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INTRODUCTION  

 

I. Situation du sujet 
 
La diversité du vivant et sa complexité ont toujours été au cœur des 

préoccupations des biologistes. Cette question revêt un intérêt tout particulier dans la 

mesure où nous traversons une crise d’extinctions majeure. Il devient ainsi 

fondamental d’évaluer les mécanismes à l’origine de cette diversité ainsi que les 

facteurs assurant sa pérennité. Les écologistes expliquent l’abondance et la 

distribution des organismes vivants non seulement par les interactions biotiques et 

abiotiques mais également par des facteurs spatiaux et temporels.  

 
Comprendre les similitudes et les différences entre traits d’histoire de vie de 

populations ou d’espèces distinctes est l’un des enjeux de l’écologie évolutive. 

Pourquoi la sélection naturelle a-t-elle favorisé un patron particulier, un trait ou une 

série de caractères ? Comment peut-on définir l’ensemble des contraintes sélectives 

favorisant certains paramètres ? La théorie de l’évolution des traits d’histoire de vie 

est basée sur deux principes (Stearns, 1992 ; Roff, 1992). L’évolution d’un trait à des 

conséquences sur la valeur sélective de l’individu et cette évolution est contrainte par 

des compromis comme ceux entre reproduction et survie ou entre nombre et taille de 

la descendance (Begon et al. 1996). Ainsi, les principaux traits d’histoire de vie sont 

ceux ayant une influence directe sur la valeur sélective. Ils sont relatifs à la 

reproduction et à la survie. Mais, ils concernent aussi tout autre paramètre tel que la 

taille corporelle ou la physiologie, dès lors qu’ils ont une implication dans l’une ou 

l’autre des composantes de la valeur sélective (Futuyma, 1998).  

 

Depuis Darwin et Wallace, la biologie insulaire est un champ d’exploration 

privilégié pour étudier l’évolution et quelques grands problèmes biogéographiques et 

écologiques. Etant donné que la superficie et le degré d’isolement des îles sont 

connus, elles représentent en quelque sorte des « expériences naturelles » : leur 

nature « close » et bien délimitée constitue un cadre quasi expérimental. Les 

assemblages d’espèces varient considérablement d’une île à l’autre. Ceci permet 

d’étudier les réponses écologiques et évolutives face à des pressions de sélection 
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différentes et d’identifier l’importance de la compétition, de la prédation et du 

parasitisme dans le façonnement des traits d’histoire de vie.  

 
Le présent travail s’inscrit dans cette démarche de compréhension de 

l’évolution des traits d’histoire de vie des mammifères, en réponse à un 

environnement insulaire aux conditions biotiques et abiotiques modifiées. 

 
 

II. Biogéographie insulaire et syndrome d’insularité 
 

A. Qu’est-ce qu’une île ? 
  

Tout espace naturel isolé d'autres espaces analogues par des étendues 

(marines ou terrestres) de structures différentes est « insularisé ». Ses traits et 

caractères relèvent alors de la biologie insulaire (Blondel, 1995).  

Les îles « vraies » sont dites océaniques quand elles n'ont jamais été reliées 

au continent au cours de leur histoire géologique. C’est le cas de l’archipel des 

Açores ou des Galápagos par exemple, et plus généralement, de toutes les îles 

volcaniques des grandes chaînes sous-marines et des atolls. Les îles sont dites 

continentales, lorsqu'elles ont été reliées au continent (Grande-Bretagne, toutes les 

îles méditerranéennes) (Blondel, 1995). 

Enfin, les îles d'habitat sont des espaces continentaux isolés d'autres habitats 

semblables par des barrières plus ou moins infranchissables : sommets de 

montagne, étangs, îlots boisés, villages. Les caractères écologiques et évolutifs liés 

à l'insularité sont plus difficiles à mettre en évidence sur ce dernier type d'île car les 

isolats sont souvent plus récents et les barrières ne permettent pas toujours une 

séparation nette des milieux. L’anthropisation croissante de l’espace naturel pousse 

cependant les biologistes à se pencher de plus en plus sur les conséquences de 

l’insularisation des habitats (Barbour & Litvaitis, 1993 ; Lomolino & Smith, 2003). 
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B. Le modèle de biogéographie insulaire 
 

1) Diversité spécifique 
 
a La théorie de biogéographie insulaire 

Une loi classique d’écologie énonce une relation positive entre la richesse 

spécifique et la superficie. Plus l’échantillon considéré est petit, plus la diversité croît 

rapidement avec l’augmentation de la taille de l’échantillon. Plusieurs modèles aire-

espèce semi logarithmiques ou logarithmiques ont été établis (in Blondel, 1995).  

L’une des caractéristiques de la diversité biologique insulaire est que la 

richesse spécifique est moindre sur les îles que sur une aire continentale de 

superficie comparable. Mc Arthur et Wilson (1963, 1967) se sont penchés sur ces 

patrons de diversité sur les îles et ont énoncé la célèbre théorie de biogéographie 

insulaire.  

Selon eux, la richesse spécifique instantanée d’une île est la résultante d’un 

équilibre entre taux de colonisation et taux d’extinction. Les variables du modèle sont 

la taille de l’île et sa distance à la source continentale (Figure 0.1). Des propagules 

sont issues de cette source sans discontinuer. Elles sont soumises à un double filtre 

avant de s’installer sur l’île : l’immigration, conditionnée par la capacité de dispersion 

de chaque espèce et la colonisation, fonction du cortège de taxa déjà présents sur 

l’île et d’autres composantes écologiques. Le taux d’immigration est constant alors 

que le taux de colonisation est inversement proportionnel au nombre d’espèces déjà 

implantées sur l’île. Le taux d’extinction est, quant à lui, une fonction croissante de ce 

même nombre. 

Ainsi, la théorie de biogéographie insulaire est basée sur des principes 

simples. Les communautés insulaires sont en équilibre. La richesse spécifique ne 

dépend que de facteurs physiques tels que la taille de l’île et son degré d’isolement. 

Par ailleurs les espèces sont supposées équivalentes en terme de capacité 

colonisatrice et d’aptitude à maintenir des populations viables sur l’île.  
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Figure 0.1:  Richesse spécifique instantanée d’une île. Selon la théorie de biogéographie 
insulaire (Mc Arthur & Wilson, 1967), elle résulte d’un équilibre entre taux de colonisation et 
taux d’extinction. Les variables du modèle sont la taille de l’île et sa distance à la source 
continentale. A degré d’isolement identique, une grande île aura un taux d’extinction plus 
faible qu’une petite île (populations plus grandes, habitats plus variés). A superficie et 
diversité des habitats identiques, les taux d’immigration seront plus élevés sur une île proche 
que sur une île lointaine parce que le flux de propagules diminue avec la distance. 
 

b Les alternatives  
Les travaux précurseurs de Mc Arthur et Wilson  (1963 ; 1967) ont longtemps 

été considérés comme un paradigme de biogéographie. Plus largement, ils ont 

fortement influencé les recherches menées en écologie et en biologie de la 

conservation de ces trente dernières années.  

Récemment cependant, de plus en plus d’écologistes se sont interrogés sur 

l’utilité de ce paradigme pour l’écologie moderne (Brown & Lomolino, 2000 ; 

Lomolino, 2000a ; 2000b). Désormais, nous avons en effet une bien meilleure 

appréciation de la complexité de la nature grâce à de nombreuses études portant sur 

une grande variété d’échelles spatiales et temporelles. Ainsi, il paraît difficile 

d’admettre certains des pré-requis de la théorie de Mc Arthur et Wilson.  

Il semble tout d’abord que les communautés insulaires ne soient pas en 

équilibre (Brown & Lomolino, 2000). De plus, il est nécessaire de prendre en compte 

les particularismes de chaque espèce face aux questions de spéciation, 

d’immigration et d’extinction (Brown & Lomolino, 2000). D’autres paramètres que le 

degré d’isolement de l’île et sa taille doivent être considérés : la diversité des 
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habitats, la stabilité de l’écosystème et les caractéristiques propres à chaque île (Fox 

& Fox, 2000 ; Azeria, 2004). Lomolino (2000a ; 2000b) invite les biogéographes à 

définir un nouveau paradigme. Il propose un concept simple qui prendrait en compte 

trois paramètres biogéographiques (extinction, colonisation, évolution). Le modèle 

considèrerait les variables agissant sur ces trois paramètres, inclurait les 

rétrocontrôles et tiendrait compte des particularités de chaque espèce. 

Il apparaît donc plus approprié de rechercher une loi, certes plus complexe, 

mais qui se rapproche davantage des phénomènes naturels observés. Ainsi, de 

nombreux auteurs ont proposé des théories complémentaires ou critiqué les modèles 

existants.  

Tout d’abord, Rose et Polis (2000) soulèvent le biais lié à l’évaluation de la 

richesse spécifique des îles. Celles-ci seraient moins isolées que supposé et la 

diversité souvent sous-estimée. Les recensements ne prennent en compte que les 

espèces résidentes et sous-évaluent les individus « erratiques ». En effet certaines 

îles font partie de l’aire de dispersion d’une espèce ou ne sont colonisées que lors 

d‘une saison opportune (reproduction, hivernage…).  

Lomolino (2000c) a défini le « small island effect » (SIE). Ce concept a été  

confirmé par divers travaux, parfois même sur les îles d’habitat (Lomolino & Weiser, 

2001 ; Woinarski et al., 2001 ; Lomolino & Smith, 2003). En dessous d’une certaine 

superficie, les petites îles possèdent une richesse spécifique qui n’est plus fonction 

de cette surface. Elle est davantage corrélée aux particularismes de chaque îlot 

comme les types d’habitats ou encore l’exposition aux tempêtes. La diversité 

biologique des îles de taille moyenne est en revanche plus prévisible. Elle dépend de 

facteurs écologiques tels que la diversité et la taille des habitats ainsi que de 

l’équilibre extinction/colonisation. Elle répond donc bien à la relation linéaire aire-

diversité. Enfin, le nombre d’espèces présentes sur les grandes îles pourra atteindre 

des valeurs supérieures à la prédiction aire-espèce car ces superficies autorisent une 

spéciation sur place. La limite entre ces différentes catégories d’îles fluctue selon les 

besoins énergétiques et la capacité de dispersion des taxa ainsi que du degré 

d’isolement.  

Anderson et Wait (2001) proposent quant à eux une autre théorie 

« Subsidized island biogeography » (SIB). Dans le cas où des îles, généralement de 

petite taille, bénéficient de l’apport de ressources extérieures, la richesse spécifique 

diffère de celle prédite par leur surface. Cette diversité sera fonction de la manière 
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dont la productivité de l’île est modifiée par cet apport de ressources extérieures 

(Barnet et al., 2003). 

 

 McNab (1994 ; 2002) remarque à juste titre que la question du nombre 

d’espèces a souvent laissé de côté la question tout aussi fondamentale de l’identité 

des espèces présentes sur les îles. Là encore, il reste beaucoup à apprendre sur les 

caractéristiques indispensables à un taxon pour assurer sa survie en milieu insulaire.  

 
 

2) Dispersion, immigration et colonisation 
 
Les espèces présentes sur une île ont plusieurs origines possibles. Dans le 

cas d’îles continentales, les populations insulaires peuvent être constituées d’une 

fraction isolée du stock originel lors de la séparation de l’île et du continent 

(vicariance) (Vigne, 1987). Le processus d’insularisation terminé, les îles 

continentales, tout comme les îles océaniques, peuvent être colonisées par 

dispersion de certains taxa. Enfin, au-delà des colonisations naturelles il faut prendre 

en compte le facteur humain qui a indéniablement bouleversé les assemblages 

d’espèces insulaires du fait de l’exploitation du milieu et de l’introduction volontaire 

ou non de nombreuses espèces (Kirch, 1996). 

 

a Dispersion et immigration 
La richesse spécifique d’une île est fonction de nombreux facteurs entre 

autres  historiques, géographiques, écologiques et humains. Nous venons de le voir, 

l’une des composantes principales est la distance de l’île au continent (Mc Arthur & 

Wilson, 1967). Cependant, les disparités des taux d’immigration peuvent être très 

grandes d’une île à l’autre. Les facteurs proximaux sont difficiles à évaluer, et les 

évènements stochastiques doivent être pris en compte (ouragans, tornades, …) 

(Blondel, 1995). 

 

b Immigration et colonisation 
Pour qu’une propagule survive à son arrivée sur l’île, elle  doit impérativement 

rencontrer un habitat favorable afin de s’y établir. La topographie de l’île influence 

fortement sa richesse spécifique. Il existe une corrélation entre l’altitude maximale 

d’une île et la diversité de ses biotopes. Plus les milieux sont variés, plus la chance 
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est grande qu’une espèce trouve un habitat favorable (Fox & Fox, 2000 ; Azeria, 

2004). La superficie de ce milieu doit également être suffisante pour établir une 

population viable. Enfin, selon la théorie de Mc Arthur et Wilson (1967), toute 

nouvelle espèce ne peut s’installer que si une espèce autochtone s’éteint. 

 

c Les handicaps à la colonisation  
Une théorie souvent admise suppose que les espèces les plus abondantes et 

les plus répandues sur le continent sont celles qui ont le plus de chances de 

coloniser une île. Sarà et Morand (2002) observent que les mammifères aux densités 

plus élevées que ne le prédisent leur taille corporelle sur le continent sont les plus 

aptes à coloniser une île et à y persister. Elles sont souvent plus généralistes et plus 

flexibles dans le choix de leur habitat (stratégie r). Les îles de l’Océan Indien sont, 

par exemple, davantage appauvries en rapaces spécialisés qu’en espèces 

généralistes (Thiollay, 1998).  

A l’inverse, les chances sont plus réduites pour une espèce ayant une 

mauvaise capacité de dispersion, ou trop localisée sur le continent ou encore très 

spécialisée ce qui rendra les probabilités de trouver un habitat adéquat plus faibles 

(Sarà & Morand, 2002). Les mêmes contraintes existent pour les espèces de 

parasites qui doivent rencontrer sur l’île les différents hôtes et milieux nécessaires à 

leur cycle biologique. Ainsi, on observe, tout comme pour les espèces libres, un 

appauvrissement conséquent de la faune parasitaire en milieu insulaire (Thomas, 

1953 ; Mas Coma & Feliu, 1984 ; Miquel et al., 1996 ; Goüy de Bellocq et al., 2003). 

Enfin, certaines espèces ne pourront pas s’établir du fait d’une compétition 

diffuse exercée, à leur arrivée sur l’île, par les espèces déjà implantées (Mc Arthur & 

Wilson, 1967). 

L’appauvrissement spécifique sur les îles est très différent selon les groupes. 

La réduction du nombre de prédateurs, en particulier, est drastique. Les pyramides 

trophiques sont écrasées avec un élargissement de la base et un étêtement de la 

pointe (Blondel, 1995).  

 
 

3) L’homme bouleverse les règles classiques de dispersion 
 
L’homme a joué un rôle fondamental dans l’apport de nouveaux taxa sur les 

îles, défiant les règles classiques de dispersion. Un grand nombre d’espèces ont été 
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introduites alors qu’elles n’auraient jamais pu atteindre certains territoires très isolés. 

Partout où l’homme a accosté sur une île, il a amené avec lui un cortège d’espèces 

nécessaires à son installation : plantes cultivées, espèces pastorales, chiens, gibier 

(Kirch, 1996). Il a également introduit à son insu de nombreuses autres espèces 

sauvages dont les micromammifères (Ruedi et al., 1998 ; Haynes et al., 2003 ; 

Mascheretti et al., 2003) avec pour pire exemple l’extraordinaire expansion du rat, 

espèce généraliste qui a contribué à la disparition d’un grand nombre d’endémiques 

insulaires. 

 
Les assemblages d’espèces sur les îles constituent un échantillonnage 

appauvri et aléatoire du pool d’espèces continentales. Déséquilibrés sur les plans 

trophiques et taxinomiques, ils sont disharmoniques (Blondel, 1995). Le relâchement 

subséquent des pressions de compétition et de prédation et la diminution du nombre 

d’espèces de parasites a certainement des conséquences sur les communautés, 

espèces et populations insulaires. L’utilisation de l’espace écologique, les 

interactions interspécifiques, l’organisation et le fonctionnement des peuplements et 

populations s’en trouvent modifiés.  

 
 

C. Ajustements écologiques et évolution sur les îles  
 
 Chaque île possède des caractéristiques propres (situation géographique, 

géomorphologie, degré d’isolement, climat, flore, faune, influences humaines) qui 

façonnent ses écosystèmes. La grande diversité des paramètres en jeu ne permet 

pas d’élaborer une loi exacte pouvant être applicable à tous. Cependant, des traits 

majeurs du syndrome d’insularité ont été observés. Ils permettent ainsi de donner 

une définition générale de ce syndrome comme «l’ensemble des modifications 

d’ordre morphologique, écologique, éthologique et génétique que présentent les 

systèmes vivants en situation d’isolement géographique et de 

confinement » (Blondel, 1995).  
 
 

1) Elargissement de la niche et utilisation du milieu 
 

L’élargissement des niches en milieu insulaire est généralement attribué à un 

relâchement des pressions de compétition et à une accentuation de la compétition 

 9



INTRODUCTION  

intraspécifique (Scott et al., 2003). Il est également nécessaire de considérer les 

facteurs d’abondance des ressources alimentaires. Les espèces spécialisées 

seraient les premières à pâtir d’une limitation des ressources (Lawlor, 1982). La 

rareté d’une composante de leur alimentation peut conduire la population insulaire à 

élargir sa niche alimentaire à une autre ressource (Palkovacs, 2003). Cette 

hypothèse reste valable dans le cas des îles d’habitat (Barbour & Litvaitis, 1993). 

Bien qu’il existe des exceptions (in Blondel et al., 1988), de nombreux 

exemples abondent dans la littérature, à la fois pour les reptiles, les oiseaux et les 

mammifères (Poitevin et al., 1986 ; Cheylan, 1988 ; Wikelski & Wrege, 2000 ; 

Beauchamp, 2004). L’élargissement des niches se manifeste sur de nombreux traits : 

sélection de l’habitat (Blondel et al., 1988 ; Granjon & Cheylan, 1990a ; Thiollay, 

1998 ; Prodon et al., 2002), exploitation des ressources alimentaires (Clevenger, 

1993 ; Wikelski & Wrege, 2000), flexibilité du comportement et utilisation du temps 

(Poitevin, 1984 ; Granjon & Cheylan, 1990a).  

L’élargissement de la niche écologique ne concerne pas seulement les 

espèces libres. Elle a également été constatée chez les helminthes parasites des 

mammifères (Mas Coma et al., 1988 ; Théron & Pointier, 1995). Cet élargissement 

du spectre d’hôte a deux origines supposées. Avec l’appauvrissement spécifique des 

faunes insulaires, le nombre d’hôtes est réduit. Un changement de comportement de 

l’hôte ou du parasite peut provoquer un contact entre les deux espèces (Combes, 

1995).  

 
 

2) Changements morphologiques 
 
La taille est un paramètre fondamental de la biologie d’un organisme. Elle est 

corrélée à beaucoup de traits d’histoire de vie comme l’âge à la maturité sexuelle, la 

fécondité et le poids de la portée, la densité et la taille des populations, le domaine 

vital et le territoire (Begon et al., 1996).  

Les changements de taille sur les îles ont été particulièrement bien  

documentés chez les espèces de vertébrés. Foster, (1964) fut le premier à analyser 

de manière systématique ces modifications morphologiques chez plusieurs ordres de 

mammifères. Il conclut que les Rongeurs deviennent géants sur les îles alors que les 

artiodactyles, lagomorphes et carnivores évoluent vers le nanisme. Van Valen (1973) 

nomme ce phénomène l’ « island rule » et généralise cette loi en formulant que les 
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petites espèces deviennent géantes et les grandes naines. Bien entendu, il existe 

des exceptions (Granjon & Cheylan, 1990b ; Meiri et al., 2004). 

Trois facteurs principaux ont été fréquemment invoqués pour expliquer ces 

changements morphologiques : la modification de la disponibilité des ressources 

ainsi que le relâchement des pressions de compétition et de prédation. Ces trois 

forces auraient un effet direct sur la taille corporelle des nouveaux arrivants sur les 

îles. 

 

a Compétition interspécifique 
Deux espèces écologiquement proches ne peuvent pas coexister si leur taille 

est trop similaire. Un écart minimum est nécessaire entre les deux compétiteurs 

potentiels. Ainsi, les divergences morphologiques entre ces deux espèces sont plus 

marquées dans les zones de sympatrie qu’en allopatrie. Il s’agit d’un  « déplacement 

de caractère » (voir revue in Dayan & Simberloff, 1998). La diminution de la richesse 

spécifique insulaire induit un relâchement de la pression de compétition 

interspécifique : de nombreuses espèces habituellement en sympatrie sur le 

continent se retrouvent en allopatrie sur les îles. Apodemus argenteus et A. 

speciosus par exemple, sont deux espèces compétitrices. Millien (2004) a montré 

que la petite espèce était affectée de gigantisme sur les îles japonaises, alors que la 

grande devenait naine. Ainsi, en situation d’allopatrie, les différences 

morphologiques sont plus ténues. 

Le relâchement de la compétition interspécifique peut également induire, 

grâce à une modification de taille, un élargissement de la niche alimentaire (gamme 

des proies consommables).  Cette hypothèse n’est valable que si la niche alimentaire 

est spécifique (Palkovacs, 2003). En posant l’hypothèse que l’écologie alimentaire 

est la force principale qui induit une évolution de la taille, pourquoi ne serait-ce pas 

uniquement les structures concernées qui évolueraient ? Il semble que chez les 

oiseaux en particulier cette stratégie soit privilégiée. Il n’est pas toujours possible de 

prédire l’évolution de la taille des oiseaux. En revanche, on note une augmentation 

de la taille du bec pour accéder à une gamme alimentaire plus diversifiée (Blondel, 

2000 ; Cassey & Blackburn, 2004). Enfin, selon Palkovacs (2003), rien ne permet 

d’affirmer qu’il est plus avantageux de devenir généraliste plutôt que 

spécialiste, comme l’illustre parfaitement la radiation adaptative des fameux pinsons 

de Darwin. 
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b Prédation  
Dans le cas d’une espèce de petite taille, les animaux évitent le prédateur en 

se dissimulant. Les individus les plus petits paraissent donc avantagés. Les grandes 

espèces fuient et, à l’inverse, ce sont souvent les grands spécimens qui sont 

favorisés. Ainsi en l’absence d’un grand nombre de prédateurs sur les îles, les 

petites espèces peuvent augmenter leur taille et les grandes devenir plus petites. 

Selon Palkovacs (2003), cette hypothèse semble vraisemblable pour les amphibiens, 

poissons et invertébrés mais ne l’est pas pour les mammifères ou les oiseaux pour 

lesquels la variation intraspécifique de taille est faible. Pourtant, des travaux ont 

attribué le gigantisme des populations insulaires de petits mammifères au 

relâchement de la prédation (Granjon & Cheylan, 1990b ; Michaux et al., 2002). 

Granjon & Cheylan (1990b) constatent que le rat noir accuse une réduction de 

taille en Sardaigne et en Corse, allant de ce fait à l’encontre de l’« Island rule ». 

Même si ces deux îles sont pourvues de moins d’espèces prédatrices, leur densité 

est plus élevée que sur le continent. Par ailleurs, le nombre de micromammifères 

proies y est plus réduit. Les prédateurs exercent donc des pressions plus fortes sur 

les espèces présentes. Ainsi, il est peut-être réducteur de considérer uniquement le 

nombre d’espèces prédatrices pour évaluer la pression de prédation en milieu 

insulaire et ses conséquences sur la taille corporelle. 

 

c Disponibilité des ressources 
 L’évolution de la taille sur les îles est également fonction de l’abondance des 

ressources (Clegg & Owens, 2002). La disponibilité des ressources est liée à la 

façon dont elles doivent être partagées et, d’une certaine manière, à la compétition 

interspécifique (Palkovacs, 2003). Face à une limitation des ressources, Lawlor 

(1982) suggère que les micromammifères à régime alimentaire généraliste sont 

moins pénalisés que les spécialistes. Ainsi, les premiers évolueraient vers des tailles 

plus grandes et les seconds deviendraient nains, phénomène allant à l’encontre de la 

loi classique. 

La modification de l’abondance des ressources sur les îles a souvent été 

invoquée pour expliquer la diminution de taille des grandes espèces. Le nanisme 

entraîne une diminution des dépenses énergétiques. A besoins équivalents, il permet 
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une augmentation des effectifs des populations insulaires, réduisant alors le risque 

d’extinction (McNab, 1994 ; 2002). 

 

d Une évolution multifactorielle 
L’abondance des ressources et l’intensité des pressions de compétition et de 

prédation sont fonction de la superficie de l’île et de son éloignement de la source 

continentale (Mc Arthur & Wilson, 1967). McNab (1994) considère que l’évolution de 

la taille est la résultante d’une corrélation entre la taille absolue de l’espèce et celle 

de l’île, c'est-à-dire une relation entre ressources nécessaires et ressources 

disponibles. Certains travaux ont donc montré que la taille d’un taxon évolue selon 

un modèle en cloche, en fonction de la superficie et du degré d’isolement (Heaney, 

1978 ; Granjon & Cheylan, 1990b ; Michaux et al., 2002). Ce modèle a rarement été 

testé chez des invertébrés. Palmer (2002) démontre que la taille des Ténébrionidés 

des Baléares évolue comme le suggère la prédiction. Sur les petites îles, le facteur 

limitant est la ressource alimentaire. Les individus ont une taille plus réduite, 

minimisant par conséquent les risques d’extinction. Sur les îles de taille moyenne, 

l’abondance des ressources autorise un accroissement de taille. Cette évolution 

confère des avantages en terme de stockage de l’énergie et de compétition 

intraspécifique. Dans le cas où l’équilibre entre disponibilité des ressources, 

compétition et prédation serait favorable, l’espèce pourrait atteindre son optimum de 

taille. Enfin, dans le cas des grandes îles, on retrouve quasiment les conditions 

continentales : des ressources abondantes, mais beaucoup d’espèces avec qui les 

partager.  

 Une manière légèrement différente d’aborder la question est de considérer 

que certaines pressions sélectives n’ont pas une influence directe sur la taille 

corporelle mais sur d’autres traits auxquels elle est sensible (âge et taille à la 

maturité) (Palkovacs, 2003). Ces paramètres sont fortement influencés par deux 

facteurs essentiels : la disponibilité des ressources et la mortalité extrinsèque. 

Lorsque la disponibilité des ressources diminue plus que ne décroît la prédation sur 

les îles, elle devient le facteur limitant. Alors, la taille corporelle diminue avec de 

faibles densités de population, une grande taille des portées, des œufs ou des 

nouveau-nés plus petits. Ce cas de figure concerne généralement les carnivores. 

Lorsque, par contre, la mortalité extrinsèque diminue davantage que la disponibilité 

des ressources, la densité des populations et la taille corporelle augmentent, avec 
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une diminution de fécondité et de plus grands œufs ou de plus grands nouveau-nés. 

C’est souvent le cas pour les herbivores (Molina-Borja & Rodriguez-Dominguez, 

2004). 

 
En conclusion, l’évolution de la taille en milieu insulaire n’est pas simplement 

fonction de la taille d’origine de l’espèce sur le continent. Elle dépend de la superficie 

de l’île et de son degré d’isolement. De même, elle est fonction de la position 

trophique et du taux métabolique du taxon. Enfin, elle est conditionnée par l’intensité 

et l’importance relative des forces sélectives du milieu isolé : pressions de prédation 

(mortalité extrinsèque), de compétition et abondance des ressources. 

 
 

3) Ajustements démographiques  
 

Bon nombre de travaux font état de profondes modifications de la 

démographie des populations des îles, notamment chez les mammifères (Alder & 

Levins, 1994 ; Fons et al., 1997a), les oiseaux (Blondel et al., 1988 ; 1992) ou les 

lézards (Rodda & Dean-Bradley, 2002 ; Molina-Borja & Rodriguez-Dominguez, 

2004). Ils concernent essentiellement les paramètres de densité des populations, et 

ceux relatifs à la reproduction et la survie.  

 

a Densité des populations 
Il n’existe pas forcément de causalité directe entre l’appauvrissement de la 

richesse spécifique sur les îles et les densités plus élevées des espèces présentes. 

Ainsi, il est plus opportun de parler d’inflation des densités plutôt que de 

compensation par surdensité (Blondel, 1995). Alder et Levins (1994) estiment que les 

conditions climatiques plus stables sur les îles ou la diminution de la compétition 

interspécifique ont un impact mineur sur les densités des mammifères et qu’au 

contraire le relâchement de la prédation joue un rôle majeur. 
Les densités varient selon la superficie de l’île et son éloignement du 

continent. L’augmentation des densités est plus flagrante pour des îles de petite taille 

et à degré d’isolement géographique élevé (Sullivan, 1977 ; Alder & Levins, 1994 ; 

Rodda & Dean-Bradley, 2002). Ce phénomène serait lié aux processus de dispersion 

plus limités dans ce cas de figure, réduisant de ce fait les possibilités de régulation 
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des populations. Cette inflation est d’autant plus accentuée que le syndrome 

d’insularité est marqué (Alder & Levins 1994).  

Les risques d’extinction d’une population étant inversement proportionnels à 

son effectif, l’aptitude à établir des populations plus abondantes est un avantage 

sélectif. L’élargissement du spectre d’habitats occupés est un moyen supplémentaire 

de renforcement de l’abondance des populations. La causalité de l’augmentation des 

densités reste cependant obscure. Il est impossible de dire si elle est la cause ou la 

conséquence de l’élargissement des niches (Blondel, 1995).  

Une fois encore, ces modifications ne sont pas l’apanage des espèces libres. 

Il existe également une inflation des intensités parasitaires en milieu insulaire. 

L’appauvrissement de l’helminthofaune pourrait en être la cause. De plus, la 

démographie des populations-hôte et celle des parasites sont intimement liées 

(Combes, 1995). Il est possible que l’inflation des densités des espèces libres ait des 

répercutions épidémiologiques.  

  

b Traits relatifs à la reproduction et à la survie 
Un certain nombre de traits d’histoire de vie touchant à la reproduction et à la 

survie sont modifiés en milieu insulaire : âge de la maturité sexuelle, taille et poids de 

la portée, saison de reproduction, survie (Blondel et al., 1992 ; Alder & Levins, 1994 ; 

Fons et al., 1997a ; Molina-Borja & Rodriguez-Dominguez, 2004).  
La tendance habituellement observée sur les îles englobe, en parallèle d’une 

augmentation des densités, (1) une réduction de la durée de la saison de 

reproduction, (2) une augmentation de l’âge de la maturité sexuelle, (3) un 

allongement du temps de génération et (4) une réduction de la taille des portées (ou 

des couvées) avec (5) des jeunes plus gros à la naissance (Tamarin, 1977 ; Blondel 

et al., 1992 ; Palkovacs, 2003). Dans la perspective d’un compromis entre fécondité 

et survie, l’interprétation traditionnelle est que cette baisse de fécondité est 

compensée par un surcroît d’investissement dans d’autres traits tels que l’aptitude à 

la compétition et la survie des adultes et des jeunes. Ainsi, la diminution de la 

mortalité intrinsèque, liée au coût de la reproduction, permet l’allongement de la 

durée de vie sur les îles (Promislow & Harvey, 1990 ; Alder & Levins, 1994). Il est 

également nécessaire de prendre en compte la mortalité extrinsèque. Celle-ci est liée 

aux agents de mortalité (prédation, parasitisme, climat…) et leur modification sur les 

îles  peut aussi jouer un rôle dans l’allongement de la survie des populations 
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insulaires (Promislow & Harvey, 1990). L’évaluation de la survie des adultes impose 

des techniques de suivi lourdes et fastidieuses. Ainsi, peu d’études ont mis en 

évidence cette relation. Les seuls résultats connus ne confirment pas toujours le 

compromis reproduction/survie (Sullivan, 1977 ; Blondel et al., 1992). 

 
 

4) Modifications comportementales  
 

Des modifications comportementales sont observées chez la plupart des 

vertébrés insulaires territoriaux. Elles comprennent une diminution de la taille des 

territoires (Roemer et al., 2001) et une augmentation de leur chevauchement, la 

tolérance d'individus subordonnés, une diminution de l'agressivité intraspécifique et 

l’abandon de la défense territoriale (Blondel, 1995). 

 Cette tolérance des congénères va à l’encontre de ce qui est classiquement 

observé, en particulier chez les Rongeurs, dans le cas de fortes densités de 

population. En effet, l’inflation des densités s’accompagne généralement d’un stress 

social débouchant, la plupart du temps, sur une augmentation de l’agressivité 

interindividuelle (Granjon & Cheylan, 1990a). 

Ces modifications comportementales pourraient être associées au coût de 

défense du territoire contre les prétendants et intrus. Si ces coûts deviennent trop 

élevés dans les populations très denses où les contacts intraspécifiques sont 

fréquents, il y aurait un avantage adaptatif à réduire l'agressivité et à réinvestir dans 

d’autres traits l'énergie ainsi économisée (McNab, 1994). En revanche, les animaux 

insulaires sont d'une extrême agressivité vis-à-vis d'étrangers (nouveaux arrivants) 

(Blondel, 1995). 

 
 

5) Adaptations physiologiques 
 
Les traits physiologiques d’un organisme résultent et sont intégrateurs de  

nombreux paramètres. L’évolution de la taille corporelle sur les îles a d’ailleurs 

souvent été attribuée à des contraintes métaboliques en relation avec de nouvelles 

disponibilités des ressources (Lawlor, 1982 ; McNab, 1994 ; 2002). 

 Si les ressources sont suffisamment abondantes sur l’île, une augmentation 

de la taille des petites espèces sera favorisée, tout en supposant que les autres 

forces sélectives permettent cette évolution (réduction du nombre de prédateurs et 
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de compétiteurs). L’augmentation de la taille confère, certes, des avantages en terme 

de compétition intraspécifique (Lawlor, 1982), mais apporte surtout de nombreux 

bénéfices au point de vue physiologique. Plus les individus sont grands, plus la zone 

de neutralité thermique est étendue et ainsi, plus les dépenses liées à la 

thermorégulation diminuent (Lawlor, 1982 ; Scott et al., 2003). Un accroissement de 

taille améliore également le rendement de la locomotion (Lawlor, 1982). Ainsi, les 

pressions de sélection auraient tendance à favoriser les taux de métabolisme les 

plus élevés possibles compte tenu de la disponibilité des ressources, optimisant de 

ce fait le taux de croissance de la population (Lawlor, 1982). 

 Au contraire, plusieurs travaux ont montré que dans des conditions où les 

ressources sont limitées, les populations insulaires mettent en œuvre certaines 

adaptations afin de restreindre leurs besoins énergétiques (McNab 1994 ; 2000 ; 

2002 ; Arends & McNab 2001 ; McNab & Bonaccorso 2001). Sur les îles océaniques 

du Pacifique, les râles (genre Rallus) font face à une diminution des ressources et à 

un relâchement des pressions de prédation. Ces oiseaux deviennent aptères et leur 

taille corporelle est réduite. Ces deux facteurs conjugués entraînent une diminution 

significative de leurs besoins énergétiques. Les espèces non volantes ont en effet un 

métabolisme de base réduit, égal à 80% de celui des espèces volantes (McNab, 

1994). Cette stratégie permet, en association avec une diminution de la territorialité 

et une plus grande tolérance des congénères, de maintenir des densités de 

population plus élevées (McNab, 2002). Les canards du genre Anas réduisent eux 

aussi leur taille corporelle. Celle des individus insulaires équivaut à 84% voire 

seulement 49% de la taille des continentaux et entraîne, là encore, une réduction des 

besoins (McNab, 1994). Plus la superficie de l’île est petite, plus le poids corporel 

des pigeons du Pacifique diminue. Il existe donc une corrélation entre la taille de l’île 

et le métabolisme de l’oiseau. Pour les îles les plus petites, les besoins énergiques 

correspondent seulement à 66% de ceux d’espèces continentales de même taille 

(McNab, 2000). 

Face à une limitation des ressources, les stratégies des mammifères sont 

équivalentes à celles des oiseaux : les chauves-souris des petites îles de Papouasie 

Nouvelle Guinée deviennent naines. Ce patron de réduction du poids corporel est 

davantage marqué chez les femelles, et facilite peut-être la reproduction et le 

maintien des populations insulaires (McNab & Bonaccorso 2001).  
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 Cependant, il semble que l’évolution des besoins énergétiques sur les îles ne 

soit pas uniquement la résultante de l’évolution morphologique observée. Les 

chauves-souris réduisent leur métabolisme de base de manière plus que 

proportionnelle à leur diminution de taille (McNab & Bonaccorso 2001). McCue et 

Lillywhite (2002) n’observent pas de changement des taux de métabolisme chez les 

serpents mais envisagent l’implication d’autres traits physiologiques ou 

comportementaux faisant face à cette limitation des ressources. Ce constat mérite 

d’être confirmé et les mécanismes sous-jacents analysés. 

 

 Enfin, au-delà des processus évolutifs mis en place une fois installées sur l’île, 

certaines espèces présentent déjà, avant leur arrivée, des traits avantageux pour la 

survie en milieu appauvri. 

Les Rongeurs du continent américain au métabolisme le plus faible sont ceux 

consommant des végétaux (feuilles) et ceux à habitudes arboricoles. En revanche, 

les besoins énergétiques sont beaucoup plus élevés chez les espèces terrestres ou 

aquatiques. Les Rongeurs rencontrés sur les îles des Antilles sont tous 

consommateurs de feuilles et sont semi-arboricoles. Ils présentent les taux de 

métabolisme les plus faibles (Arends & McNab 2001). Ces espèces ont été 

probablement les plus aptes à survivre dans des conditions où les ressources sont 

limitées. 

 Les reptiles ectothermes sont capables de maintenir, à ressources 

équivalentes, des populations dix à vingt fois plus grandes que celles des 

mammifères de même taille (McNab, 1994). De ce fait, les grands reptiles ont 

souvent remplacé les mammifères omnivores et carnivores sur les îles (McNab, 

2002).  

 
 

6) Différenciation génétique, spéciation et endémisme 
 

Lorsqu’une propagule immigrante réussit à coloniser une île, plusieurs 

facteurs peuvent expliquer qu’elle y évolue rapidement. D’une part, seul un petit 

nombre d’individus colonise l’île et son génome ne comporte qu’une fraction de la 

diversité génétique de la population source (effet de fondation) (Hinten et al., 2003). 

La faiblesse des effectifs initiaux soumet également la population à une dérive 

génétique. Enfin, comme nous venons de le décliner pour de nombreux caractères, 
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les pressions de sélection exercées par le nouvel environnement font rapidement 

diverger les traits d’histoire de vie par rapport à la population mère (Blondel, 1995). 

Les modifications morphologiques (gigantisme) ont d’ailleurs parfois été attribuées à 

un effet de dérive génétique. L’hypothèse est progressivement écartée du fait de la 

multiplication des études génétiques (Granjon & Cheylan, 1990b) et parce que cette 

évolution de taille semble répondre à des pressions de sélection aujourd’hui mieux 

identifiées. 

 La différenciation phénotypique des populations insulaires peut être très 

rapide. Les oiseaux des îles du Pacifique deviennent non volants et nains en 

quelques millénaires (5000 – 15000 ans) (McNab, 2002). Malgré la présence récente 

des faunes mammaliennes des îles méditerranéennes, une variation phénotypique 

est déjà sensible sur la plupart des espèces, et l’endémisme subspécifique est élevé 

en Corse tout comme il l’est chez les oiseaux (Blondel, 1995). Là encore, l’hypothèse 

de compétition fut traditionnellement avancée pour expliquer les transformations 

évolutives observées sur les îles, notamment le phénomène de déplacement de 

caractère évoqué plus haut (Dayan & Simberloff, 1998 ; Millien, 2004).  

 La différenciation génétique est d’autant plus rapide que le taux d’immigration 

d’individus provenant de la source continentale est plus faible. Ainsi, le taux de 

divergence augmente avec l’isolement de l’île, il est inversement proportionnel à la 

capacité de dispersion du taxon (Palmer et al., 1999). 

  

 

III. Cadre de l’étude 
 

A. Les îles du bassin méditerranéen occidental 
 
Le bassin méditerranéen englobe environ 370 îles et îlots de taille supérieure 

à 0.1km². Trois cents d’entre elles sont de petites îles de superficie comprise entre 

0.1 et 100km². Elles sont souvent proches de plus grandes îles ou du continent, 

territoires auxquels elles étaient rattachées jusqu’à la dernière transgression marine 

(Vigne, 1998). 
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Toutes les îles concernées par ce travail (Figure 0.2) doivent être considérées 

comme des îles continentales puisqu’elles ont été reliées au continent au cours de 

leur histoire géologique. 

 
 

Figure 0.2 : Localisation des différentes régions continentales et insulaires ayant fait l’objet 
de sessions de capture. 1 : La Côte Vermeille (Pyrénées-Orientales), 2 : Porquerolles – Iles 
d’Hyères (Var), 3 : Corse, 4 : Sardaigne, 5 : Archipel des Baléares. 

 
 

1) La Corse et la Sardaigne  
 
L’histoire géologique de la Corse est intimement liée à celle de la Sardaigne. 

Les deux îles sont situées sur la même microplaque. Elles n’occupent leur position 

actuelle que depuis une vingtaine de millions d'années (début de la seconde moitié 

de l'ère tertiaire) du fait du déplacement en arc de cercle, d'ouest en est et d'une 

trentaine de degrés, de l'ensemble primitif corso-sarde (Palmieri, 2004). 

 

La Corse est située à un carrefour géographique et historique dont les 

caractères, l'intérêt et le rôle ont été maintes fois soulignés.  Elle est aussi une sorte 

de carrefour géologique, où se sont affrontées sans ménagements, une montagne 

ancienne et l'orogenèse alpine, ce qui explique la dualité naturelle, la complexité et 

l'originalité de l'île. C'est cette orogenèse particulièrement complexe qui a mis en 

place l'essentiel de son relief actuel (Palmieri, 2004). 

Avec une altitude moyenne d’environ 568 m, la Corse est l’île la plus 

montagneuse du bassin méditerranéen occidental (Figure 0.3). Le Monte Cinto 

culmine à 2708 m. Située à 82 km de l’Italie continentale et seulement à 12 km de la 

Sardaigne, la Corse présente une superficie de 8721 km².  

 20



INTRODUCTION  

 

 
 
Figure 0.3 : La Corse a été extrêmement prospectée, à la recherche des Insectivores et 
Rongeurs étudiés. De nombreuses localités ont été échantillonnées, du littoral jusqu’à plus 
de 1000 mètres d’altitude. Par exemple - 1 : Roselière bordant l’étang de Biguglia poche de 
Bastia. La musaraigne des jardins et le rat noir y sont régulièrement rencontrés. 2 : Vallée de 
la Restonica au-dessus de Corté. C. suaveolens a été capturée jusqu’à 1600 mètres. Les 
pièges Firobin sont utilisés lors de ces sessions. Un appât à base de sardine à l’huile et de 
farine permet la capture des Rongeurs et des Insectivores (Clichés Magnanou). 
 

Figure 0.4 : Carte de la Sardaigne et 
biotope de Fionni où C. russula a été 
capturée. Tout comme sur la côte 
Vermeille, les murettes de pierres 
sèches semblent favoriser la présence 
de la musaraigne (Cliché Libois) 
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La Corse est comprise dans la zone du climat typiquement méditerranéen. Le relief 

de l’intérieur de l’île présente les différents étages montagnard, subalpin et alpin. 

Tous ont étés prospectés lors de nos nombreuses sessions de piégeage de 

micromammifères (Rongeurs et Insectivores) (Figure 0.3). 

 

La Sardaigne est, par sa superficie (24 090 km²), la deuxième île de 

Méditerranée après la Sicile (Figure 0.4). Comme la Corse, la Sardaigne est 

essentiellement montagneuse. Avec un point culminant à 1834 m, son altitude 

moyenne est de 344 m. L’île ne possède pas de relief montagneux très haut à cause 

des longs processus d'érosion. Les plateaux rocheux ont une hauteur comprise entre 

300 et 1000 mètres. La plaine principale est celle du Campidano et traverse l'île 

d'ouest en est, reliant les golfes d'Oristano et de Cagliari. Deux missions de terrain 

ont été effectuées sur l’île, à la recherche de C. russula (Figure 0.4). 

 
2) Les îles Baléares 

 
L’archipel des Baléares est constitué des îles de Majorque, Minorque, Ibiza, 

Formentera, Cabrera et une centaine de petits îlots (Figure 0.5). Les géographes 

distinguent les grandes Baléares (Gymnésires) : Majorque et Minorque, des petites 

Baléares (Pityuses) : Ibiza et Formentera. La faune et la flore de ces deux groupes 

d’îles différaient notablement avant l’arrivée de l’homme (Palmer et al., 1999). 

 

Majorque est la plus grande des îles de l’archipel avec une superficie de 3625 

km². Les paysages de l’île sont contrastés. Une chaîne montagneuse la traverse du 

sud-ouest au nord-est. Elle protège ainsi des vents dominants la grande plaine 

centrale qui couvre les deux tiers de l’île. La sierra du sud est moins élevée que celle 

du nord.  

 Minorque est la seconde du point de vue de la superficie (701 km²). De forme 

allongée, elle s’étire d’est en ouest sur environ 50 km. Son plus haut sommet est le 

Monte Toro (358 m). Minorque se divise en deux régions bien distinctes :  des petites 

collines au nord, des plaines au sud. L’île est parcourue de milliers de kilomètres de 

murettes de pierres sèches, qui délimitent les cultures. 
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Figure 0.5 : Archipel des îles Baléares situés au large de l’Espagne. Les grandes Baléares : 
Majorque et Minorque se distinguent des petites : Ibiza et Formentera. 
 
 
 
 
 
 

 

Figure 0.6 : Ile de Porquerolles située au large 
d’Hyères, sur la côte varoise. Exemple de deux 
stations de piégeage où nous avons capturé 
Crocidura suaveolens et Rattus rattus lors de la 
sessions de Mai 2004. 1 : Roselière proche du 
village de Porquerolles, 2 : station à proximité du 
phare au sud de l’île. La végétation, de type 
méditerranéen est dominée par les ronciers (Clichés 
Magnanou). 
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Ibiza, île principale des Pityuses, est la plus proche du continent. Elle présente 

un relief montagneux au sud-ouest et au nord-est. La plaine cultivée s’étend entre les 

deux massifs. C’est également dans cette zone que se situent les marais salants.  

Formentera est la plus petite île habitée de l’archipel (23 km sur 17). Un détroit 

la sépare de sa voisine Ibiza. Son relief se limite à quelques collines ne dépassant 

pas 500m. Le nord de l’île est, lui aussi, couvert de marais salants. 

 
 

3) Les îles d’Hyères 
 

Cet archipel est issu du détachement d’une portion du Massif des Maures à 

l’ère tertiaire. Lors des glaciations du Pléistocène, les régressions marines créent des 

connections terrestres entre Port-Cros et le continent. Les derniers passages à gué 

remontent à 15 000 ans (Moutte 1980). 

Les îles sont situées au large de la côte varoise, à quelques kilomètres 

d’Hyères (Figure 0.6). Elles comprennent quatre îles principales dont les altitudes 

n’excèdent pas 200 mètres. Porquerolles (125 km²), et l’île du Levant  (99 km²) sont 

les plus grandes et les plus anthropisées. Port Cros (64 km²) est plus massive et 

davantage préservée. Sa végétation est dense et typiquement méditerranéenne. Elle 

fait l’objet d’une protection renforcée puisqu’elle bénéficie d’un statut de Parc 

National depuis 1963, tant pour ses faune et flore terrestres que marines. 

 
 

4) Les stations continentales :  
 

La Côte Vermeille (département des Pyrénées-Orientales) est caractérisée 

par des chaînes de collines escarpées relativement élevées se prolongeant jusqu’à 

la mer. Ces collines appartiennent aux derniers contreforts du massif des Albères, 

constitués de schistes Précambriens et Cambriens, plus ou moins grossiers, 

décapés par l’érosion et traversés par des filons de quartz (in Fons, 1975). 

Les flancs sont le plus habituellement occupés par des vignobles exploités ou 

abandonnés, avec ça et là de petits bosquets de chênes verts, de chênes-lièges et 

quelques oliveraies. Les terrasses de cultures abandonnées sont reconquises par le 

maquis, végétation xérophile typiquement méditerranéenne, dans un laps de temps 

plus ou moins long (Figure 0.7). 
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La présence, liée aux pratiques culturales locales, de murets en pierres 

sèches non cimentées, a sans doute favorisé l’abondance des Crocidurinae 

concernées par notre travail. 

 
 
 

 
A 

 

 

Figure 0.7 : A - Station de piégeage située sur la 
commune de Cerbère (Pyrénées-Orientales). Les 
terrasses de vigne abandonnées ont été 
progressivement reconquises par un maquis 
xérophile. L’exposition, le type de végétation, la 
présence de murettes en pierres sèches apportent 
les conditions favorables à la présence des 
musaraignes. Nous y avons régulièrement capturé 
la pachyure étrusque et la musaraigne musette. 
B – Piège d’interception utilisé pour les trois 
espèces de Crocidurinae. C’est le seul dispositif 
qui permet la capture de la pachyure. Une boite 
cylindrique métallique est enfoncée au ras du sol 
contre le muret. Lors de ses déplacements, la 
musaraigne tombe dans le piège, non appâté, 
situé sur son passage. 
(Clichés Magnanou) 

B 
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B.  Les modèles biologiques 
 
Les modèles retenus sont les micromammifères Insectivores et Rongeurs et 

plus particulièrement les trois musaraignes Suncus etruscus, Crocidura suaveolens 

et Crocidura russula ainsi que le rat noir Rattus rattus. Ces quatre espèces 

complémentaires présentent de multiples avantages dans le cadre de ce thème de 

recherche. 

Ces mammifères sont présents à la fois sur un grand nombre d’îles 

méditerranéennes et sur le pourtour continental, préalable indispensable à toute 

étude comparative (Mitchell Jones et al., 1999). Ils sont répertoriés sur des îles à 

superficie et degré d’isolement différents, ce qui permet d’étudier l’influence de ces 

deux paramètres sur l’évolution des espèces en milieu isolé. 

Les capacités naturelles de dispersion des micromammifères non volants sont 

limitées. Ainsi, l'appauvrissement des peuplements en condition insulaire est plus 

prononcé que pour d’autres groupes (Blondel, 1995). Les pressions sélectives, ayant 

un impact déterminant dans l’évolution des populations insulaires, seraient 

différentes d’un groupe à l’autre. La prédation jouerait un rôle crucial chez les 

mammifères alors que la compétition interspécifique constituerait une force majeure 

chez les oiseaux (Alder & Levins, 1994). Les mammifères permettent donc d’aborder 

l’insularité sous un angle complémentaire aux travaux menés sur ce dernier groupe. 

Les archives fossiles sont abondantes pour les mammifères et retracent de 

manière fiable l’histoire des peuplements insulaires. L’archéozoologie apporte des 

éléments concernant la date d’arrivée des différentes espèces sur les îles ainsi que 

leur évolution jusqu’à nos jours (morphologie, densité de population, occupation du 

territoire et préférences écologiques) (Vigne & Marinval Vigne, 1990 ; Vigne, 1992). 

Les Insectivores se singularisent des Rongeurs en terme de niche alimentaire, 

de spectre parasitaire, de métabolisme énergétique, ou encore de rythme biologique 

(Fons & Saint Girons, 1976 ; Mas Coma, 1977 ; Fons, 1988 ; Gliwicz & Taylor, 2002). 

Notre approche porte sur ces deux ordres et permet donc d’envisager les 

mécanismes relatifs à l’évolution en milieu insulaire au travers de deux perspectives 

complémentaires. 

Certains travaux menés chez ces trois espèces ont déjà mis en évidence des 

particularismes propres aux populations insulaires : modifications de taille (Granjon & 

 26



INTRODUCTION  

Cheylan, 1990b ; Poitevin et al., 1987), changements écologiques (Cheylan, 1988 ; 

Poitevin et al., 1987), ajustements démographiques (Fons et al., 1997a). 

L’helminthofaune des Rongeurs et Insectivores a été étudiée comparativement en 

conditions continentale et insulaire et démontre que le contexte épidémiologique 

diffère entre les deux milieux (Mas Coma & Feliu, 1984 ; Casanova et al., 1996 ; 

Miquel et al., 1996). Ces études soulignent qu’il existe bien des adaptations propres 

aux individus insulaires, en réponse à de nouvelles forces sélectives et que celles-ci 

méritent d’être davantage explorées. 

Enfin, les techniques de capture, d’élevage et de reproduction des différents 

modèles biologiques sont éprouvées et maîtrisées. Cette compétence du laboratoire 

d’accueil constitue un atout considérable. Nous pouvons ainsi envisager une gamme 

d’expérimentations plus vaste que celle habituellement utilisée sur le terrain : études 

métaboliques fines, suivis des paramètres démographiques (survie et reproduction). 

 
 

1) L’ordre des Insectivores : les musaraignes Crocidurinae 
 
 Les insectivores sont les plus anciens de tous les euthériens. Leur lignée a  

donné naissance à de nombreux ordres tels que les Chiroptères ou les Primates. 

L’ordre des insectivores rassemble des taxa très diversifiés aux traits archaïques ou 

spécialisés. Dans le monde, les insectivores sont seulement absents en Amérique du 

Sud, sur le continent australien et en Antarctique. En Europe, ils sont représentés par 

trois familles : Erinaceidae (hérissons), Talpidae (taupes et desmans) et Soricidae 

(musaraignes) (Fons, 1988). Les Soricidae se subdivisent en deux sous-familles : les 

Crocidurinae et les Soricinae. Ces deux unités systématiques se distinguent sur bien 

des points (biologie de la reproduction, physiologie, répartition, comportement social, 

…) (Genoud, 1988). 

Sur les douze genres appartenant à la famille des Soricidae, quatre sont 

représentés en Europe : Sorex et Neomys (Soricinae), Crocidura et Suncus 

(Crocidurinae). Il existe neuf espèces de musaraignes en France continentale. Trois 

seulement vivent en milieu méditerranéen. Ce sont la musaraigne ou pachyure 

étrusque (Suncus etruscus - Savi, 1822), la musaraigne des jardins (Crocidura 

suaveolens - Pallas, 1811) et la musaraigne musette (Crocidura russula - Hermann, 

1780) (Saint Girons et al., 1979). Ces trois espèces sont élevées et se reproduisent 

régulièrement à l’animalerie du Centre d’Ecologie Evolutive. 
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Les musaraignes ont un museau allongé et pointu qui porte de longues 

vibrisses faciales, organes tactiles toujours en mouvement. Leurs yeux très petits 

sont souvent dissimulés par le pelage. Ce sont des animaux microphthalmes. Des 

glandes cutanées latérales dégagent une odeur musquée caractéristique, beaucoup 

plus marquée chez les mâles, surtout pendant la période d’activité sexuelle. Les 

femelles possèdent trois paires de mamelles inguinales. Pour ces trois espèces, la 

saison de reproduction s’étale de février-mars à septembre-octobre. Après une 

période de gestation de 27 à 28 jours, la femelle met bas de 2 à 6 jeunes. La 

lactation dure en moyenne 21 jours (Fons, 1988). 

Actives toute l’année, les musaraignes sont fondamentalement crépusculaires 

et nocturnes. Leur régime alimentaire est essentiellement animalivore (Crustacés, 

Arthropodes, Myriapodes). Canova & Fasola (1993) affirment que les végétaux 

occupent une part non négligeable de leur alimentation. Pourtant, elles refusent toute 

nourriture végétale dans nos élevages. Les musaraignes consomment 

occasionnellement de petits vertébrés (Ophidiens : Elaphe scalaris, Sauriens : jeunes 

Psammodromus algirus ou Lacerta lepida) Magnanou & Fons, 2003). 

 

a La musaraigne étrusque Suncus etruscus 
La musaraigne étrusque occupe une large portion de la région Paléarctique 

Sud, depuis le Portugal et le Maroc, jusqu’en Arabie, Asie Mineure, Caucase, 

Turkménistan et Tadjikistan. Elle est également présente au Népal et au sud-ouest 

de la Chine. De petites musaraignes Suncus sont décrites dans les régions du sud 

du Sahara. Celles découvertes à Madagascar et aux Comores appartiennent peut-

être à la même espèce Suncus etruscus (Mitchell Jones et al., 1999). 

En Europe, la distribution de la pachyure se restreint au bassin méditerranéen, 

en incluant quelques îles (Corse, Sardaigne, Porquerolles) (Fons et al., 1993). Les 

individus de Sardaigne appartiennent à la sous-espèce  S. e. pachyurus et sont plus 

grands que ceux du sud de l’Europe (Mitchell Jones et al., 1999).  

La musaraigne étrusque se limite aux régions pour lesquelles les 

températures estivales dépassent les 20°C de moyenne. Elle préfère des oliveraies 

et vignes abandonnées et affectionne particulièrement les cultures extensives en 

terrasses de pierres sèches non cimentées. Elle est également présente dans les 

maquis bas et les chênaies et pinèdes claires. S. etruscus évite les dunes de sable et 

les forêts denses ainsi que les cultures intensives mais elle est présente dans les 
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jardins et les vieilles villes. Elle est recensée de 0 à plus de 1000 mètres d’altitude 

pour les vallées les plus ensoleillées (Fons, 1970 ; 1975 ; Fons et al., 1980).  

Avec un poids corporel de 1.5 à 2.5 grammes chez l’adulte, la pachyure se 

distingue par sa petite taille (Figure 0.8). S. etruscus est le plus petit mammifère 

terrestre au monde. Cette particularité lui impose des contraintes énergétiques fortes 

(ratio surface/volume défavorable). Ainsi, ses paramètres physiologiques sont parmi 

les plus élevés chez les mammifères. Son rythme cardiaque moyen est de 835 ± 107 

min–1 avec des valeurs maximales qui peuvent atteindre 1093 ± 235 min–1. Les 

mouvements respiratoires correspondent à 661 ± 93 par minute. La capacité de 

transport de l’oxygène est très élevée, elle aussi, avec un nombre de globules 

rouges dépassant les 18x106µL-1 de sang (Bartels et al., 1978 ; Jurgens et al., 1996 ; 

Fons et al., 1997b). Elevée en animalerie, la musaraigne étrusque a servi, au cours 

de notre travail, de point de comparaison pour des études physiologiques entreprises 

chez les populations continentales et insulaires de Crocidurinae. 

 

b La musaraigne des jardins Crocidura suaveolens 
 L’aire de distribution de Crocidura suaveolens est très étendue. Elle couvre 

une grande partie de la région Paléarctique Sud (en dessous du 54ème parallèle) 

depuis la côte atlantique jusqu’au Japon. Elle a été décrite en Israël, Arabie 

Saoudite, Asie Mineure, au Caucase, au Kirghizistan, et au-delà vers l’est, en Corée 

du Nord et du Sud, à Taiwan et dans les basses terres du nord-est de la Chine 

(Mitchell Jones et al., 1999). 

En Europe, l’aire de répartition de la musaraigne des jardins est discontinue. 

Elle est présente au nord-ouest de la péninsule ibérique et sur toute la façade ouest 

de la France. On la retrouve également du sud de la France jusqu’en Italie et aux 

Balkans, en Europe Centrale et de l’Est et au nord, jusqu’en Pologne. Elle est 

absente de Grande Bretagne (Mitchell Jones et al., 1999). 
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Figure 0.8 : Musaraigne étrusque 
Suncus etruscus. La pachyure 
mesure de 35 à 52 millimètres. 
Son pelage est gris brun sur le 
dessus et pâle dessous. Elle 
possède de grandes oreilles et de 
longs poils dépassant le pelage, 
notamment sur la queue et le 
museau. Sa dentition comporte 
trente dents dont quatre 
unicuspides supérieures (Cliché 
Heuclin). 
  

 

Figure 0.9  : Musaraigne des jardins 
Crocidura suaveolens. Comme les 
autres Crocidures, sa fourrure est de 
couleur variable sur le dos, grise à 
brun roux, plus ou moins foncée 
(presque noire pour les animaux de 
Corse). Le ventre grisâtre, est plus 
clair sans ligne de démarcation 
(Cliché Magnanou). 

 

 

 
 
 

 
 

Figure 0.10 : Musaraigne musette Crocidura russula. Le corps est brun grisâtre avec, sur le 
dos, des poils à l'extrémité rousse. Le ventre est légèrement plus clair sans toutefois montrer 
une ligne de séparation très nette. Les oreilles, nettement visibles, ont un pavillon très large. 
La queue, relativement longue, est légèrement bicolore et parsemée de poils plus longs que 
ceux de la fourrure. Ce caractère propre aux Crocidurinae, permet de différencier la Musette 
du Carrelet (Sorex araneus). De plus, les vingt-huit dents sont totalement blanches (Cliché 
Magnanou). 
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Sa présence est rapportée sur vingt et une îles méditerranéennes dont les 

principales sont la Corse, Elbe, Minorque, Porquerolles, Lesbos, Chypre et la Crète 

(Vesmanis & Hutterer, 1980 ; Poitevin & Bayle 1995). La musaraigne des jardins est 

également répertoriée sur les îles atlantiques, Scilly et Channel et dans certaines îles 

de Russie et de Corée (Iwasa et al., 2001 ; Sheremet'ev, 2002 ; Calmet et al., 2004). 

 C. suaveolens (Figure 0.9) est polymorphique aux plans morphologique et 

génétique, les deux paramètres pouvant varier indépendamment. De ce fait, un 

grand nombre de sous-espèces ont été décrites, en particulier sur les îles. Toutefois, 

le statut de ces taxa mérite souvent d’être confirmé (Mitchell Jones et al., 1999) . 

 En Europe de l’Est et du Nord, ainsi qu’à haute altitude, la musaraigne est 

synanthropique. Elle vit, particulièrement en hiver, près des maisons, dans les jardins 

et les parcs. Dans la partie ouest et sud de l’Europe, elle occupe au contraire une 

grande variété d’habitats. Elle évite les forêts denses mais est abondante dans les 

haies, les vignes, les oliveraies, sur les dunes littorales et dans les amas de pierres 

en région montagneuse (Mitchell Jones et al., 1999). En milieu méditerranéen, elle 

affectionne les terrasses de pierres sèches abandonnées et les maquis. Présente 

entre 0 et 1600 mètres d’altitude, elle devient rare au-dessus de 1000m (Fons & 

Saint Girons, 1980).  

Parfois abondante localement, elle est beaucoup moins représentée 

lorsqu’elle est sympatrique avec Crocidura russula. Il semble que la musaraigne des 

jardins ait été remplacée par la musaraigne musette du fait d’une exclusion 

compétitive (Poitevin et al., 1986).  

 Les populations insulaires de musaraigne des jardins se distinguent souvent 

de leurs congénères continentaux par leur grande taille (Poitevin et al., 1987 ; 

Sheremet'ev, 2002, Fons & Magnanou, 2004). C. suaveolens est affectée de 

gigantisme sur les îles concernées par notre étude : Porquerolles, la Corse et 

Minorque. Cette différenciation morphologique a longtemps induit les systématiciens 

en erreur. Les populations insulaires de musaraigne des jardins ont tout d’abord été 

assimilées à C. russula. Les données génétiques ainsi que les analyses de faune 

parasitaire ont permis plus récemment de clore le débat (Catalan & Poitevin, 1981 ; 

Mas Coma, communication personnelle). Poitevin et al. (1986) constatent également 

un élargissement de la niche écologique des individus insulaires portant sur de 

nombreux aspects : habitat, régime alimentaire et utilisation du temps. Poitevin 

(1984) constate que, nocturne sur le continent, C. suaveolens peut chasser jour et 
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nuit en Corse. Cette moindre stéréotypie comportementale pourrait être associée aux 

moindres risques de prédation, ce qui autorise un relâchement de la vigilance et un 

assouplissement des techniques d’évitement des prédateurs. Fons, et al. (1997a) ont 

démontré une diminution de fécondité des populations de Corse et de Porquerolles 

dont le nombre de jeunes par portée atteint respectivement 2.6 et 3.0 contre 4.6 en 

moyenne sur le continent. Ces différences se maintiennent après trois générations 

au laboratoire. Ce résultat suggère que ces modifications ne sont pas simplement 

dues à la plasticité phénotypique mais qu’il existe un certain déterminisme génétique 

(Fons et al., 1997a). 
 
c La musaraigne musette Crocidura russula 
 La musaraigne musette (Figure 0.10) est présente en région Paléarctique 

occidentale et en Afrique du Nord (Tunisie, Algérie et Maroc). En Europe, elle occupe 

la péninsule ibérique, la France, le Benelux, l’Allemagne. Sa limite de distribution 

atteint, à l’est, les régions ouest de la Suisse et de l’Autriche. Elle est absente des 

îles britanniques et du sud des Alpes (Mitchell Jones et al., 1999). La musaraigne 

musette est beaucoup plus homogène aux plans génétique et morphologique que C. 

suaveolens (Catalan et al., 1988). 

 Certaines populations d’Asie Mineure et d’Europe orientale ont longtemps été 

rattachées à la musaraigne musette mais appartiennent en réalité à C. suaveolens 

(Kefelioglu & Tez, 1999). L’aire de répartition de C. russula est en fait beaucoup plus 

limitée que supposé précédemment. 

 C. russula est répertoriée sur certaines îles atlantiques et Channel. En 

Méditerranée, elle est beaucoup moins représentée que C. suaveolens et n’est 

présente que sur quatre îles : la Sardaigne, Pantelleria, Ibiza et la Meda Gran 

(Province de Gérone, Espagne) (Mas Coma & Feliu, 1977 ; Poitevin & Bayle 1995). 

 Dans les régions du nord de l’Europe et en altitude, la musaraigne musette est 

fortement associée à l’homme et vit près des habitations et dans les jardins. Ce 

commensalisme est plus prononcé encore en hiver (Ehinger et al., 2002). Elle est 

présente en montagne jusqu’à 1500 à 2000 mètres (Fons et al., 1980 ; Ehinger et al., 

2002). En région méditerranéenne, elle occupe une grande diversité de biotopes 

mais préfère les milieux ouverts ou semi-ouverts. Nous l’avons régulièrement 

capturée dans les maquis à cistes, bruyères, ajoncs et lavandes et dans les zones 

cultivées des Pyrénées-Orientales. Elle est écologiquement plus généraliste que C. 
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suaveolens mais affectionne tout autant les terrasses en pierres sèches (Poitevin et 

al., 1986). L’espèce est assez commune sur toute son aire de distribution et peut 

atteindre des densités élevées en région méditerranéenne. 

Les populations de C. russula d’Ibiza se distinguent de celles de la péninsule 

ibérique : augmentation de taille corporelle, coloration plus foncée (Alcover & 

Gosalbez,, 1988), différenciation génétique prononcée (Catalan et al., 1988). Les 

individus sardes se distinguent également de ceux du continent européen et ont été 

élevés au rang de sous-espèce (Mitchell Jones et al., 1999). Quelques études 

décèlent également une diminution de fécondité sur les îles (Kahmann & Einlechner, 

1959 ; Gosalbez et al., 1984). 

  
 

2) Le rat noir Rattus rattus 
 
Présentant des traits primitifs, les Rongeurs possèdent cependant des 

caractères très évolués. Ils constituent un formidable exemple de radiation 

adaptative. Les adaptations à la vie aquatique, endogée, rupicole ou arboricole ont 

permis aux Rongeurs de coloniser tous types de milieux. 

  Six familles ont été répertoriées en France dont les Muridae qui comptent 

quatre genres : Apodemus, Mus, Micromys et Rattus.  

Le rat noir Rattus rattus (Figure 0.11)  est originaire de l’Asie du Sud-Est. Il 

apparaît en Palestine à la fin du Paléolithique puis dans toute la Méditerranée au 

Néolithique. Il envahit l’Europe du Nord à la suite de la conquête romaine car 

l’implantation de villes et de villages permet à ce Rongeur tropical de résister au froid 

de l’hiver. Le rat est aujourd’hui présent dans la majorité des pays d’Europe, à 

l’exception de la Scandinavie. Ses populations déclinent progressivement sur les îles 

britanniques où il est confiné à quelques ports et îles. Si le rat noir est rare en Europe 

Centrale, il est probablement éteint en Slovaquie. Très fortement commensal en 

Europe atlantique et centrale, il est abondant en région méditerranéenne, où le climat 

plus clément, lui permet de vivre en dehors des habitations voire dans les zones 

cultivées et les forêts littorales (Fayard et al., 1984 ; Mitchell Jones et al., 1999).  

 Ce micromammifère nocturne est essentiellement frugivore. Son régime 

alimentaire est composé de végétaux et plus particulièrement de baies du 

maquis : olives, arbouses, glands et pignons. Le reste de son alimentation est 
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composé d’arthropodes de gastéropodes et de myriapodes dont il est friand. Les 

vertébrés sont peu attaqués (Fayard et al., 1984 ).  

Ses principaux prédateurs sont les petits carnivores, les rapaces et l’homme. 

Ce dernier le détruit pour les dégâts qu’il provoque en agriculture comme pour son 

rôle dans la transmission de certaines pathologies humaines et animales.  

Dans nos élevages en laboratoire, la durée de reproduction du rat s’étale de 

mi-mars à mi-novembre. Après 27 à 28 jours de gestation, la femelle met bas de 5 à 

10 jeunes. La fécondité est plus élevée dans les zones où le rat est commensal de 

l’homme. 

Le rat noir est présent sur un grand nombre d’îles et îlots méditerranéens (îles 

de Provence, Archipel des Baléares et des îles d’Hyères, Corse et ses îlots, 

Sardaigne, Sicile, …). Il est souvent le seul micromammifère présent lorsque la faible 

superficie de l’île ne permet pas à d’autres espèces de s’installer (Cheylan, 1988 ; 

Palmer & Pons, 2001). Comme ce fut le cas pour les musaraignes, des travaux 

antérieurs ont mis en évidence, chez le rat noir des îles de Méditerranée, un certain 

nombre d’adaptations écologiques, morphologiques, comportementales et 

démographiques propres aux milieux isolés. L’espèce, commensale sur le continent, 

élargit sa niche écologique en milieu insulaire. Le Rongeur est abondant sur les îles 

de la côte provençale et en Corse où il vit jusqu’à 1000 mètres d’altitude à l’état 

sauvage (Cheylan, 1988). De plus, Granjon et Cheylan (1990b) observent des 

changements de taille corporelle fonction de la superficie de l’île et des forces 

sélectives qui y règnent.  

 

 
 
Figure 0.11 : Rat noir Rattus rattus. Ce Muridé pèse entre 145 et 285 grammes. Sa queue, 
plus longue que le corps, est charnue, écailleuse et dépourvue de poils. Ses oreilles bien 
développées sont glabres et plus longues que celles du rat gris Rattus norvegicus. La 
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fourrure est peu épaisse. La couleur du pelage varie du noir uniforme au brun-gris à ventre 
blanc (Cliché Magnanou). 
 
 

C. Problématique 
 

Connaître l’histoire des peuplements mammaliens permet de mieux cerner 

leur évolution en milieu insulaire. L’archéozoologie apporte des réponses quant à la 

date d’arrivée des populations sur les îles et aide à identifier la rapidité des 

changements observés. Cependant, cette discipline, ne fournit aucune information 

sur l’origine géographique des populations insulaires. Cette donnée est pourtant un 

préalable indispensable à toute étude comparative. En effet, afin de pouvoir affirmer 

que certaines modifications sur les îles sont liées au syndrome d’insularité, il est 

nécessaire de comparer les populations insulaires aux populations continentales 

source. Cette démarche assure de ne prendre en compte que les adaptations 

propres au milieu insulaire (Petren & Case, 1997 ; Gould & Mc Fadden 2004). La 

phylogéographie est une discipline qui permet de connaître la structuration spatiale 

des lignées génétiques d’un organisme et par conséquent, la provenance 

géographique des populations présentes sur les îles (Avise, 2000 ; Michaux et al., 

2003). Le premier objectif de ce travail est de déterminer l’origine géographique des 

populations des îles ouest-méditerranéennes de Crocidura russula et de Crocidura 

suaveolens, celle de R. rattus étant déjà connue (Cheylan et al., 1998). L’étude est 

basée sur le séquençage d’une large portion du gène mitochondrial cytochrome b 

d’individus provenant des différentes îles et du pourtour méditerranéen continental. 

  

 La majorité des travaux qui tentent de comprendre les forces évolutives à 

l’origine des changement observés en milieu insulaire négligent l’influence des 

parasites. Or, un nombre croissant d’études démontre leur implication dans 

l’évolution des espèces libres. Le rôle des parasites est prouvé à divers niveaux : 

traits d’histoire de vie, démographie, diversité génétique, comportement, compétition 

(revue in Combes, 1995). Les faunes parasitaires sont modifiées sur les îles (Mas 

Coma & Feliu, 1984 ; Casanova et al., 1996 ; Miquel et al., 1996 ; Goüy de Bellocq et 

al., 2002) et ces changements pourraient avoir des conséquences sur les 

mammifères hôtes. Avant toute chose, nous dresserons un bilan détaillé de la faune 

parasitaire du Rongeur (Rattus rattus) et des Insectivores (C. russula et C. 
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suaveolens) concernés par notre étude afin d’envisager, dans un second temps, les 

conséquences sur certains traits de vie de ces mammifères. Ce travail portera plus 

particulièrement sur les endoparasites (helminthes). Les helminthes sont mieux 

connus et plus faciles à récolter et à identifier que les protozoaires, les bactéries ou 

les virus. Des recensements existent déjà concernant ce type de parasites sur les 

îles. Ces analyses permettront de compléter les données acquises sur le terrain et 

aideront à établir les patrons de richesses, intensités parasitaires et prévalences 

insulaires. Enfin, l’impact des helminthes sur la biologie et l’évolution des hôtes est 

avéré (Connors & Nickols, 1991 ; Kristan & Hammond, 2000 ; 2001). 
 
 L’environnement insulaire impose de nouvelles contraintes aux populations 

qui s’y installent. Les forces sélectives liées à la compétition, à la prédation, à 

l’abondance des ressources et au parasitisme sont modifiées (Alder & Levins, 1994 ; 

Blondel, 1995 ; Hochberg, 2001). La physiologie a certainement été moins étudiée 

que d’autres traits de vie des populations insulaires. Elle constitue pourtant un point 

central de la biologie des organismes et intègre les nombreuses contraintes 

auxquelles ils doivent faire face. Nous souhaitons donc tester l’hypothèse selon 

laquelle les micromammifères insulaires développent des adaptations 

physiologiques, en réponse à de nouvelles forces sélectives,. Ces ajustements 

seront étudiés au travers de la dépense énergétique au repos chez Rattus rattus et 

Crocidura suaveolens. Nous analyserons les résultats à la lumière des modifications 

de charge parasitaire du rat et des changements morphologiques de la musaraigne 

en conditions insulaire. 

 

Enfin les paramètres démographiques des mammifères évoluent eux aussi sur 

les îles. L’investissement dans la reproduction est réduit (diminution de la fécondité) 

(Blondel et al., 1992 ; Fons et al., 1997a). Dans la perspective d’un compromis entre 

reproduction et survie, les auteurs prédisent de ce fait un allongement de la durée de 

vie (Alder & Levins, 1994). D’autre part, les causes de mortalité extrinsèque seraient 

plus faibles sur les îles, conséquence du relâchement des pressions parasitaires et 

de prédation. Le taux de sénescence s'ajuste en réponse aux mortalités extrinsèques 

subies en conditions naturelles (Ricklefs & Scheuerlein 2001). Ainsi, nous mettrons à 

l’épreuve l’hypothèse d’un vieillissement différentiel chez les musaraignes en milieu 

continental et insulaire avec un ralentissement du taux de sénescence sur les îles. 
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Ce dernier point sera basé sur l’étude de la mélatonine. Le signal mélatoninergique 

diminue avec l’âge des mammifères (Pang et al., 1990 ; Touitou et al., 1998). Cette 

hormone constitue donc un outil précieux pour quantifier le vieillissement des 

musaraignes. Nous tenterons de mettre en évidence le rôle concret de la mélatonine 

dans les processus de sénescence, rôle souvent suggéré mais jamais clairement 

démontré (Erren et al., 2003 ). 
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I. Renouvellement de la faune mammalienne insulaire 
 

A. Les îles tyrrhéniennes 
 

1) Une faune endémique au Pléistocène moyen 
 

 Comme nous l’avons vu, le massif corso-sarde s'est séparé du continent 

français par une lente dérive, il y a au moins 15 millions d'années (Oligocène – 

Miocène). Les mammifères installés sur ce micro-continent se sont trouvés isolés de 

leurs congénères provençaux. Les rares fossiles de cette époque, découverts en 

Sardaigne, montrent que ces espèces, effectivement proches de leurs 

contemporaines continentales, différaient totalement de celles que l’on connaît 

actuellement sur l'île (Noblet, 1987). 

La Corse et la Sardaigne appartiennent à la même microplaque. Au cours des 

temps géologiques et jusqu'à une date assez récente, elles n'ont formé qu'un seul et 

même territoire. En effet, elles sont séparées par le détroit des Bouches de 

Bonifacio, large de 12 kilomètres où les fonds marins n’ont jamais excédé 100 

mètres de profondeur. A chaque pléniglacaire du Pléistocène, les régressions 

marines ont établi des connexions entre les deux îles. Ainsi, Corse et Sardaigne 

doivent être considérées comme le même bloc insulaire et la faune ancienne doit 

être étudiée conjointement (Vigne, 1987).  

Ce bloc est isolé du continent depuis la fin de la crise Messinienne (5 Millions 

d’années – Pliocène), date de la première vague d’immigration mammalienne sur la 

Corse et la Sardaigne. Des failles de plus de 2000 mètres de profondeur ont ensuite 

séparé le bloc des côtes françaises et espagnoles. Seule une zone entre les îles de 

Toscane et le Cap Corse a permis des connexions temporaires avec le continent au 

Mindel ou au Gunz (Pléistocène moyen). Ce dernier passage à gué correspond à la 

seconde vague d’immigration mammalienne (Vigne, 1987). Cependant, peu 

d’espèces ont participé à ce processus de colonisation. Plusieurs explications 

peuvent être avancées : un bras de mer aurait subsisté et l’émersion n’aurait été que 

de courte durée, limitant les possibilités des espèces à dispersion lente. De plus, rien 

ne prouve qu’une fois sur place les mammifères colonisateurs aient trouvé les 

conditions environnementales favorables à leur survie (Vigne, 1987). 
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A partir du Pléistocène Supérieur et jusqu’à l’arrivée de l’homme, les 

mammifères de Corse et de Sardaigne ont évolué en vase clos. Aucune donnée 

n’atteste, pour cette période, de l’arrivée de nouveaux mammifères sur les îles.  

Entre 20 000 et 10 000 BP (before present), la faune de Corse et de 

Sardaigne est appauvrie. Vigne (1987 ; 1992) note la présence de 6 taxa corso-

sardes : 

 Cynotherium sardous (Carnivore - Canidae de la taille d’un renard) 

 Prolagus sardus (Lagomorphe - Leporidae de la taille d’un rat) 

 Rhagamys orthodon (Rongeur - Muridae) 

 Microtus (ou Tyrrhenicola) henseli (Rongeur - Arvicolidae)  

 Megaloceros cazioti (Artiodactyle - Cervidae) 

 Cyrnaonix major, apparenté à une loutre (Carnivore - Mustelidae) 

 Episoriculus (ou Nesiotites) similis uniquement en Sardaigne (Insectivore - 

Soricidae) 

 Episoriculus corsicanus seulement en Corse (Insectivore Soricidae). 

 
 

2) L’arrivée de l’homme au Néolithique   
 

En l’espace de 10 000 ans, la Corse et la Sardaigne voient disparaître 

l’ensemble de leur faune mammalienne endémique. Quatorze espèces de 

mammifères non-volants les remplaceront en Corse par exemple. Ce sont des 

mammifères écologiquement généralistes et liés ou favorisés par l’homme. Il ne peut 

en aucun cas s’agir de dispersion naturelle. Le transport accidentel ou volontaire des 

espèces par l’homme est dorénavant démontré (Vigne, 1987 ; 1992 ; Vigne & Villié, 

1995). 

 

La colonisation humaine s’effectue, en Corse comme en Sardaigne, à 

l’époque Pré-Néolithique (9000 BP) (Vigne, 1998). Les hommes découvrent la faune 

mammalienne endémique, mais Megaloceros cazioti a déjà disparu de Corse alors 

qu’il est toujours présent en Sardaigne (Vigne, 1992). A son arrivée, l’homme est un 

chasseur cueilleur. L’économie de production agropastorale n’apparaît que mille ans 

plus tard et ne fera que s’intensifier (Vigne, 1987). Ainsi, les premiers animaux 

domestiques font leur apparition dès 7000 BP : cochon (Sus scrofa domesticus), 
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mouton (Ovis aries), chèvre (Capra hircus) et plus tard chien (Canis familiaris) et 

vache (Bos taurus) (Vigne, 1992). Les premières traces du hérisson (Erinaceus 

europaeus), du loir (Glis glis) et du mulot sylvestre (Apodemus sylvaticus) remontent 

au milieu du Néolithique (6000 – 5000 BP). L’homme entretenait, en Corse 

notamment, d’étroites relations culturelles (cynégétiques, …) avec certaines de ces 

espèces (Fons & Magnanou, 2004). 

Le nombre de taxa augmente notablement avec l’intensification des transports 

maritimes à l’âge de Bronze (2500 BP). Ce sont des micromammifères introduits 

accidentellement : la souris domestique (Mus domesticus), le lérot (Eliomys 

quercinus), les deux musaraignes Crocidura suaveolens et Suncus etruscus et un 

peu plus tard le rat noir (Rattus rattus) (Vigne & Marinval Vigne, 1991 ; Vigne, 1992).  

Les mammifères endémiques disparaissent les uns après les autres. Les 

grosses espèces (Rhagamys, Microtus et Prolagus) sont les premières à s’éteindre, 

chassées et consommées par l’homme. Les plus petites cohabiteront avec Homo 

sapiens pendant plus de 8000 ans. La réduction de leurs effectifs s’explique par la 

prédation des chiens, la compétition avec les espèces introduites et l’anthropisation 

croissante du milieu. C’est finalement la vague massive de déforestation et la 

présence du rat noir qui causera leur perte entre la période romaine et aujourd’hui 

(Vigne, 1987 ; 1992 ; Vigne & Valladas, 1996, Vigne, 1998). 

A l’inverse, les espèces favorisées par l’homme voient leurs effectifs croître au 

fil de l’anthropisation de la Corse. Vigne et Marinval Vigne (1990) ont suivi l’évolution 

de la répartition de C. suaveolens. Ils constatent une augmentation brutale de son 

abondance et de sa distribution sur l’île, contemporaine de l’activité humaine 

croissante. Les pratiques culturales (murets de pierres sèches) ont joué en faveur 

des deux musaraignes introduites. 
 
 

B. L’archipel des Baléares  
 

L’histoire de la faune mammalienne des îles Baléares se rapproche 

notablement de celle de la Corse et de la Sardaigne. 

La faune est appauvrie à la fin du Pléistocène supérieur et seules trois 

espèces sont présentes (Vigne, 1987 ; 1998) : 

 Nesiotites (ou Episoriculus) idalgo (Insectivore Soricidae) 
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 Hypnomys morpheus (Rongeur – Gliridae) 

 Myotragus balearicus (Artiodactyle – Caprinae). 

L’homme colonise Majorque autour de 8000 BP (Vigne, 1998). Il cohabite 

avec les trois mammifères endémiques. L’insectivore Nesiotites est une fois de plus 

la première espèce à s’éteindre vers 5900 BP (Vigne, 1987). Myotragus est 

progressivement domestiqué entre 5800 et 4000 BP (Bover & Alcover, 2003). Les 

espèces endémiques (Hypnomys et  Myotragus) finissent par disparaître autour de 

3400 BP.  

L’homme arrive plus tardivement à Minorque (4000 BP) car l’île est plus petite 

et plus éloignée du continent. 

Comme pour la Corse et la Sardaigne, les mammifères endémiques des 

Baléares disparaissent du fait de plusieurs facteurs conjugués liés à l’homme : 

diminution de l’habitat, compétition et prédation accrues. Ainsi, en accord avec Bover 

et Alcover (2003), on peut penser que les causes d’extinction ne sont pas dues, 

comme cela avait été supposé, aux aléas climatiques du postglaciaire. 

La cohabitation entre les espèces endémiques et l’homme est beaucoup plus 

courte que sur les îles tyrrhéniennes. Les Baléares sont plus petites et leur relief est 

moins accidenté. La colonisation et l’anthropisation du milieu se sont donc effectuées 

plus rapidement, au détriment des mammifères endémiques (Vigne, 1987) 

 
 

C. L’impact de l’homme sur la faune mammalienne 
 

  Chaque île a une histoire particulière, fonction de sa position géographique, de 

sa géomorphologie, de la faune, de la flore et des influences culturelles. Pour autant, 

l’évolution de la faune mammalienne en Méditerranée peut être résumée par 

quelques grandes caractéristiques communes.  

  Au cours du Pléistocène Supérieur et de l’Holocène, les mammifères 

insulaires ont évolué en vase clos. Ces faunes possédaient les caractéristiques bien 

connues des peuplements insulaires. Elles étaient pauvres et dysharmoniques. La 

plupart des petites espèces étaient affectées de gigantisme (Prolagus, Episoriculus). 

A l’inverse, les grosses espèces présentaient une réduction importante de leur taille 

(Megaloceros ou Myotragus, éléphants et hippopotames) (Vigne, 1987 ; 1992 ; 

1998).  
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  L’homme arrive au plus tôt entre 9000 et 8000 BP et ne tarde pas à introduire, 

volontairement ou non, des mammifères domestiques et sauvages. Les pressions de 

chasse et le bouleversement des écosystèmes insulaires entraînent la disparition 

progressive des endémiques, parfois au terme de 7 millénaires de cohabitation. La 

rapidité d’extinction dépend du délai d’anthropisation, lui-même fonction de la 

superficie de l’île et de son relief.  

  L’histoire de la faune mammalienne insulaire n’est absolument pas 

comparable à celle des reptiles, des amphibiens, ou des oiseaux. Pour ces derniers 

groupes, l’influence de l’homme est beaucoup moins prononcée puisqu’ils occupent 

une place mineure dans les civilisations, tant aux plans économique que symbolique 

(Vigne, 1998).   

  Aucun des mammifères aujourd’hui présents en Corse, n’est endémique au 

niveau spécifique. Cette faune est plus riche que la prédiction de Mc Arthur & Wilson 

(1967). Ainsi, elle est supposée sursaturée (Vigne, 1992).  

Dans le cas de la colonisation naturelle, le succès d’une espèce est fonction 

de ses capacités de dispersion. Ici à l’inverse, cette aptitude n’est pas primordiale. 

L’homme a introduit un biais. Vigne (1998) constate que les espèces présentes sur 

l’ensemble des îles du bassin méditerranéen ont des caractéristiques communes : 

elles sont, soit commensales (Mus, Rattus, Acomys), soit anthropophiles (Crocidura, 

Suncus, Apodemus, Eliomys, Glis) ou encore utilisées comme gibier (Cervus, Dama, 

Lepus, Oryctolagus et même Vulpes). Au contraire, aucune des espèces 

anthropophobes (Neomys, Sorex, Marmotta, Rupicapra) ni considérées par l’homme 

comme des compétiteurs (Canis lupus, Lynx) ou comme des ravageurs (Talpa, et la 

majorité des Mustelidae) n’a participé à la vague d’immigration de l’Holocène. 

 
 

II. Origine des populations insulaires de musaraignes en 
Méditerranée occidentale 
 

A. Intérêt de la phylogéographie 
 

L’archéozoologie apporte des éléments précieux concernant la succession 

des faunes mammaliennes sur les îles méditerranéennes. Ainsi, il est possible de 

dater l’arrivée des espèces actuellement présentes sur les îles entre le début du 
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Néolithique et l’époque romaine (Vigne & Marinval Vigne, 1990 ; Vigne, 1992). 

Cependant, cette approche ne permet pas de déterminer l’origine continentale de 

ces populations. L’analyse des faunes parasitaires suggère parfois l’affinité des 

individus insulaires avec une certaine région continentale (Mas Coma et Feliu, 1984). 

L’étude des critères morphologiques peut également fournir certains indices. Vigne et 

Marinval Vigne (1990) estiment que la taille des premières musaraignes recensées 

en Corse est proche de celles des individus italiens et concluent ainsi à une origine 

romaine. Toutefois, il est nécessaire de rester prudent. En effet, nous sommes face à 

une colonisation d’origine humaine et non à une dispersion naturelle. Le continent 

source n’est peut-être pas le littoral proche et les processus de colonisation ont pu 

s’effectuer à partir d’une région beaucoup plus lointaine. L’étude de la structuration 

génétique d’une espèce sur son aire de distribution demeure le moyen le plus précis 

de déterminer l’origine des populations des îles. 

Avec l’essor des techniques de biologie moléculaire, il est désormais possible 

d'étudier de manière fiable la structure génétique des taxa infraspécifiques. Discipline 

de la biogéographie, la phylogéographie tente de comprendre quels sont les 

processus historiques à l'origine de la distribution actuelle des lignées génétiques 

des organismes (Avise, 2000). Ainsi, les études portant sur l’origine des populations 

insulaires de diverses régions du globe se sont multipliées ces dernières années. 

Elles portent sur la flore (Panero et al., 1999 ; Valcarcel et al., 2003) les insectes 

(Emerson et al., 2000 ; Cianchi et al., 2003), les reptiles (Carranza et al., 2001) et 

divers ordres de mammifères (Rongeurs : Cheylan et al., 1998 ; Hinten et al., 2003 ; 

Michaux et al., 1996 - Carnivores : Yoder et al., 2003 - Ongulés : Nagata et al., 1999 

– Insectivores : Iwasa et al., 2001 ; Ohdachi et al., 2003 ; Vogel et al., 2003). 

Plusieurs patrons généraux se dégagent de ces travaux. La faune et la flore 

présentes sur les îles sont très souvent génétiquement appauvries. Cette diminution 

de diversité est encore plus marquée pour les taxa endémiques et pourrait expliquer 

les plus grands risques d’extinction encourus par ces espèces (Frankham, 1995 ; 

1997). L’origine des taxa insulaires est variée : dispersion naturelle pour les espèces 

aux meilleures aptitudes (Ribera et al., 2003 ; Juste et al., 2004), colonisation lors de 

passages à gué entre île et continent (Nagata et al., 1999) ou introduction humaine 

(Haynes et al., 2003 ; Mascheretti et al., 2003). Plusieurs modes de colonisation ont 

parfois été utilisés par une même famille d’espèces : certaines musaraignes du genre 
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Crocidura ont d’abord rallié la Malaisie par dispersion naturelle puis d’autres ont été 

introduites par l’homme (Ruedi et al., 1998). 

 

En Europe, comme partout ailleurs dans le monde, l’impact de l’homme sur 

les faunes insulaires est maintenant clairement établi, pour les milieux atlantiques 

comme méditerranéens  (Vigne, 1992 ; Haynes et al., 2003 ; Mascheretti et al., 

2003). L’origine continentale des individus insulaires de quelques espèces de 

Rongeurs est élucidée (Michaux et al., 1996 ; 1998 ; Cheylan et al., 1998). 

Concernant les Insectivores, Vogel et al. (2003) ont étudié le lien phylogénétique 

entre les différentes espèces endémiques de musaraignes du genre Crocidura de 

Sicile et des Canaries. Cependant, l’origine continentale de C. russula et de C. 

suaveolens, toutes deux introduites par l’homme dès le Néolithique Inférieur, est 

restée imprécise jusqu’à récemment. 

Pourtant, la connaissance de l’origine et des voies de colonisation des 

populations insulaires de musaraignes permettrait de mieux comprendre leur 

surprenante répartition sur les îles de Méditerranée occidentale. Comment expliquer 

que Crocidura suaveolens occupe la Corse, Minorque, Porquerolles et Elbe et que C. 

russula soit présente en Sardaigne et à Ibiza ? Les préférences écologiques 

expliquent-elles ce patron (Catalan et al., 1988) ?  

Toutes les études montrant une évolution des traits de vie des musaraignes 

en milieu insulaire se basent sur une comparaison avec le continent proche (Poitevin 

et al., 1987 ; Fons et al., 1997a). Or, comme le soulignent Gould. & Mc Fadden 

(2004) pour le gigantisme, il est indispensable d’effectuer, en préalable, une 

phylogénie ou une phylogéographie avant de conclure qu’un taxon est géant du fait 

de son évolution en milieu insulaire. L’un des meilleurs exemples de l’apport de la 

phylogéographie dans ce domaine est le cas du mulot sylvestre Apodemus sylvaticus 

en Corse. Les populations insulaires ont longtemps été considérées comme géantes 

par rapport à la France continentale (Libois et al., 1993). Le mulot corse provient 

d’Italie. Les individus italiens sont plus grands et forment un groupe génétique 

distinct de ceux de France. De ce fait, le Rongeur n’est pas affecté de gigantisme en 

Corse s’il est comparé à sa population continentale d’origine (Michaux et al., 1996). 

En revanche, les mulots de Port-Cros et d’Elbe ont bien évolué vers une 

augmentation de taille en réponse aux nouvelles forces sélectives rencontrées sur 

les îles. 
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Enfin, la connaissance de la diversité génétique des populations insulaires 

peut mettre en lumière des colonisations multiples, goulots d’étranglements ou effets 

de fondations éventuels. Ce contexte génétique peut avoir des répercussions sur 

l’évolution des populations en milieu insulaire (Frankham, 1997). 

 

B. Méthodes 
 

Notre travail porte à la fois sur des populations continentales et insulaires de 

musaraigne des jardins et de musaraigne musette. Vingt individus ont été 

analysés provenant du sud de l’Espagne et de Sardaigne pour C. russula, de Corse, 

de Minorque, de Porquerolles et d’Elbe pour C. suaveolens (Figure 1.1,Tableau 1.1). 

Les échantillons de deux espèces ont été conservés dans l’alcool. 

L’extraction, l’amplification et le séquençage de 1173 et 1168 paires de bases pour 

C. russula et C. suaveolens respectivement ont été effectués comme suit. L’ADN 

total est extrait grâce au kit DNeasy Tissue Kit 250 Qiagen. Les PCR sont réalisées 

en utilisant les amorces LCrC1 (5’- CTATTCCTAGCTATACACTA -3’) et HCrC1 (5’- 

CAATTATACTTGTAACGGGTATG -3’) pour C. russula et L14841 (5’- 

TCAAACATCTCATCATGATGAAA -3’) et H159155 (5’- 

TCATCTCCGGTTTACAAGAC -3’) pour C. suaveolens (d’après Fumagalli et al., 

1996 modifié). 

Les amplifications ont été effectuées à l’aide d’un thermocycleur Labover 

PTC100 selon 35 cycles (30 s à 94°C, 45 s à 50°C et 1 min 30 s à 68°C) et un cycle 

d’extension finale de 10 min à 68°C. Les produits de PCR ont été purifiés par 

l’utilisation de colonnes Amicon Ultra free DA (Millipore). Le séquençage automatique 

a été réalisé avec un séquenceur Megabase à 96 capillaires. 

Les séquences obtenues sont alignées manuellement avec le programme ED 

du logiciel MUST (Philippe, 1993). Les sites non séquencés pour certains individus 

ainsi que les ambiguïtés de lecture ont été codés comme caractères manquants. 

 Les calculs de diversité nucléotidique et haplotypique ont été effectués au sein 

des principaux groupes génétiques grâce au programme DnaSP (Rozas & Rozas, 

1999). 
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Figure 1.1 : Localisation des stations échantillonnées pour les deux espèces de 
musaraignes en milieu continental et insulaire :  Crocidura russula,  C. 
suaveolens. 
 
 

Origine géographique 
Pays Région/ville 

Identifiant de 
la localité 

Nombre 
d’individus

N° d’identification    
des tissus 

Crocidura russula 
Espagne Donana  1 1 200 
 Sierra Nevada  2 3 131 – 132 - 133 
 Valencia  3 2 188 - 189 
Italie Sardaigne  4 3 129 – 130 - 196 

Crocidura suaveolens 
France Porquerolles  5 3 12 – 221 - 222 
 Corse  6 3 14 – 207 – 217 
Italie Elbe  7 1 218 
Espagne Minorque  8 4 119 -121 – 124 - 126 

 
Tableau 1.1 : Recensement des localités échantillonnées et du nombre de musaraignes 
étudiées pour chaque région continentale et insulaire concernées.  
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C. Résultats – discussion  
 
Nos résultats présentés ici devaient être intégrés à un échantillonnage plus 

vaste qui couvrait un plus grand nombre de localités continentales. La collaboration 

mise en place n’est finalement pas effective. Nos données, basées sur un nombre 

moins important d’échantillons, permettent toutefois, confortées par la littérature 

existante, de tirer quelques enseignements. 

 
 

1) Crocidura russula  
 

a Structuration génétique en milieu continental 
La connaissance de l’histoire biogéographique des populations continentales 

est indispensable pour comprendre l’origine des individus insulaires. 

En ce qui concerne les populations continentales de musaraigne musette, 

trois sous-espèces sont communément admises : C. r. russula en Europe, C. r. 

yebalensis au Maroc et C. r. agilis en Tunisie. En milieu insulaire, C. r. ichnusae est 

présente en Sardaigne, C. r. ibicensis à Ibiza et C. r. cossyrensis à Pantelleria (petite 

île au large de la Sicile) (Mitchell Jones et al., 1999) (Figure 1.2). C. r. russula et C. r. 

yebalensis sont très homogènes génétiquement et il existe un cline morphologique 

de l’Espagne à l’Allemagne (Sarà & Vogel, 1996). Catalan et al. (1988) remarquent 

en Europe une corrélation entre différenciation génétique et distance géographique.  

Le caryotype et les isoenzymes montrent que la sous-espèce de Tunisie 

forme un groupe bien distinct de celui rassemblant les populations marocaines et 

européennes. Il existe également un cline morphologique entre Maroc et Tunisie 

avec une interruption en Algérie (in Lo brutto et al., 2004). 

 

Lo Brutto et al. (2004) et Cosson et al. (2005) confirment la présence de deux 

lignées de musaraigne musette. Ils estiment leur séparation entre 2 millions d’années 

et 500 000 ans. Les bouleversements climatiques du Pléistocène ont eu des 

conséquences directes sur la faune du Maghreb et expliquent la séparation entre les 

deux groupes marocains et tunisiens. 

Les populations européennes de musaraigne musette se rattachent au groupe 

marocain (Lo brutto et al., 2004 ; Cosson et al., 2005). La musaraigne musette est 
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présente en Europe depuis 4500 à 5500 ans. Elle aurait été introduite 

involontairement par l’homme (Poitevin et al., 1986). Les données de Lo brutto et al. 

(2004) et de Cosson et al. (2005) étayent cette hypothèse et invalident ainsi les 

suppositions de Dobson (1998) qui envisageait une colonisation de l’Europe vers 

l’Afrique du Nord.  

La colonisation récente de nouveaux territoires ainsi qu’une expansion rapide 

des populations devraient laisser entrevoir des patrons phylogéographiques 

caractéristiques (Avise, 2000). Nos données portant sur les populations de l’extrême 

sud de l’Espagne s’avèrent utiles et complémentaires aux études récentes (Lo brutto 

et al., 2004 ; Cosson et al., 2005). Sur les 6 individus analysés, 2 haplotypes sont 

mis en évidence. Seulement 8 sites sont polymorphiques sur les 774 sites 

informatifs. La diversité haplotypique s’élève ainsi à 0,333 ± 0,215 et la diversité 

nucléotidique est très faible (0,00345 ± 0,00222) (Tableau 1.2). Cosson et al. (2005) 

ont eux aussi analysé la diversité génétique de la même portion du cytochrome b 

mais pour des individus plus au nord en Europe. La diversité nucléotidique et 

haplotypique des 23 individus analysés est nulle. Ainsi, les populations du sud de 

l’Espagne que nous avons analysées sont les plus diversifiées de toutes et 

l’appauvrissement génétique n’a fait que s’accentuer lors de l’expansion des 

musaraignes vers le nord. Leur diversité reste cependant bien inférieure à celle 

décrite au Maroc (Lo brutto et al., 2004).  

Ce cline de diversité génétique confirme une colonisation récente et une 

expansion rapide des populations à partir d’un petit nombre d’individus (Avise, 2000). 

La corrélation entre distance géographique et distance génétique va également dans 

le sens de cette théorie (Catalan et al., 1988). L’hypothèse d’un processus de 

vicariance lors de la séparation Europe-Maghreb à la fin de la crise Messinienne peut 

être définitivement exclue.  
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  Nombre 

d'individus 
Sites 

informatifs
Nombre 

d'haplotypes
Sites 

polymorphiques
Diversité 

haplotypique 
Diversité 

nucléotidique 

Sud Espagne 6 797 2 8 0,333 ± 0,215 0,0034 ± 0,0022
C. russula 

Sardaigne 3 833 0 0 0.000 ± 0.000 0.000 ± 0.000 

Corse 3 950 0 0 0.000 ± 0.000 0.000 ± 0.000 

Minorque 4 950 0 0 0.000 ± 0.000 0.000 ± 0.000 C. suaveolens 

Porquerolles 3 950 3 11 1.000 ± 0.272 0.007 ± 0.0021 
 

Tableau 1.2 : Nombre de sites polymorphiques, d’haplotypes et diversités nucléotidique et 
haplotypique détectées pour différentes régions pour les deux espèces de musaraignes 
Crocidura russula et Crocidura suaveolens. 
 

 

 

 
 

C. r. agilis 

C. r. ichnusae
C. r. ibicensis 

C. r. cossyrensis

C. r. russula 

C. r. yebalensis 

 
Figure 1.2 : Carte de répartition géographique de Crocidura russula et distribution des 
différentes sous-espèces continentales et insulaires. D’après Mitchell Jones et al. (1999) et 
Lo Brutto et al. (2004).  
Compte tenu de leurs dernières analyses génétiques, Lo Brutto et al. (2004) suggèrent la 
révision du statut de certaines sous-espèces. Ils recommandent d’élever C. r. agilis au rang 
d’espèce en incluant C. r. cossyrensis et C. r. ichnusae. 
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b La colonisation des îles 

Les trois populations insulaires d’Ibiza, de Sardaigne et de Pantelleria se 

rattachent au groupe tunisien (Lo Brutto et al., 2004 ; Cosson et al., 2005). Les 

données parasitologiques laissaient déjà présager d’une origine nord-africaine des 

musaraignes d’Ibiza. Les communautés d’helminthes insulaires ont en effet de plus 

fortes affinités avec le Maghreb qu’avec l’Europe continentale (Mas Coma & Feliu, 

1984). 

Les individus sardes que nous avons analysés correspondent tous au même 

haplotype et ne mettent en évidence aucune diversité génétique au sein de l’île 

(Tableau 1.2). La présence de l’espèce en Sardaigne comme à Pantelleria et à Ibiza 

est attribuée à l’homme. Les petits mammifères Rongeurs et Insectivores ont été 

accidentellement introduits lors des échanges commerciaux intenses en 

Méditerranée (Vigne, 1992). Bien qu’il soit nécessaire d’améliorer l’échantillonnage, il 

n’est pas surprenant que la diversité génétique soit faible sur les îles. L’installation de 

l’espèce s’est probablement effectuée à partir d’un petit nombre d’individus, induisant 

un goulot d’étranglement conséquent. 

Selon Lo Brutto et al. (2004), la divergence génétique des musaraignes de 

Pantelleria par rapport au continent est moins marquée que chez les individus 

sardes. La Sardaigne est plus éloignée des côtes africaines que ne l’est Pantelleria. 

De plus, la date d’arrivée des populations sur les îles peut être un facteur explicatif. 

Les premiers fossiles de C. russula datent de 4000 ans à Pantelleria contre 8000 ans 

en Sardaigne. La date d’introduction de la musaraigne musette à Ibiza n’est pas 

connue (in Lo Brutto et al., 2004 et Cosson et al., 2005).  

Certains auteurs avaient déjà souligné des différences à plusieurs niveaux 

entre C. russula d’Ibiza et celle de l’Espagne proche : composition et fréquence 

allélique (Catalan et al., 1988), morphologie et coloration du pelage (Alcover & 

Gosalbez, 1988). Le statut des sous-espèces insulaires mérite probablement d’être 

revu à la lumière de leur origine géographique. Le faible degré de différenciation 

entre les individus de Pantelleria et de la population-source indique que la lignée 

insulaire devrait être rattachée à la sous-espèce tunisienne C. r. agilis (Lo Brutto et 

al., 2004). Il en est probablement de même pour la Sardaigne et Ibiza.  
 

 51



PREMIERE PARTIE : HISTOIRE DES MAMMIFERES EN MEDITERRANEE  

2) Crocidura suaveolens  
 
a Structuration génétique en milieu continental 

La musaraigne des jardins est largement distribuée en Europe et au-delà 

jusqu’au Japon. Elle est moins homogène génétiquement et morphologiquement que 

C. russula (Catalan et al., 1988). Un certain nombre de sous-espèces ont été 

décrites sur les îles méditerranéennes essentiellement du fait de la grande taille des 

individus : C. s. cyrnensis en Corse, C. s. balearica à Minorque, C. s. caneae en 

Crète, C. s. cypra à Chypre (Mitchell Jones et al., 1999) (Figure 1.3). 

L’espèce est subdivisée en trois grands groupes génétiques dans la région 

Paléarctique occidentale. Le premier comprend les populations de la péninsule 

ibérique et de la France. Le second englobe l’Italie, l’Autriche et la Grèce. Le dernier 

correspond au Moyen-Orient (Israël et Turquie) (in Catalan et al., 1988). Il est 

certainement nécessaire d’élargir l’analyse à l’ensemble de l’aire de répartition de 

l’espèce pour comprendre son histoire biogéographique. Cependant, les péninsules 

du sud de l’Europe ont pu jouer le rôle de refuge lors des glaciations du Quaternaire, 

entraînant ainsi la différenciation de l’espèce (Taberlet et al., 1998 ; Michaux et al., 

2003). 

 

b La colonisation des îles 
 Les populations insulaires de Corse et Minorque se rattachent au groupe du 

Moyen-Orient, tandis que celles de Porquerolles ont de fortes affinités avec l’ouest 

de l’Europe et celles d’Elbe avec l’Italie (données non publiées). Catalan et al., 1988) 

avaient déjà constaté en Corse, la présence d’un allèle propre à l’Europe orientale. 

 Les diversités haplotypique et nucléotidique sont nulles pour la Corse et pour 

Minorque (Tableau 1.2). La présence de C. suaveolens sur ces îles est attribuée à 

l’homme (Vigne & Marinval Vigne, 1990), ce qui étaye l’hypothèse d’une colonisation 

récente à partir d’un petit nombre d’individus. 

En revanche, la diversité génétique des individus de Porquerolles est plus 

élevée (Tableau 1.2). Un nombre plus important de musaraignes pourraient avoir 

colonisé l’île compte tenu de la proximité du continent.  
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D. Apport de la phylogéographie à la biologie insulaire 
 
Lorsque les phénomènes de dispersion naturelle sont à l’origine de la 

colonisation des îles, la population-source provient généralement du littoral proche. 

Toutes les espèces de micromammifères, considérées dans le présent travail, ont 

été introduites accidentellement par l’homme. Ce processus ne fait donc pas appel 

aux capacités intrinsèques de dispersion de chaque espèce ni à la configuration 

géographique et historique de chaque île (proximité du littoral, connexions 

temporaires avec le continent …). Les phénomènes de colonisation doivent donc 

être envisagés à plus longue distance et le degré d’isolement de l’île est, de fait, 

largement conditionné par les échanges commerciaux. 

 
 

1) Répartition allopatrique sur les îles 
 

Les populations des petites îles proches du continent comme Porquerolles et 

Elbe seront exclues du raisonnement suivant. Comme nous l’avons vu, leur 

colonisation a certainement eu lieu à partir des côtes voisines et l’implication de 

l’homme n’est pas clairement mise en évidence. 

Il est intéressant de noter que chaque population insulaire des principales îles 

(Sardaigne, Ibiza, Corse, Minorque) est originaire d’une région continentale où C. 

russula et C. suaveolens sont en allopatrie. En effet, il est maintenant démontré que 

la musaraigne musette est absente du Moyen-Orient alors que la musaraigne des 

jardins y est présente (Kefelioglu & Tez, 1999) et inversement pour l’Afrique du Nord. 

Par ailleurs, Poitevin et Bayle (1995) constatent que C. suaveolens est plus 

abondante sur les îles méditerranéennes que C. russula (21 îles contre 4) et 

expliquent ce phénomène par l’arrivée récente de la musaraigne musette en Europe.  

Toutes ces îles méditerranéennes ont servi pendant des siècles de relais 

commerciaux et furent au carrefour de diverses civilisations. Les Carthaginois ont 

régulièrement séjourné à Ibiza et en Sardaigne. Les Grecs et les Phéniciens ont 

établi des comptoirs en Corse et à Minorque (Luciani, 2004). Chacun de ces peuples 

a ainsi pu introduire C. russula et C. suaveolens sur leurs îles respectives. 
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Cependant, si les quatre îles ont été successivement sous l’influence de 

diverses cultures, pourquoi précisément ces espèces ont-elles colonisé ces îles avec 

ces points de départ continentaux ? 

Le succès colonisateur d’une espèce dépend de multiples facteurs. Il est 

fonction du nombre d’individus qui parviennent jusqu’à l’île et par conséquent de la 

survie des animaux lors de leur transport accidentel par bateau. Les conditions 

environnementales, une fois sur place, jouent bien sûr un rôle primordial. Aussi,  

Catalan et al. (1988) attribuent-ils la répartition des musaraignes à leurs affinités 

écologiques : C. suaveolens occupe préférentiellement les îles les plus humides 

(Corse, Minorque) tandis que C. russula est inféodée aux îles plus arides (Sardaigne, 

Ibiza). Par ailleurs, les populations insulaires sont connues pour être réfractaires à 

toute nouvelle invasion (Mc Arthur & Wilson, 1967). Il est fort probable que la 

musaraigne des jardins soit arrivée sur des îles où la musaraigne musette était déjà 

présente, et inversement. Leur installation a été impossible du fait d’une compétition 

interspécifique forte. Mais il est aussi envisageable que la même espèce ait été 

introduite par vagues successives à partir de régions continentales distinctes. La 

Corse par exemple, a longtemps été sous influence romaine (Francalacci et al., 

2003). La musaraigne des jardins, présente en Italie, aurait ainsi pu être introduite 

sur l’île. L’étude plus systématique d’un grand nombre de localités par île permettrait 

de mettre à l’épreuve l’hypothèse de colonisations multiples. Cette hypothèse sera 

testée prochainement. Dans cette perspective, nous avons soigneusement 

échantillonné de nombreuses stations corses couvrant la majorité du territoire, du 

niveau de la mer jusqu’à 1600 mètres d’altitude. Le cytochrome b reste l’outil adapté 

pour répondre à cette question.  

 
 

2) Gigantisme insulaire 
 

Les études morphologiques et génétiques précédemment menées chez les 

musaraignes se basaient sur des comparaisons entre populations insulaires et 

populations continentales proches (Poitevin et al., 1987 ; Alcover & Gosalbez, 1988 ; 

Catalan et al., 1988). Elles concluaient en particulier que la musaraigne des jardins 

de Corse et de Minorque montre une augmentation de taille notable sur les îles 

(gigantisme) par rapport aux individus continentaux français ou espagnols. Or, ces 
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populations insulaires sont originaires du Moyen-Orient, groupe génétique distinct de 

celui de l’ouest de l’Europe. Ces travaux attribuaient ainsi les différences observées 

au syndrome d’insularité alors qu’elles résultent peut-être de la différenciation 

continentale de C. suaveolens.  

 Afin de vérifier si les musaraignes sont réellement affectées de gigantisme sur 

les îles, il est primordial de comparer leur morphologie à leur population continentale 

source. Cette démarche garantit de ne prendre en compte que l’évolution propre au 

milieu insulaire (Petren & Case, 1997 ; Gould. & Mc Fadden 2004).  

  

Les résultats présentés dans le tableau 1.3 résument les mesures corporelles 

obtenues au cours du présent travail pour les populations de France continentale, de 

Porquerolles, de Corse, et de Minorque. Les valeurs relatives aux musaraignes du 

Moyen-Orient sont tirées de la littérature (Tohme & Tohme, 1983).  
   

 Effectif Poids Oreille Queue Tête et corps Pied post Pied ant 

France 14 4.67 ± 0.62 6.30 ± 0.5 32.79 ± 2.72 57.79 ± 3.56 11.46 ± 0.47 6.55 ± 0.54 

Porquerolles 17 7.21 ± 0.54 6.91 ± 0.63 39.27 ± 3.17 63.977 ± 2.99 12.15 ± 0.58 7.35 ± 0.48 

Moyen-Orient 2 7.76 ± 1.77 7.75 ± 1.77 35.75 ± 1.06 54.50 ± 3.54 12.25 ± 0.35 / 

Corse 28 6.76 ± 1.13 7.96 ± 0.73 46.80 ± 3.05 66.63 ± 4.73 13.04 ± 0.96 7.51 ± 0.23 

Minorque 13 7.85 ± 0.83 8.00 ± 1.02 44.27 ± 2.51 69.31 ± 3.26 12.19 ± 0.88 / 
 
Tableau 1.3 : Moyennes et écarts types de différentes mensurations : poids en grammes, 
oreille, tête et corps, tête, pied postérieur et inférieur en millimètres pour des populations 
continentales et insulaires de Crocidura suaveolens. Les données de France continentale, 
de Porquerolles, de Corse et de Minorque proviennent du présent travail, celles du Liban 
(Moyen-Orient) sont extraites de Tohme & Tohme (1983). 
 

Les analyses statistiques ont été effectuées sur les mesures de tête et corps. 

En effet, la base de données est plus complète pour ces valeurs que pour les autres 

critères de taille. L’ANOVA non paramétrique (Kruskal Wallis) montre qu’il existe une 

influence significative de la provenance géographique des musaraignes sur leurs 

mensurations (p<0.0001). Les individus les plus petits proviennent du Moyen-Orient 

et de France continentale alors que les populations insulaires ont des mensurations 

plus grandes (Tableau 1.4). 
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 Nombre Somme rangs Moyenne rangs 
Moyen Orient 2 19,000 9,500 
France continentale 14 251,500 17,964 
Porquerolles 17 735,000 43,235 
Minorque 13 833,000 64,077 
Corse 28 936,500 33,446 

 
Tableau 1.4 : Test de rang de Kruskal Wallis avec pour variable l’origine géographique des 
populations de musaraignes. 

 

Les études précédentes montraient déjà que les musaraignes de Porquerolles 

sont affectées de gigantisme lorsqu’elles sont comparées à leurs congénères de 

France continentale (Poitevin et al., 1987, Fons et al., 1997a). Notre analyse 

phylogéographique met en évidence que les populations de cette île proviennent du 

littoral proche. Cette comparaison morphologique s’avère donc tout à fait justifiée. La 

taille de C. suaveolens a bien augmenté sur Porquerolles du fait du confinement et 

des forces sélectives propres au milieu insulaire (Test Bonferroni et Dunn, p<0.005) 

(Tableau 1.5). 

 

  Différence de moyenne Diff critère Valeur de p 

France / Porquerolles -6,185 4,084 <0,0001 
France / Corse 3,846 3,704 0,0036 
France / Minorque -11,522 4,358 <0,0001 
France / Moyen-Orient 3,286 8,553 0,2691 
Moyen-Orient / Porquerolles -9,471 8,459 0,0018 
Moyen-Orient / Minorque  14,808 8,595 <0,0001 
Corse / Minorque -7,676 3,798 <0,0001 
Moyen-Orient / Corse 7,132 8,282 0,0149 
Corse / Porquerolles -2,338 3,479 0,0223 
Minorque / Porquerolles 5,337 4,169 0,0004 

 
Tableau 1.5 : Test de Bonferroni et Dunn déterminant deux à deux si les différences de taille 
sont significatives entre populations de musaraignes provenant de diverses localités. Les 
différences significatives sont signalées en italique (p<0.005).  
 

 

La morphologie des individus de Corse et de Minorque a, elle aussi, toujours 

été comparée à celle des populations de l’Europe de l’Ouest (France et Espagne). 
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Cette région correspond pourtant, nous le savons désormais, à un groupe génétique 

distinct de celui à l’origine de la colonisation des îles. Les données morphologiques 

de C. suaveolens au Moyen-Orient sont limitées (Tohme & Tohme, 1983). Toutefois, 

elles ne remettent pas en cause le gigantisme des populations de Minorque (Tableau 

1.5). La différence de taille n’est pas significative entre populations de Corse et du 

Liban, bien que les individus insulaires soient bien plus grands (Test Bonferroni et 

Dunn) (Tableau 1.5). Ce résultat s’explique probablement par la faible taille de 

l’échantillon du Moyen-Orient. Bien qu’il soit nécessaire de procéder à des mesures 

complémentaires pour C. suaveolens de cette région, nous pensons que les 

musaraignes corses sont affectées de gigantisme par rapport à leur population 

continentale d’origine. En effet, les données archéologiques étayent cette hypothèse 

du gigantisme insulaire. Vigne et Marinval Vigne (1990) ont suivi l’évolution métrique 

de C. suaveolens depuis sa date d’arrivée en Corse. Ils constatent une augmentation 

brutale de sa taille, contemporaine de l’intensification de l’anthropisation du milieu. 

L’augmentation de taille apparaît plus marquée à Minorque qu’en Corse par 

rapport au continent-source. Ce patron n’est pas surprenant. Bon nombre d’auteurs 

ont mis en évidence que le gigantisme est plus prononcé sur les îles les plus petites, 

pour lesquelles la faune de compétiteurs et de prédateurs est davantage appauvrie 

(Heaney, 1978 ; Michaux et al., 2002).  

 
  

En conclusion, les analyses phylogéographiques apportent des éléments de 

réponse concernant le patron de répartition des musaraignes C. russula et C. 

suaveolens en Méditerranée occidentale. La connaissance de l’origine des 

populations insulaires ne semble pas remettre en question le gigantisme des 

musaraignes de Porquerolles, de Corse et de Minorque.  

Les données moléculaires pourraient également permettre de connaître la 

structuration des populations insulaires. Granjon et Cheylan (1990b) et Cheylan et al. 

(1998) remarquent une forte structuration génétique du rat noir en Corse. Ils 

interprètent le phénomène à la lumière du morcellement des populations expliqué 

par le relief escarpé de l’île. En ce qui concerne les musaraignes et selon nos 

résultats, le cytochrome b semble être un gène à évolution trop lente pour laisser 

apparaître de grandes différences entre individus des îles. Nous pourrons utiliser la 

région de contrôle de l’ADN mitochondrial ou les microsatellites, outils révélés 
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opportuns chez les deux crocidures pour une étude au niveau populationnel (Ehinger 

et al., 2002 ; Calmet et al., 2004). Ces résultats permettront de révéler s’il existe une 

différenciation des populations depuis leur arrivée sur les îles.  
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 Rappel des objectifs 

Encore récemment, les ouvrages sur l’écologie tout comme ceux sur 

l’évolution n’accordaient au parasitisme qu’une place mineure. Les écologistes et les 

spécialistes des sciences de l’environnement développent aujourd’hui une réflexion 

plus profonde sur le rôle des parasites dans l’évolution du vivant. Ceux-ci ne sont 

plus seulement perçus comme une autre forme de vie. Ils sont désormais pris en 

compte dans tous les champs d’investigation de la biologie et de l’écologie.  

Les parasites apportent des réponses relatives à l’écologie générale (régime 

alimentaire, chaînes trophiques, compétition interspécifique des espèces libres) à la 

systématique et à la zoogéographie (Mas Coma & Feliu, 1984 ; Fons et al., 1987) 

Par ailleurs, leur rôle est de plus en plus considéré dans les questions 

touchant à la régulation démographique des populations d’hôtes (Keymer, 1980 ; 

Gregory 1991), à la circulation de l’énergie dans les réseaux alimentaires (Connors & 

Nickol, 1991 ; Kristan & Hammond, 2000), au comportement (Fox & Hudson, 2001), 

à la compétition ou à la prédation entre espèces (Hudson et al., 1992 ; Newborn & 

Hudson, 1992), au maintien de la diversité génétique ou encore aux processus de 

spéciation (Combes, 1995). 

 Le présent travail tente de s’inscrire dans une approche globale des 

processus évolutifs en milieu insulaire dans laquelle les parasites doivent être 

considérés comme des acteurs incontournables de la biologie et de l'évolution des 

hôtes. 

 Ce chapitre a pour objectif de présenter un état des connaissances sur les 

modifications des communautés parasitaires en situation d’isolement géographique 

et plus particulièrement pour quelques espèces de micromammifères et leurs 

helminthes sur les îles ouest-méditerranéennes. Ce préalable permettra d’envisager 

par la suite les conséquences d’éventuels changements d’helminthofaune sur les 

traits de vie et les paramètres de la valeur sélective de leurs hôtes micromammifères. 
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I. Appauvrissement spécifique, augmentation des 
intensités parasitaires et des prévalences  

 

En milieu insulaire, les faunes dites libres sont caractérisées par une réduction 

spécifique très marquée. Il existe, de la même manière, un appauvrissement de la 

diversité parasitaire, ce dernier phénomène découlant du premier (Thomas, 1953 ; 

Mas Coma & Feliu, 1984). En effet, lors de l’arrivée sur les îles, les espèces libres 

apportent avec elles leur cortège d’espèces parasites. Si les populations hôtes 

parviennent à s’installer sur l’île, reste alors aux parasites à trouver les conditions 

favorables à leur survie. Selon la complexité du cycle biologique d’un parasite, il est 

impératif que celui-ci trouve sur place à la fois les divers hôtes intermédiaires et 

l’hôte définitif nécessaires ainsi que, dans certains cas, les paramètres 

environnementaux indispensables au succès d’une phase libre. 

 
 

A. Helminthofaune de Crocidura suaveolens  
 

Les travaux portant sur la faune parasitaire de Crocidura suaveolens en 

Europe sont sporadiques et Jiménez Piqueras (1992) présente une bonne revue de 

l’état des connaissances sur cette espèce (Tableau 2.1). Les données 

helminthologiques portent sur les populations des îles de Porquerolles, Corse et 

Minorque. Du fait de la faible densité de la musaraigne des jardins sur le bassin 

méditerranéen occidental, les études parasitaires sont succinctes et il reste 

probablement un grand nombre d’espèces de parasites à identifier sur le continent.  

On recense à Minorque un Trématode, trois Cestodes, cinq Nématodes et un 

Acanthocéphale (Esteban Sanchis, 1983). L’appauvrissement des Cestodes pour 

lesquels la musaraigne constitue l’hôte intermédiaire est très marqué (Mesocestoïdes 

sp. larvae ou Joyeuxiella pasqualei larvae par exemple). Ceci s’explique par la 

diminution sur l’île du nombre d’hôtes définitifs, mammifères carnivores et rapaces, 

prédateurs de micromammifères. En Corse, où cette réduction du nombre de 

prédateurs est moins prononcée, il existe de fait une plus grande richesse de ce type 

de Cestodes. Nous avons eu l’occasion de capturer, à plusieurs reprises, des 

musaraignes infestées par des centaines de larves de Mesocestoides sp. (Figure 

2.1). C. suaveolens est parasitée en Corse par un Trématode, quatre Cestodes et 
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quatre Nématodes. Le pourcentage d’infestation global est très élevé (87.2% des 

individus) même si les prévalences des Trématodes restent faibles (3.5%) (Jiménez 

Piqueras, 1992). 

Les seuls parasites rencontrés à ce jour chez les musaraignes de 

Porquerolles sont les Cestodes. L’un d’entre eux est d’ailleurs une espèce propre à 

cette île : Hymenolepis manchei  (Jiménez Piqueras, 1992) (Tableau 2.1).  

 Le spectre parasitaire de Crocidura suaveolens est d’autant plus large que 

l’île qu’elle occupe est grande et diversifiée en terme d’habitats. Ainsi, 

l’helminthofaune corse présente bien les caractéristiques classiques des faunes 

parasitaires insulaires (appauvrissement spécifique et augmentation des intensités 

parasitaires). Cependant ces changements sont moins marqués que sur des îles plus 

petites comme Minorque ou Porquerolles. 

 
 
 

 
 

Figure 2.1 : Fortes intensités parasitaires observées chez une musaraigne des jardins 
(Crocidura suaveolens) capturée à Bonifacio en Corse. Les larves de Mesocestoïdes 
(Cestode) envahissent massivement toute la cavité générale de l’animal (Clichés Fons).  
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Helminthofaune de Crocidura suaveolens 
  France Corse Minorque Porquerolles 

Trématodes  2 2 1 0 
Brachylaima sp. aff. simoni X X   
Brachylaima sp. (métacer) X X   
Plagiorchis sp.    X  

Cestodes 0 4 3 4 
Cladotoenia globifera larvé   X  
Joyeuxiella pasqualei larvé  X   
Hymenolepis manchei    X 
Hymenolepis tiara  X X X 
Hymenolepis brusatae  X X X 
Hymenolepis sp.  X   
Pseudhymenolepis sp.     X 

Nématodes 3 4 5 0 
Aonchotheca helvetica  X   
Parastrongyloides winchesi   X  
Longistriana confusa  X X  
Acuariidae gen. sp.   X   
Acuariidae larvé indet.   X  
Capillaria exigua X    
Capillaria soricicola X X X  
Capillaria incrassata X    
Capillaria sp. aff. exigua   X  

Acanthocéphales 1 0 1 0 
Centrorhynchus appendiculatus X    
Acanthocephala larvae quistes   X  

Nombre d’hôtes / 141 > 49 / 
Nombre de parasites 6 10 10 4 

 
Tableau 2.1 : Bilan de la faune parasitaire de différentes populations continentales et 
insulaires de C. suaveolens d’après une compilation des données obtenues par Esteban 
Sanchis (1983) pour Minorque et Jiménez Piqueras (1992) pour toutes les localités. 
 
 

B. Helminthofaune de Crocidura russula  
 

La musaraigne musette est plus répandue en Europe de l’Ouest que la 

musaraigne des jardins (Poitevin et al., 1986). Le recensement de la faune 

parasitaire de Crocidura russula continentale a ainsi fait l’objet de travaux plus 

approfondis, en particulier pour la péninsule ibérique. 
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Mas Coma (1977), Mas Coma & Gallego (1977) et Torres (1988) signalent la 

présence de sept Trématodes, six Cestodes et neuf Nématodes chez Crocidura 

russula en Espagne (Tableau 2.2).  

A ce bilan de la faune parasitaire continentale, nous ajoutons les données du 

présent travail portant sur le littoral méditerranéen français (Pyrénées-Orientales). 

Nous nous sommes attachés à effectuer un recensement précis de la faune tout au 

long de l’année (environ 10 individus par mois). Grâce à l’analyse de 142 

musaraignes (Tableau 2.2), nous souhaitons déterminer s’il existe des différences de 

charge parasitaire entre les saisons. Cette approche originale permettra de 

déterminer si les modifications de faunes parasitaires observées entre île et continent 

ne sont pas biaisées par la période d’échantillonnage. A l’heure actuelle, la 

détermination des helminthes au niveau spécifique n’est pas achevée. Cependant, 

nous constatons déjà au niveau générique certaines variations saisonnières des 

prévalences et intensités parasitaires. Nous ne sommes pas encore en mesure 

d’interpréter ces données qui apporteront certainement un nouvel éclairage sur la 

faune parasitaire des musaraignes. 

 

En ce qui concerne l’helminthofaune insulaire, l’appauvrissement spécifique 

sur l’île d’Ibiza est notable avec la présence de deux Trématodes, de six Cestodes, 

de sept Nématodes et d’un Acanthocéphale. Certaines espèces pourtant très 

répandues en Europe continentale sont limitées à quelques localités sur Ibiza. C’est 

le cas du Nématode Parastrongyloides winchesi. D’autres espèces sont totalement 

absentes (Mas Coma & Feliu, 1984 ; Mas Coma et al., 2000) (Tableau 2.2). Ce 

phénomène n’est pas surprenant, à la lumière des études phylogéographiques 

récentes, puisqu’il est désormais avéré que les populations nord-africaines de C. 

russula sont à l’origine de la colonisation de l’île (Lo Brutto et al., 2004 ; Cosson et 

al., 2005). De ce fait, on trouve sur Ibiza certaines espèces de parasites propres au 

Maghreb : Brachylaima simoni, Gongylonema sp. aff., ou encore  Trichosomoidinae 

sp. L’affinité de l’helminthofaune d’Ibiza avec l’Afrique du Nord est aussi répertoriée 

pour d’autres espèces hôtes (Fons et al., 1987) 
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Helminthofaune de Crocidura russula 

  Espagne France Ibiza Medas 
Trématodes 7 0 2 1 

Pseudoleucochloridium soricis X    
Nephrotrema troncatum X    
Platynosomum soricis X    
Postorchigenes gymnesicus X    
Maritrema sp. X    
Levinsemiella sp. X    
Brachylaima simoni   X  
Brachylaima sp. X  X X 

Cestodes 6 4 6 3 
Mesocestoides sp larvé  X   
Joyeuxiella pasqualei larvé   X  
Cladotaenia globifera X    
Hymenolepis scalaris X   X 
Hymenolepis pistillum X  X X 
Hymenolepis raillieti X    
Hymenolepis tiara X X X  
Hymenolepis sp. X X X  
Pseudhymenolepis redonica X X X X 

Nématodes 9 9 7 4 
Liniscus incrassatus X X X X 
Aonchotheca europea X X X  
Calodium splenaecum X   X 
Calodium soricicola X X   
Trichosomoides sp.   X  
Parastrongyloides winchesi X X X X 
Gongylonema sp. aff soricis  X X  
Acuaria sp. larvé   X  
Capillaria exigua X    
Capillaria oesophagicola  X   
Capillaria hepatica  X   
Capillaria sp. aff. exigua X X X X 
Paracrenosoma combesi X X   
Longistriata confusa X    

Acanthocéphales   1  
Centrorhynchus appendiculatus   X  

Nombre d’hôtes > 526 142 > 101 45 
Nombre de parasites 22 13 16 8 

 
Tableau 2.2: Bilan de la faune parasitaire de différentes populations continentales et 
insulaires de C. russula d’après une compilation des données obtenues par Mas Coma & 
Gallego (1977) ; Mas Coma (1977) et Torres (1988) pour l’Espagne, Esteban Sanchis 
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(1983) ; Mas Coma & Feliu (1984) ; Mas Coma et al. (2000) pour Ibiza, Mas Coma et al. 
(1984) pour Medes et le présent travail pour la France continentale. 
 

La pauvreté en helminthes est encore plus remarquable sur La Meda Gran 

(Archipel des îles Medas) où l’on ne retrouve que trois Cestodes et quatre 

Nématodes alors que sur le littoral catalan proche, le spectre parasitaire de C. 

russula compte trois Trématodes, cinq Cestodes et sept Nématodes (Mas Coma & 

Feliu, 1977 ; Mas Coma et al., 1984). La très faible diversité des habitats de cette 

petite île aride et rocailleuse de 15 hectares est à l’origine de la diminution du 

nombre d’espèces d’helminthes. Toutefois, la présence de parasites hétéroxènes 

(Cestodes) dont l’hôte intermédiaire est un invertébré s’explique par la proximité du 

continent (1km) qui facilite la colonisation de l’île par les arthropodes.  

 
 

C. Helminthofaune de Rattus rattus  
 

Un nombre assez faible de parasites a été recensé en Afrique du Nord, 

probablement du fait de la petite taille de l’échantillon (Jiménez Piqueras, 1992 ). Des 

études plus complètes rapportent sur le continent européen trois Trématodes, cinq 

Cestodes et treize Nématodes chez le rat noir (Mas Coma & Gallego, 1977 ; Feliu, 

1980) (Tableau 2.3).  

Basées sur l’analyse de 187 individus, les données de la littérature établissent 

le bilan de la faune parasitaire du rat noir en Corse. Nous y avons ajouté 55 rats 

analysés lors de nos différentes sessions de piégeage effectuées sur l’île aux mois 

de novembre et de juin. Ainsi, le spectre parasitaire de R. rattus en Corse compte 

quatre Trématodes, six Cestodes, huit Nématodes et deux Acanthocéphales (Milazzo 

et al., 2003). L’île possède l’helminthofaune la plus riche parmi toutes celles 

recensées. Le patron déjà décrit dans le cas de la faune parasitaire de C. 

suaveolens se retrouve ainsi chez le Rongeur. Le pourcentage global d’infestation 

est élevé et atteint 86% (Jiménez Piqueras, 1992). Certaines espèces peu 

représentées sur le continent deviennent très abondantes au sein des populations 

hôtes corses : Plagiorchis sp. (Trématode), Microphallus sp. (Trématode), 

Echinoparyphium recurvatum (Trématode). Le Nématode Mastophorus muris quant à 

lui atteint parfois des intensités parasitaires très élevées avec plusieurs individus par 

estomac de rat (Figure 2.2). L’espèce dominante est le Nématode Syphacia muris et 
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la sub dominante est le Digène Fasciola hepatica. Le cas particulier de cette dernière 

espèce, rencontrée uniquement chez le rat noir en Corse, sera abordé plus 

largement par la suite. 

 

 
 

Figure 2.2 : Fortes intensités parasitaires rencontrées chez un rat noir (Rattus rattus), 
capturé sur l’île Lavezzi (Archipel des Lavezzi, sud de la Corse). L’estomac distendu (à 
gauche)  montre dès son incision (à droite) la présence de nombreux spécimens du 
Nématode Mastophorus muris (Clichés Fons). 

 
Pour les îles de taille plus réduite telles que Formentera, Ibiza, Porquerolles, 

Levant, Port-Cros, Minorque ou Majorque, l’appauvrissement significatif du nombre 

d’espèces est caractéristique des milieux insulaires avec une augmentation des 

prévalences et des charges parasitaires (Mas Coma & Gallego, 1977 ; Esteban 

Sanchis, 1983 ; Mas Coma & Feliu, 1984 ; Jiménez Piqueras, 1988 ; 1992 ; Miquel et 

al., 1996) (Tableau 2.3).  

Les patrons de richesse en helminthes sont difficiles à interpréter chez le rat 

noir. Il faut chercher d’autres causes explicatives que celles inhérentes à la taille de 

l’île et à son degré d’isolement ou celles relatives au cycle biologique des parasites. 

Cette complexité se retrouve chez d’autres espèces, elles aussi fortement liées à 

l’homme (Goüy de Bellocq et al., 2002). L’origine des populations insulaires de 

Rattus rattus permettrait peut-être de mieux interpréter les patrons observés.  

Cheylan et al. (1998) déduisent de leurs analyses génétiques que les rats de Corse, 

de Sardaigne et de leurs îlots satellites proviennent d’Italie contrairement aux 

individus de l’Archipel d’Hyères qui se rattachent en partie à la France. Il serait donc 

nécessaire d’établir les patrons de faune parasitaire insulaire comparativement au 

continent source. 

 68



SECONDE PARTIE : PARASITISME ET SYNDROME D’INSULARITE  

 

Helminthofaune de Rattus rattus 

 Esp Afr 
nord Corse Ibiza Form Major Min Porq Port-

Cros Levant

Trématodes 3 0 4 1 2 2 1 1 0 0 

Brachylaima spp. X  X X X X X X   

Dollfusinus frontalis     X      

Corrigia vitta   X        

Corrigia sp.   X        

Fasciola hepatica   X        

Plagiorchis sp. X          

Microphallus sp.      X     

Echinopariphiumrecurvantum X          

Cestodes 5 2 6 1 2 3 4 5 2 2 

Taenia taeniaeformis larvé   X    X X X X 

Hydatigena taeniaeformis X X X    X X   

Mesocestoides sp. larvé   X  X      

Hymenolepis straminea X  X   X X    

Hymenolepis diminuta X X X X X X X X X X 

Hymenolepis fraterna X     X  X   

Hymenolepis sp. Indet   X     X   

Hymenolepis sp. Corpusculaire X          

Nématodes 13 9 11 7 6 9 9 8 2 2 

Trichuris muris X X X X X X X    

Aonchotheca muris        X X  

Aonchotheca annulosa X  X   X  X   

Capillaria hepatica X      X    

Capillaria sp.   X     X   

Calodium hepaticum X  X   X  X   

Eucoleus gasticus X          

Trichosomoides crassicuada X  X    X    

Heligmosomoides polygyrus       X    

Nippostrongylus brasiliensis X  X     X   

Syphacia sp X          

Syphacia muris X X X X X X X X  X 

Aspiculurus tetraptera X X X X  X     

Heterakis spumosa X X X    X    

Gongylonema neoplasticum  X    X     

Gongylonema sp. larvé       X    

Strongyloides ratti X          

Streptopharagus kussati  X  X X   X   

Mastophorus muris X X X X  X X X X X 

Cyathospirura seurati     X      
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Physaloptera getula  X   X      

Physaloptera sp.    X  X     

Rictularia proni     X X X    

Nematoda gen sp. Larvae   X X       

Acanthocéphales 0 0 2 0 0 0 13 0   

Moniliformis moniliformis   X        

Acanthocephala gen. Sp. Larvae   X        

Nombre d’hôtes / / 242 > 34 / 113 65 > 48 14 7 

Nombre de parasites 21 11 18 9 10 15 27 14 4 4 

 
Tableau 2.3 : Bilan de la faune parasitaire de différentes populations continentales et 
insulaires de R. rattus d’après une compilation des données obtenues par Mas Coma & 
Gallego (1977) et Jiménez Piqueras (1992) pour l’Espagne (Esp) ; Jiménez Piqueras (1992) 
pour L’Afrique du Nord (Afr Nord); Jiménez Piqueras (1992) et le présent travail pour la 
Corse ; Mas Coma & Feliu (1984) et Mas Coma et al. (2000) pour Ibiza ; Mas Coma & 
Gallego (1977) et Mas Coma & Feliu (1984) pour Formentera (Form) ; Esteban Sanchis 
(1983) et Jiménez Piqueras (1988) pour Majorque (Maj) ; Esteban Sanchis (1983) pour 
Minorque (Min) ; Jiménez Piqueras (1992) et Miquel et al. (1996) pour Porquerolles (Porq) ; 
Miquel et al. (1996) pour Port-Cros et Levant et une revue de plusieurs localités par Milazzo 
et al. (2003). 
 
 

D. Conclusion 
 
Les observations qui viennent d’être détaillées, ainsi que celles obtenues sur 

d’autres îles et d’autres espèces-hôtes, permettent de dégager certaines conclusions 

générales.  

Qu’il s’agisse d’îles océaniques ou continentales, l’appauvrissement en 

helminthes, l’augmentation des prévalences et des intensités parasitaires restent du 

même ordre dès l’instant où les mammifères, introduits par l’homme, ont colonisé l’île 

récemment (Casanova et al., 1996). On retrouve également, pour les ectoparasites 

cette fois, de très fortes intensités parasitaires chez d’autres vertébrés insulaires. 

Hurtrez Bousses et al. (1999) l’ont signalé pour la mésange bleue en Corse. 

Tout comme pour les espèces libres, il existe une relation entre la richesse 

parasitaire et la taille de l’île ainsi qu’avec la distance la séparant du continent. La 

richesse en invertébrés et vertébrés, la diversité des biotopes insulaires et la stabilité 

de l’écosystème doivent également être pris en compte. Les Cestodes et les 

Nématodes sont présents dans les îles les plus petites et les prévalences sont 

d'autant plus fortes que la surface de l'île diminue. Les Trématodes et les 

Acanthocéphales surviennent au contraire quand la surface augmente et prennent 
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plus ou moins le relais des précédents (Jiménez Piqueras, 1992 ; Goüy de Bellocq et 

al., 2002 ; 2003 ; Mas Coma et al., 1984 ; 2000 ). 

Un certain nombre d’études s’accordent à montrer que l’installation d’une 

espèce sur une île est largement conditionnée par son cycle biologique. Face à un 

peuplement insulaire appauvri, Thomas (1953), Goüy de Bellocq et al., (2003) et bien 

d’autres, constatent que les espèces de parasites à cycle direct (monoxènes) sont 

favorisées par rapport aux hétéroxènes qui nécessitent la présence d’au moins deux 

hôtes. Goüy de Bellocq et al. (2003), dans une étude portant sur des îles 

continentales et insulaires, remarquent l’appauvrissement en Digènes et Cestodes 

aux cycles indirects.  

 Mais la présence/absence des hôtes intermédiaires et définitifs ne constitue 

pas le seul facteur limitant l’implantation d’un helminthe sur une île. A Ibiza par 

exemple, les hétéroxènes sont abondants, favorisés par une faune vertébrée et 

invertébrée riche. En outre, on constate un appauvrissement voire une absence de 

parasites pour lesquels une phase du cycle de vie est libre. Il sont dits géohelminthes 

et dépendent des conditions extérieures du milieu à leur stade larvaire. L’explication 

réside dans l’origine de la plupart de ces parasites : ces helminthes proviendraient 

d’Afrique du Nord où l’environnement est particulièrement inhospitalier. Dans ces 

régions arides, les espèces qui dépendent le moins possible des conditions 

extérieures sont favorisées (Mas Coma & Feliu, 1984). Ainsi, l’origine continentale 

des parasites apporte de nouveaux éléments de compréhension. Les fortes 

intensités parasitaires constatées sur les îles jouent, elles aussi, un rôle crucial. Mas 

Coma et al. (2000) considèrent que l’installation d’un helminthe peut s’avérer 

impossible du fait de la forte compétition interspécifique qui règne sur l’île. 

 
 

II. Elargissement du spectre d’hôte sur les îles 
 

A. Transfert latéral en milieu insulaire 
 

Un parasite peut exploiter, à partir d’un certain moment de son évolution, une 

espèce hôte qu’il n’exploitait pas auparavant : c’est un transfert latéral (Combes, 

1995).  
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Mas Coma et Feliu (1984) ont observé sur Ibiza des changements d’hôtes : 

certains parasites infestent des mammifères inhabituels. Les deux Nématodes 

Gongylonema brevispiculum et Streptopharagus kutassi ont été décrits  

respectivement chez le mulot sylvestre Apodemus sylvaticus et le rat noir Rattus 

rattus insulaires. Pourtant, sur le continent dont ils sont originaires (Afrique du Nord), 

ces parasites sont rencontrés quasi exclusivement chez les Gerbillidés.  

En Guadeloupe (Archipel des Caraïbes), le spectre d’hôte de Schistosoma 

mansoni, parasite anthropophile, s’est élargi au rat noir (voir revue détaillée par 

Théron & Pointier, 1995). Le parasite se développe correctement et se reproduit chez 

son nouvel hôte définitif. Le Rongeur joue donc un rôle incontestable dans 

l’épidémiologie de la maladie. Deux phénomènes conjugués peuvent expliquer ce 

transfert. Tout d’abord, une partie de l’île est caractérisée par l’absence d’habitations 

et d’activité humaine. Le parasite est donc dépourvu d’hôte définitif sur cette zone 

forestière. Ensuite, le rat noir n’est plus strictement anthropophile mais a élargi sa 

niche aux milieux forestiers et d’eau douce. Dans ces conditions, il est en contact 

avec le parasite (Théron & Pointier, 1995). 

 La grande douve du foie Fasciola hepatica est un parasite habituel des 

animaux domestiques. Parmi les mammifères sauvages, seuls les lagomorphes, les 

Marsupiaux et les Cervidés sont reconnus comme hôtes-réservoirs de la fasciolose 

(Spratt & Presidente, 1981; Menard et al., 2000; Shimalov & Shimalov, 2000; 

Rondelaud et al., 2001). Pourtant en Corse, le rat noir et la souris domestique Mus 

domesticus ont été régulièrement rencontrés porteurs de Fasciola hepatica (Mas 

Coma et al., 1988). Cet élargissement du spectre d’hôte au rat noir fait l’objet 

d’études détaillées dans le présent travail. Elles visent à déterminer si le rat noir 

constitue un nouvel hôte définitif pour la douve et à évaluer les conséquences de 

cette parasitose sur le mammifère, en relation avec le syndrome d’insularité.  

 
 

B. La distomatose hépato-biliaire et le rat noir en Corse 
 

1) Le cycle biologique de Fasciola hepatica  
 
La grande douve du foie Fasciola hepatica est un ver plat (Plathelminthe – 

Digène) qui, comme bon nombre de parasites (Combes, 1995), utilise la transmission 

par consommation en s’insérant dans une chaîne alimentaire conduisant à son hôte.  
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La douve nécessite un milieu aquatique pour sa transmission lors de ses 

phases libres. Son hôte intermédiaire est un gastéropode d’eau douce et son hôte 

définitif un vertébré (Figure 2.3). Le spectre d’hôtes définitifs de F. hepatica est très 

large. Il englobe certains oiseaux et mammifères sauvages mais touche 

essentiellement le bétail et l’homme. Les prévalences varient selon les espèces et 

les régions du globe (Hurtrez Bousses et al., 2001). La distomatose hépato-biliaire 

est présente dans une soixantaine de pays. Elle constitue par conséquent un 

problème vétérinaire et de santé publique en tant que parasitose alimentaire (Mas 

Coma & Bargues, 1997). Son cycle biologique est marqué par une absence de 

rythme d’activité. Il n’existe donc pas de rythme d’émergence (Combes, 1995). 

 

Les douves sont hermaphrodites. Chaque ver mature produit des oeufs qui 

sont libérés dans les canaux biliaires de l’hôte. Ils sont rejetés dans le milieu naturel 

avec les fèces. Entraînés dans l’eau, les oeufs libèrent un embryon qui nage à l’aide 

de cils vibratiles. Ce premier stade larvaire est appelé miracidium (Hurtrez Bousses 

et al., 2001).  

Attiré par chimiotropisme, le miracidium recherche son hôte intermédiaire. Il 

s’agit le plus souvent de la limnée tronquée (Lymnaea truncatula - gastéropode 

dulçaquicole) (Kalbe et al., 1997). Le miracidium pénètre dans la cavité respiratoire 

du mollusque, se fixe à la paroi et subit des modifications qui le transforment en 

sporocyste. La phase de reproduction asexuée s’amorce alors, à l’issue de laquelle 

des dizaines de rédies sont produites. 

Celles-ci percent les parois du sporocyste et se répandent dans les tissus du 

gastéropode, notamment le foie où elles grossissent. Ces larves engendrent des 

cercaires reconnaissables à la présence d’une queue.  

Ces cercaires sortent des rédies par leur orifice de ponte, perforent les tissus 

du mollusque pour gagner l’eau où elles nagent, telles de minuscules têtards 

(0,3mm). Les cercaires s’enkystent ensuite sur la végétation aquatique et deviennent 

des métacercaires. Cette dernière forme larvaire constitue le stade infestant de la 

douve du foie. Collée aux feuilles des végétaux aquatiques, la larve est ingérée par 

les hôtes définitifs, généralement des ruminants (Hurtrez Bousses et al., 2001).  

Les métacercaires libèrent alors le juvénile de la grande douve du foie dans le 

duodénum de l’hôte définitif. Pour atteindre le site des parasites adultes, la jeune 

douve traverse la paroi intestinale, le péritoine, la capsule de Glisson, le parenchyme 
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hépatique et s’installe finalement dans le canal biliaire. Elle devient adulte en 3 mois 

environ. L’adulte est de forme elliptique et mesure de 2 à 3 cm de long. Muni de 

ventouses, il peut vivre en grand nombre chez l’hôte parasité : jusqu’à plusieurs 

centaines chez les animaux domestiques. La douve cause des infections chroniques 

qui peuvent durer plusieurs années. Elle engendre  des nécroses du parenchyme 

hépatique, des inflammations des canaux biliaires et conduit parfois à leur 

obstruction (Chen & Mott, 1990 ; Mas Coma & Bargues, 1997). 

 
 

Figure 2.3 : Cycle biologique de la grande douve du foie Fasciola hepatica. Le parasite a 
besoin de la présence d’un hôte intermédiaire (mollusque - gastéropode), d’un hôte définitif 
(vertébré) et d’un milieu dulçaquicole pour sa phase libre.   

 

 

2) Causes du transfert latéral 
 
Combes (1995) propose trois types d’évènements dits écologiques pouvant 

conduire à un transfert latéral : 

 il se produit une immigration d’espèces, jusqu’alors absentes dans l’écosystème 

où vit le parasite et ce dernier se trouve ainsi devant de nouvelles niches 

« potentielles » à exploiter. 
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 la disparition d’une autre espèce de parasite libère une niche chez une espèce 

hôte déjà présente dans l’écosystème. Ce cas de figure est difficile à mettre en 

évidence. 

 une espèce présente dans l’écosystème modifie son comportement par suite de 

sa propre évolution et ce changement de comportement la met en contact avec 

les stades infestants du parasite. 

 

Or, les populations d'animaux insulaires sont caractérisées par des 

comportements particuliers : densités plus fortes, territoires plus restreints, 

agressivité diminuée, accroissement des interactions entre les individus de même 

espèce, élargissement de la niche écologique et alimentaire (Blondel, 1995).  

Analysons quelles sont les éventuelles relations entre ces changements de 

comportements et le cas de l’élargissement du spectre d’hôte de la douve au rat noir 

en Corse. 

Le rat noir est omnivore et commensal sur le continent. Il élargit sa niche 

écologique en milieu insulaire probablement du fait du relâchement de la pression de 

compétition interspécifique. En conséquence, R. rattus devient sauvage. Sa niche 

alimentaire, bien que très large, s’oriente vers un régime végétarien (Cheylan, 1988). 

Le rat colonise tous types de milieux insulaires et demeure le micromammifère le 

plus abondant (observation personnelle). De plus, en Corse, un grand nombre de 

prairies humides naturelles sont utilisées comme pâturage la majeure partie de 

l'année. Ces espaces sauvages sont localisés dans les basses plaines et à proximité 

des étangs, au sein de l'étage meso-méditerranéen inférieur. La pente est faible ou 

nulle et le substrat correspond à des alluvions. Ces basses plaines subissent une 

alternance hygrophytique saisonnière avec une très forte imbibition de l'automne au 

printemps. Les éleveurs remédient à la sécheresse estivale en irriguant (Paradis, 

2004). Ces sites constituent par conséquent des habitats favorables à l’installation de 

populations de limnées et de rats tout au long de l’année. Le Rongeur est ainsi mis 

en présence des stades infestants de la douve du foie et peut potentiellement être 

contaminé. 

Sur le continent au contraire, on ne rapporte que quelques cas sporadiques de 

douve chez le rat (Li, 1952 ; Molan & Hussein, 1988), probablement parce que les 

deux protagonistes sont rarement en contact. La dernière hypothèse proposée par 
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Combes (1995), basée sur un changement de comportement, pourrait donc être 

privilégiée. 

 

Quel que soit l’évènement à l’origine de l’élargissement du spectre, la 

possibilité du transfert est dépendante d’une ouverture conjointe du filtre de 

rencontre et du filtre de compatibilité (Combes, 1995). Dans le cas de la douve du 

foie, deux hypothèses sont a priori recevables (Figure 2.4) . 

 Le transfert immédiat : si le filtre de compatibilité est ouvert lorsque s’ouvre le 

filtre de rencontre (par suite du changement de comportement), le transfert peut 

se produire aussitôt. Dans ce cas, l’hôte tendra à devenir de plus en plus résistant 

à son nouveau parasite. 

 Le transfert par sélection : il s’agit d’un cas particulier où s’ouvre le filtre de 

rencontre alors que le filtre de compatibilité n’est pas ouvert. Dans ce cas, une 

pression de sélection considérable s’exerce sur les parasites, de sorte que tout 

mutant qui sait être compatible est puissamment sélectionné. La virulence du 

parasite augmente avec le temps. 
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Figure 2.4: Le transfert latéral et ses conséquences :  
- Premier scénario (en haut) transfert immédiat - le filtre de compatibilité est grand ouvert 
quand s’ouvre le filtre de rencontre ; il peut avoir tendance à se fermer par la suite.  
- Deuxième scénario (en bas) transfert par sélection - le filtre de compatibilité est fermé 
quand s’ouvre le filtre de rencontre ; il peut s’ouvrir sous l’influence de la sélection.  
D’après Combes (1995), adapté au cas de la distomatose hépatho-biliaire chez le rat noir en 
Corse. 

 77



SECONDE PARTIE : PARASITISME ET SYNDROME D’INSULARITE  

 
3) Le rôle épidémiologique du rat noir 

  
L’hôte définitif de la douve du foie est un vertébré : presque toujours un 

mammifère, parfois un oiseau (Hurtrez Bousses et al., 2001). Comme nous l’avons 

déjà mentionné, la douve du foie parasite essentiellement les animaux domestiques. 

Les principaux hôtes définitifs sauvages sont les lagomorphes, les marsupiaux et les 

Cervidés (Spratt & Presidente, 1981; Menard et al., 2000 ; Shimalov & Shimalov, 

2000 ; Rondelaud et al., 2001). Quelques familles de Rongeurs sont considérées 

comme des hôtes occasionnels (Sciuridés, Castoridés, Capromyidés) (Menard et al., 

2000 ; Shimalov & Shimalov, 2000 ; Menard et al., 2001 ; Rondelaud et al., 2001). 

Les Muridés ne sont que très rarement porteurs de la douve (Li, 1952 ; Molan & 

Hussein, 1988).   

La capture régulière en Corse de souris domestiques Mus domesticus et plus 

particulièrement de rats noirs Rattus rattus infestés par la douve constitue donc un 

phénomène inhabituel (Mas Coma et al., 1988). Cette découverte ouvre la voie à un 

certain nombre d’interrogations concernant le rôle épidémiologique du rat noir. R. 

rattus. Doit-il être considéré comme un réservoir ou comme une impasse 

parasitaire pour F. hepatica ? 

Qu’il s’agisse de la souche murine ou bovine, les études électrophorétiques 

ont démontré qu’il n’existait que quelques différences dans les profils enzymatiques 

de la douve corse comparativement au continent. Ces différences entrent dans la 

variabilité intrapopulationnelle classique et la douve corse appartient bien à l’espèce 

Fasciola hepatica (Pascual et al., 1990). 

Les rats noirs corses et la souche albinos de R. norvegicus ont été infestés 

expérimentalement par la souche bovine corse de Fasciola hepatica. Ces travaux 

démontrent que R. rattus offre la meilleure réceptivité au parasite. De plus, seul le rat 

noir autorise le développement et la reproduction du Digène. Les œufs émis par les 

fèces du rat permettent au parasite de poursuivre son cycle biologique (in Valero et 

al., 1998). R. rattus peut donc être considéré comme un hôte capable de disséminer 

la maladie.  

 

Reste à déterminer si cette infestation est localisée dans le temps et dans 

l’espace et si le rat joue un rôle important dans la propagation de la distomatose. 
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La recherche systématique sur l’ensemble de la Corse de rats noirs porteurs 

du Digène a permis de recenser six foyers d’infestation (Figure 2.5). Les stations ont 

toutes des caractéristiques communes : elles offrent des conditions favorables à la 

fois pour R. rattus et L. truncatula et sont fréquemment pâturées par le bétail. Un 

suivi plus approfondi du foyer de référence, à l’embouchure du Fango (Figure 2.6), a 

permis de déterminer les prévalences et intensités parasitaires de la douve chez le 

rat. Au cours des dix sept années concernées par ce suivi, 223 rats ont été capturés 

dont 131 étaient porteurs de 1 à 12 douves. La prévalence est de 58 % en moyenne 

et oscille entre 35 et 90% (Figure 2.7). L’intensité d’infestation moyenne est de 3,5 

douves par hôte.  

Les rats ont été capturés à différentes périodes de l’année et il n’existe 

aucune influence de la saison sur les prévalences observées (G-test ddl=3, G²=3.16, 

p=0.37). Ce phénomène s’explique probablement par le fait que, comme nous 

l’avons dit, les éleveurs pallient la sécheresse estivale en irriguant (Paradis, 2004). 

Ainsi, les prairies sont maintenues humides toute l’année et il n’y a pas d’interruption 

dans le cycle biologique de la douve.   

D’après l’ensemble de ces résultats, nous pouvons conclure que R. rattus est 

un hôte habituel de la douve du foie en Corse. L’hypothèse d’une impasse parasitaire 

peut être écartée. 

Les prévalences sont très élevées par rapport à celles habituellement connues 

pour un Digène parasite de mammifères (Ribas et al., 2005). Ces valeurs pourraient 

apporter les premiers éléments de réponse pour trancher entre les deux hypothèses 

proposées par Combes (1995) concernant les filtres de compatibilité et de rencontre. 

Les résultats laissent supposer que le scénario d’un transfert immédiat est le plus 

probable. Le filtre de rencontre s’est ouvert du fait de l’élargissement de la niche 

écologique et alimentaire de R. rattus en Corse. Le filtre de compatibilité serait quant 

à lui déjà ouvert : les rats ne présenteraient pas de résistance intrinsèque à ce 

nouveau parasite. Ceci expliquerait l’abondance de la douve au sein des populations 

hôte. Au fil de l’évolution conjointe des deux espèces, le filtre de compatibilité se 

refermerait avec une augmentation progressive de la résistance du Rongeur. Le 

phénomène actuellement observé correspond à un état où le filtre de compatibilité 

est encore largement ouvert. 
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Figure 2.5 : Localisation des six foyers d’infestation recensés en Corse pour 
lesquels les rats noirs ont été régulièrement rencontrés porteurs de Fasciola 
hepatica : (1) embouchure du Fango (Galéria), (2) Cargèse, (3) Canali 
(Bonifacio), (4)  Porto-Vecchio, (5) Ghisonaccia et (6) Ostriconi (Ile Rousse). 
Ces six localités présentent toutes des caractéristiques communes. Ce sont 
des prairies humides, utilisées comme pâturage une grande partie de 
l’année. Elles offrent les conditions favorables à la présence du rongeur, du 
gastéropode et du digène.
 
 
 
 
 
 

Figure 2.6 : Station de référence de l’embouchure 
du Fango. La végétation est caractéristique des 
milieux humides avec comme essence dominante 
l’ajonc aigu Juncus acutus. La prairie est 
régulièrement pâturée par les bovins (Cliché 
Magnanou). 
 

Figure 2.7 : Evolution des prévalences de la grande douve du foie chez le rat noir au cours des dix
sept années de suivi de la station de référence de l’embouchure du Fango. La prévalence moyenne
est de 58 % et oscille entre 35 et 90%.
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Afin de confirmer ou d’infirmer cette hypothèse il serait pertinent d’envisager des 

infestations expérimentales de rats noirs continentaux. Elles permettraient de 

comparer leur résistance à celle des populations corses et de déterminer si cette 

espèce possède ou non une résistance intrinsèque à la douve du foie. 

 

 

III. Bilan 
 

Pour une même espèce d'hôte, le parasitisme diffère entre la population d'une 

île et les populations du continent voisin, et diffère également entre populations d'îles 

dissemblables. Les différences portent sur le nombre et l'identité des espèces de 

parasites, mais aussi sur leurs prévalences ou intensités, et même sur la spécificité 

(Mas Coma & Feliu, 1984 ; Mas Coma et al., 1988). 

La richesse spécifique est fonction de la taille de l’île et de son degré 

d’isolement. Par ailleurs, le type de cycle joue un rôle prépondérant : les meilleurs 

colonisateurs sont les helminthes à cycle direct, mais également, les helminthes 

hétéroxènes à deux hôtes chez lesquels l'hôte intermédiaire est un arthropode. Les 

plus mauvais colonisateurs sont les helminthes hétéroxènes à trois hôtes qui 

nécessitent des milieux aquatiques pour leur transmission (revue dans Combes, 

1995). 

 

Par conséquent, les pressions qu'exercent les parasites sur les populations 

d'hôtes qui colonisent des îles changent de nature par rapport au continent. Ceci 

peut être d'une grande importance pour comprendre l’évolution des espèces libres 

en milieu insulaire. Les parasites peuvent en effet amplifier ou diminuer les 

processus de régulation et modifier la compétition et/ou la prédation entre différentes 

espèces-hôte (Gregory, 1991 ; Hudson et al., 1992 ; Newborn & Hudson, 1992). 

La diminution des pressions parasitaires aurait d’ailleurs pour première  

conséquence un affaiblissement de la résistance des espèces hôtes au fil de leur 

évolution en milieu isolé. Il existe en effet de nombreux exemples d’extinction 

d’espèces insulaires décimées par des maladies souvent apportées par l’homme et 

ses espèces satellites. (Frankham, 1998). La diminution de la richesse parasitaire 

constituerait une source de vulnérabilité supplémentaire pour les populations 

insulaires hôte (Hochberg, 2001). Certains travaux novateurs ont d’ailleurs tenté de 
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mettre en évidence des différences dans la réponse immune des populations 

insulaires comparativement à leurs congénères continentaux (Seddon & Baverstock, 

1999 ; Goüy de Bellocq et al., 2005) 

 

Les travaux mentionnés ici ouvrent la voie à de nouvelles études en écologie, 

car l'intervention de la pression des parasites dans la colonisation des îles et le rôle 

qu'ils peuvent y jouer ont été quasi-ignorés jusqu'à ce jour. En effet, le rôle possible 

du parasitisme n’a été que rarement pris en considération dans les théories 

concernant le peuplement des îles. 
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 Rappel des objectifs 

Les populations insulaires se caractérisent par certains ajustements 

physiologiques en réponse à de nouvelles contraintes environnementales (McNab 

1994 ; 2000 ; 2002 ; Arends & McNab 2001 ; McNab & Bonaccorso 2001).  

Ces adaptations répondent parfois à une limitation des ressources en milieu 

insulaire et vont de pair avec une réduction de taille, l’apparition d’espèces aptères 

chez les oiseaux et une tolérance accrue des congénères (McNab, 2002). Lorsque 

les ressources sont moins limitées, les individus les plus grands sont favorisés au 

sein d’une population, optimisant ainsi le rendement de la locomotion et les 

dépenses énergétiques de base (Lawlor, 1982). Dans les deux cas, le relâchement 

de la pression de prédation est un facteur central, sans lequel certains ajustements 

ne pourraient pas se mettre en place (McNab, 1994).    

Nous souhaitions tester cette hypothèse d’une modification des besoins 

énergétiques chez deux populations insulaires.  

En Corse, le rat noir Rattus rattus est infesté par la grande douve du foie 

Fasciola hepatica. Les helminthes sont connus pour avoir des conséquences sur la 

physiologie de leur hôte (Kristan & Hammond 2000, 2001). Quelle est l’influence de 

cette parasitose inhabituelle sur les besoins énergétiques du Rongeur ? 

La musaraigne des jardins est affectée de gigantisme sur les îles. Cette 

modification morphologique est-elle accompagnée de changements métaboliques 

selon une relation allométrique, ou existe-il des ajustements physiologiques 

indépendants de l’évolution de la taille corporelle ? 

 
 

I. Réponses du rat noir à une infestation par la douve du 
foie 
 

A. Principaux résultats 
 

Le rôle des parasites est de plus en plus pris en compte pour comprendre les 

traits de vie des espèces libres, leur démographie, leur diversité (Lanciani 1975 ; 

Schall 1983 ; Hudson et al., 1992). Il est maintenant reconnu que l’infestation du rat 

noir par la douve du foie en Corse n’est pas un phénomène occasionnel. Nous 
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venons en effet de démontrer qu’il s’agit véritablement d’un cas habituel, 

régulièrement rencontré sur l’île avec une prévalence élevée. De ce fait, cette 

parasitose mérite toute notre attention et ses conséquences sur la biologie de l’hôte 

doivent être envisagées. L’impact de l’infestation par la fasciolose sera évalué au 

travers de deux traits de vie : les besoins énergétiques dans un premier temps, et 

dans le chapitre suivant, la fécondité de l’hôte. 

Certaines études se sont penchées sur les conséquences métaboliques de la 

charge parasitaire ou de l’infestation par un parasite chez l’hôte vertébré. S’il existe 

des travaux sur les oiseaux (Connors & Nickol, 1991 par exemple), ceux concernant 

les mammifères restent rares (Hammond et al., 2002 ; Kristan, 2002 ; Kristan & 

Hammond 2000 ; 2001 ; 2003). 

Kristan & Hammond (2000) ont démontré le coût énergétique non négligeable 

associé à la réponse immune et aux dommages physiques causés par un Nématode 

(Heligmosomoides polygyrus). La quantification de ce coût devient particulièrement 

pertinente dans le cas de l’élargissement de la niche de F. hepatica à un nouvel 

hôte. Ce phénomène unique dans l’épidémiologie du Digène doit en effet avoir des 

conséquences à la fois pour le parasite et pour son hôte mammifère dans un 

contexte où les interactions entre le rat noir et la douve sont très récentes et laissent 

supposer que les contraintes sont encore fortes pour les deux espèces. La grande 

douve du foie induit des infections chroniques qui peuvent durer des mois voire des 

années (Dan et al., 1981 ; Smithers, 1982 ; Mas Coma & Bargues, 1997) et imposer 

ainsi une demande énergétique constante sur son hôte. Nous avons évalué, grâce à 

des mesures respirométriques, la dépense énergétique de rats noirs sauvages 

corses porteurs et non porteurs de douve Fasciola hepatica.  

 

Nos mesures de taux de métabolisme au repos sont en accord avec celles 

également obtenues chez le rat noir Rattus rattus par Hussein (1991).  Les analyses 

GLM mettent en évidence que l’infestation par la douve du foie est le facteur 

influençant le plus significativement la dépense énergétique du rat noir. Ainsi, quels 

que soient la température ambiante et le sexe de l’hôte, les individus porteurs de 

douve ont des besoins supérieurs à ceux des individus non porteurs du Digène. Par 

ailleurs, le coût métabolique lié au parasitisme est d’autant plus élevé qu’il survient 

en même temps qu’une demande de thermorégulation forte lorsqu’on s’éloigne de la 

zone de neutralité thermique.  
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De plus, il semble exister un effet différentiel de la charge parasitaire sur le 

poids de l’hôte selon le sexe de celui-ci : les femelles pèsent significativement moins 

que les mâles lorsqu’elles sont porteuses de douve. Ce constat mériterait d’être 

confirmé par un échantillonnage plus large et des analyses plus fines portant sur 

d’autres paramètres physiologiques (masse corporelle en relation avec la masse 

graisseuse, poids relatif des organes, …). Ceci permettrait de déterminer comment 

les femelles réallouent leur énergie et dans quelle mesure le coût lié au parasitisme 

pourrait entraîner des compromis, en particulier en terme de reproduction. 

 

Un certain nombre d’hypothèses ont été proposées pour expliquer le coût 

énergétique lié à l’infection parasitaire. La douve du foie provoque des nécroses du 

parenchyme hépatique, entraîne une inflammation des canaux biliaires, obstrue leur 

lumière (Chen & Mott, 1990 ; Mas Coma & Bargues, 1997). Kristan & Hammond 

(2000, 2001) suggèrent que les parasites intestinaux réduisent la capacité digestive 

de leur hôte en limitant l’assimilation du glucose au niveau des villosités intestinales. 

Dans le même ordre d’idée, la douve pourrait aussi affecter la fonction de la vésicule 

biliaire et du foie et diminuer ainsi le rendement digestif. De plus, la réponse 

immunitaire de l’hôte qui assure sa survie est coûteuse au plan énergétique. Cette 

réponse, ainsi que l’investissement associé à la réparation des tissus lésés, 

entraînent un bouleversement des priorités au sein de l’organisme, parfois au 

détriment de la fonction de thermorégulation (Lochmiller & Deeremberg, 2000). 

Toutefois, nous observons une augmentation des besoins énergétiques bien 

supérieure à ce qui fut rapporté dans la littérature : l’augmentation moyenne de la 

consommation s’élève à 56% contre 9% pour (Kristan & Hammond, 2000, 2001). Les 

Rongeurs Muridae (rat noir et souris domestique) constituent les plus petits hôtes 

définitifs connus pour la douve. Il en résulte un grand nombre d’adaptations du 

parasite à son nouvel hôte. On note une réduction de la taille corporelle de la douve 

au stade adulte ainsi que de celle de ses œufs. Le parasite est enroulé sur lui-même 

dans le canal biliaire de l’hôte et n’habite que le canal principal, plus large (Valero et 

al., 1996, 1998, 2002). Il existe donc un certain nombre de contraintes fortes 

auxquelles doit faire face le parasite. Il ne paraît pas surprenant qu’il en soit de 

même pour son hôte et que ce dernier subisse une hausse considérable de ses 

besoins énergétiques. 
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La douve du foie est probablement arrivée en Corse avec le cortège 

d’espèces domestiques amenées par l’homme dès le Néolithique. Vigne (1992) date 

l’arrivée du mouton (Ovis aries), de la chèvre (Capra hircus) et de la vache (Bos 

taurus) à -7000 ans. L’introduction accidentelle du rat est plus tardive, il y a environ 

2000 ans. Les interactions entre les deux espèces sont donc récentes. La 

prévalence de la douve chez le rat atteint des valeurs anormalement élevées. Il est 

rare en effet de trouver des prévalences de Digène aussi fortes chez des 

micromammifères (Ribas et al., 2005). Ce constat pourrait illustrer une résistance 

encore faible du rat. Les données métaboliques confirmeraient cette hypothèse avec 

des contraintes physiologiques très fortes pour R. rattus.  
 

B. Article 1 Physiological responses of insular wild black rat 
(Rattus rattus) to natural infection by the digenean trematode 
Fasciola hepatica  

 
Soumis à Parasitology Research 
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Summary 

 
Some well-known changes are observed in mammalian and parasite 

communities on islands when compared to their mainland relatives. Wild black rat 

Rattus rattus is infected by the liver fluke Fasciola hepatica on Corsica because of 

the host ecological niche widening. This report constitutes the only example of a 

murid rodent that play an important epidemiological role for the Fascioliasis. We 

investigated the influence of such unusual parasite infection on black rat physiology 

by measuring its oxygen consumption at different temperatures. Black rat energy 

requirements are influenced by body mass, ambient temperature, and by parasite 

infestation. The influence of the presence of F. hepatica was more pronounced for 

cold temperatures. The mean increase of 56% in oxygen requirements for infected 

rats is extremely high, indeed unexpected according to previous knowledge. These 

high physiological constraints may be explained by the recent confrontation of the 

two species.  

 
Key words : 
Corsica 

Ecological niche expansion 

Insular syndrome 

Liver fluke 

Muridae 

Oxygen consumption 

Resting metabolic rate 

Rodent

 89



TROISIEME PARTIE : ADAPTATIONS PHYSIOLOGIQUES 

 

Introduction 

Fascioliasis is a disease caused by trematode species belonging to the genus 

Fasciola (liver flukes), it includes important parasite species for both economic and 

public health perspectives. A wide range of domestic animals are infested by 

Fasciola hepatica. Wild mammals can also be affected by Fascioliasis, and some of 

them are known to serve as reservoir hosts: Lagomorpha, Marsupialia and Cervidae 

(Spratt & Presidente, 1981; Menard et al., 2000; Shimalov & Shimalov, 2000; 

Rondelaud et al., 2001). Only wild rodents (Sciuridae, Castoridae, Capromyidae) may 

constitute exceptional definitive hosts (Menard et al., 2000; Shimalov & Shimalov, 

2000; Menard et al., 2001; Rondelaud et al., 2001). Some reports of murid rodents 

such as Rattus rattus and Rattus norvegicus as occasional liver fluke hosts 

throughout the world have so far been recorded (Li, 1952; Molan & Hussein, 1988). 

Our previous studies on the French Mediterranean island of Corsica demonstrated 

the existence of natural liver fluke infection in two wild murid rodents: the black rat R. 

rattus and the house mouse Mus domesticus (Mas-Coma et al., 1988). From an 

epidemiological point of view, experimental studies confirmed that R. rattus may play 

an important role in the transmission of the disease on this island (Mas-Coma et al., 

1988; Valero et al., 1998; 2002). 

A cascade of changes in ecology, demography, morphology, genetics, and 

behaviour occurs among and within insular populations and communities. This set of 

changes is often called insular syndrome (Blondel, 1995 ; Magnanou et al., in press). 

The syndrome also concerns parasite species and communities. Several studies 

showed a decrease in parasite species richness, an increase in parasitic intensities 

and a widening of parasite niches (lateral transfer) on islands (Mas-Coma & Feliu, 

1984; Mas-Coma et al., 2000, Goüy de Bellocq et al., 2002; 2003). The observation 

of black rats infected by the liver fluke on Corsica constitutes a good example of 

parasite niche expansion on islands (see also Théron & Pointier (1995) for the case 

of Schistosoma mansoni and black rat in Guadeloupe).  

Several studies reported the effect on body mass and physiology of sub-lethal 

helminth parasites on vertebrate hosts (Connors & Nickol, 1991 ; Kristan & 

Hammond, 2000 ; 2001). These parasites can reside in their host for weeks, months 

or years causing a chronic infection. The costs associated with the immune 
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responses and the physical damages caused by parasites may alter energy 

allocation in parasitized animals and, if energy is limited, may result in a physiological 

trade-off (Kristan & Hammond, 2000). The trematode F. hepatica can be considered 

as a parasite involving a chronic infection (Dan et al., 1981 ; Smithers, 1982 ; Mas-

Coma & Bargues, 1997). Because chronic infections with sub-lethal parasites impose 

a constant energetic demand on their hosts, the costs must be carefully considered, 

particularly in the case of the infection of black rat by liver fluke. This rodent 

constitutes a new host for this trematode in relation to an insular syndrome that may 

affect both the host and the parasite. Our aim was to investigate the influence of F. 

hepatica on black rat energy expenditure. Thus, we measured oxygen consumption 

of wild black rats from Corsica naturally infected or uninfected by the liver fluke. 

 

 

Materials and Methods 

Study animals 
 

Previous surveys performed on Corsica during several years allowed to 

identify six main localities where rats are usually infested by the liver fluke (Fons & 

Magnanou, 2004).  

Infected and uninfected rats were all trapped during a single trapping episode 

in order to avoid season effect. Rats were collected during tree days, using Firobin 

traps. Firobin traps were made of wire netting with a wooden base. The bait (sardines 

in oil with flour and water) was placed on a catch that activated the closing. Eighty 

traps were used for each locality. 

A total of 18 adult and non reproductive wild black rats R. rattus were used in 

our experiments, 11 (7 males and 4 females) were naturally infected by the liver fluke 

F. hepatica and 7 were uninfected (3 males and 4 females). Naturally infected wild 

black rats were all captured from two of the six main localities were the infestation 

occurs: the mouth of the Fango River (Galéria), and Bonifacio - North West and 

South Corsica respectively (Fons & Magnanou, 2004).  

Rats were individually housed in cages at an ambient temperature of 21 ± 2°C 

with a 12L:12D light: dark regime. Water and a balanced commercial rodent diet, 
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which did not modify mammal parasite load, were provided ad libitum. The diet was 

supplemented with fruits.  

The presence of F. hepatica was evaluated by the detection of eggs in faeces, 

carried out by the Kato-Katz technique. All rats were killed after taking physiological 

measurements in order to confirm the infection by the digenean.  

 

Metabolism measurements 
 

Measurements were carried as soon as possible following capture in order to 

reduce the effects of captivity on the animals.  

Runs were conducted during daylight hours when rats were generally less 

active. Animals were deprived of food six hours before the beginning of experiments. 

No food and water were provided during measurements. Rats were thus in a 

postabsorptive condition. 

Oxygen consumptions (VO2) were measured every 3±0.1°C for ambient 

temperatures (T) ranging from +3 to +33°C, using a closed circuit respirometer 

(Bargeton’s device). Animals were weighed to 0.1g using a Sartorius balance before 

and after each run.  

Rats were placed in a small cage situated in a 1L metabolic chamber where 

the oxygen concentration was maintained at a constant level. Oxygen is consumed 

by the animal and the expired carbon dioxide is immediately removed using Sodic 

Lime RP Normapur (Prolabo). A burette containing water is connected to the 

metabolic chamber. When animals consumed oxygen, a decrease in gas pressure 

occurs. According to communicating vessels principle, an equal amount of water 

flows from the burette to the water container connected to the chamber to replace the 

oxygen. Thus, oxygen consumption can be read from the water level in the burette. 

The respirometer was submerged in a constant temperature water bath 

maintained at the experimental temperature (T) with ice or with a thermal resistor 

(see details in (Fons and Sicart, 1976; Bartels et al., 1979; Jurgens et al., 1996). 

20 to 30 minutes were provided to allow the animals to become accustomed to 

the situation and the chamber to equilibrate. Then, runs were performed 

approximately during one hour and oxygen consumption was measured every 7.5 

minutes. Experimental temperature was recorded every one minute. In order to 

measure only resting metabolism, measures were excluded if the animal was active.  
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Two to 4 runs were performed for each animal and each temperature. VO2 

(ml.g-1.hr-1) was converted into mass specific energy expenditure (J.g-1hr-1) assuming 

1ml O2 = 20.08 J. 

 
Statistical analysis 
 

Repeatability was assessed using ANOVA with individuals as factor and mass 

specific energy expenditure as dependent variable. 

We performed  General Linear Modelling analyses to investigate the effect of 

parasitism on (1) mass specific energy expenditure, taking into account potential 

contributing variables such as temperature and host sex, and on (2) host body mass, 

taking into account the potential effect of host sex. MANOVA were performed on 

each factor and their interactions, using Wilk’s lambda statistic, for choosing the most 

contributing to the overall effect. 

 

Results 

A total of 335 oxygen consumption measures were performed for different 

temperatures: 204 for uninfected Rattus rattus and 132 for infected R. rattus. 

There is no individual effect of on mass specific energy consumption 

(p>0.05), i.e. good repeatability, allowing to conduct GLM on all measurements. 

 

Effect of parasitism on energy expenditure 
 
 A first GLM analysis relating mass specific energy consumption to (1) 

temperature, (2) parasitism by Fasciolasis, and (3) host sex was globally significant 

(p<0.0001), but sex was not a significant factor (p>0.1). A second GLM relating mass 

specific energy expenditure to temperature and parasitism by F. hepatica was 

statistically significant (Table 1, p<0.0001) with a R2 of 52.5%. Both temperature and 

parasitism and the interaction term were significant (Table 2, all p<0.01). Multivariate 

ANOVA on each factor showed that the most significant factor is the parasite 

infection (Wilk’s lambda = 0.670, p<1.10-13). 

 The influence of F. hepatica was more pronounced for cold temperatures, 

with greater differences in oxygen consumptions measured at 3°C between infected 

and uninfected rats than at higher temperatures. For example, infected rats 
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consumed 40.28±7.79 J.g-1hr-1 compared to 21.89±8.19 J.g-1hr-1 for uninfected ones 

at 3°C whereas their mean requirements were 16.02±2.90 J.g-1hr-1 and 10.05±4.19 

J.g-1hr-1 respectively at 30°C (Fig 1).  

 

Effect of parasitism on body weight 
 
 A GLM relating body mass to sex and parasitism by F. hepatica was 

statistically significant (Table 3, p<0.0001) with a R2 of 21.8%. Both factors and the 

interaction term were significant (Table 4, all p<0.002). Multivariate ANOVA on each 

factor showed that the most significant factor was the interaction between sex and 

parasitism (Wilk’s lambda = 0.935, p<1.10-5). Females were more strongly affected 

by parasitism than males (Fig.2). 

 

 
  

Discussion 

Measurements of energy requirements were achieved on inactive, 

postabsorptive, and nonreproductive adult rats during daylight hours. As R. rattus is 

mainly night active (Figala, 1965), runs were performed during their inactive dial 

phase. We measured oxygen consumption over a wide range of temperatures rather 

than in a thermoneutral environment. Thus, we can not consider these 

measurements as a measure of basal metabolic rate (BMR) but rather as a measure 

of resting metabolic rate (RMR). Values of oxygen consumption are consistent with 

those obtained by Hussein (1991) who investigated, in Egyptian black rat Rattus 

rattus, the resting metabolic rate for temperatures ranging from 10 to 40°C.  

Our results show that RMR is higher for infected rats whatever the ambient 

temperatures. Kristan & Hammond (2000; 2001) also reported an increase in RMR 

for Mus musculus infected by Heligmosomoides polygyrus (Nematoda) compared to 

uninfected mice. Moreover, we found that differences in mass specific energy 

expenditure between infected and uninfected rats were maximum at the lowest 

experimental temperature of 3°C where thermoregulation constraints are also 

maximum, far from rat thermoneutral zone which correspond approximately to 30°C 

(Hussein, 1991). Physiological effects caused by the parasite are less important for 
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conditions close to the thermoneutral zone. This suggests that the stress caused by 

parasites is especially significant when the infection co-occurs with another unusually 

high energetic demand such as cold exposure. Thus, parasitism may reduce 

resistance of black rats to cold. 

Our results also suggest a differential effect of parasitism on body mass 

according to host sex. Females weighed significantly less when they were infected by 

this trematode parasite. This needs to be confirmed using a larger sample, and 

operating experimental infection in order to determine how infected females 

reallocate energy and if this reallocation is at the expense of reproduction.   

 

The insular syndrome and parasitism 
 

Previous studies on the island of Corsica demonstrated the existence of 

natural liver fluke infection in two wild murid rodents, and especially in R. rattus (Mas-

Comas et al., 1987; 1988; Valero et al., 1998; 2002). Changes in mammals’ life-

history traits on islands may explain the infection by F. hepatica. While typically 

commensal and omnivorous on the mainland, the black rat becomes wild (less 

human-associated) and markedly herbivorous on islands (Cheylan, 1988). The black 

rat colonizes all kinds of insular biotopes, thanks to its great phenotypic plasticity and 

especially to its diet which is extremely varied but fundamentally vegetarian. R. rattus 

is the most abundant of micro mammals that occur on Corsica. It represents an 

extreme case of insular enlarging of a mammal ecological niche. The infection by F. 

hepatica appears to be related to these changes in ecological characteristics and 

feeding behaviour of the black rat. Moreover, in Corsica  numerous natural zones are 

used as pasture for cattle and sheep, constituting good habitats for both R. rattus and 

the first intermediate snail host. This explains why this murid parasitation occurs in 

several localities in Corsica (Fons & Magnanou, 2004).  

 
Fasciola infection and extreme physiological responses  
 

The infection by F. hepatica seems to induce host physiological adjustments. 

Several hypotheses have been proposed to explain the energetic cost of parasitism. 

Kristan & Hammond (2000; 2001) demonstrated that the presence of an intestinal 

helminth decreases the intestinal glucose transport capacity. Likewise, bile duct 

inflammations and necroses of liver tissues due to Fasciola infection have been 

 95



TROISIEME PARTIE : ADAPTATIONS PHYSIOLOGIQUES 

reported. The parasite alters the function of the gall bladder and ducts and reduces 

digestion capacity (Chen & Mott, 1990; Mas-Coma & Bargues, 1997).   

Immunity is one of the major physiological mechanisms regulating host 

survival. Even if it is difficult to measure metabolic costs of maintaining a competent 

immune system, it has become increasingly clear that infection induces shift in a 

metabolic priorities towards those associated with immunity (including the necessity 

of repairing wounded tissues). Maintaining efficient immunological defences is costly 

within trade-offs with other nutrient demanding processes such as thermoregulation 

(Lochmiller & Deeremberg, 2000).   

Murids constitute the smallest natural definitive hosts known for the liver fluke. 

Their small size may account for the numerous constraints and adaptations reported 

for the digenean. Parasite eggs shed by murids are smaller than those shed by 

naturally infected cattle (Valero et al., 2002). The biometric study of the parasite 

revealed that adult body size (at sexual maturity) is smaller in wild Corsican black rat 

than in Bos taurus (Valero et al., 1996). Finally liver fluke must coil up in the bile duct 

of murids whereas they do not coil in other definitive hosts (Valero et al., 1998: 2002). 

These phenomena illustrate the constraints faced by F. hepatica when infecting the 

black rat. Our results show that the black rat must also face unusually high 

physiological constraints with a high increase in oxygen requirements for infected 

rats: a mean increase of 56% compared to 9% as reported in Kristan & Hammond 

(2000, 2001). Energy requirements may reflect such unexpected values because this 

infection is unusual both for the host and the parasite.   

Cattle and sheep were introduced by man to Corsica some 7 000 years ago. 

Rattus rattus was also brought by man to this island but a few centuries later (Vigne, 

1992). From an evolutionary point of view, interactions between the liver fluke and 

the murid host are quite recent with feeble co-adaptation. This could account for the 

high constraints that are observed both for the parasite and the host. 

 

 The interaction between the black at and the liver fluke is an especially 

relevant model to investigate the evolution of both host resistance and parasite 

virulence. At this stage of the co-evolution of the two species, our physiological study 

seems to indicate that the virulence of F. hepatica has still not been counter-selected 

and that R. rattus resistance is still low. Further experiments dealing with crossed 
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infestation between mainland and Corsican hosts and parasites should help us 

understanding this phenomenon. 
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Tables 

 

Table 1 : ANOVA for mass specific energy expenditure (general model), with 

temperature, parasitism and interaction term as independent factors. 

Source Sum of Squares Df Mean Square F-Ratio P-Value 
Model 17122,90 21 815,378 16,46 0,0000 
Residual 15455,60 312 49,5372   
Total (corrected) 32578,50 333    

 
 
 

Table 2 : ANOVA Type 3 for mass specific energy expenditure with temperature, 

parasitism and interaction term as independent factors. 

Source  Sum of Squares Df Mean Square F-Ratio P-Value
Temperature 7810,61 10 781,061 15,77 0,0000 
Parasitism 7610,80 1 7610,8 153,64 0,0000 
Temperature x Parasitism 1201,82 10 120,182 2,43 0,0086 
Residual 15455,60 312 49,5372   
Total (corrected) 32578,50 333    
 
 
 
Table 3 :ANOVA for host body mass (general model), with host sex, parasitism and 

interaction term as independent factors. 

Source  Sum of Squares Df Mean Square F-Ratio P-Value 
Model  39839.90 3 13280.00 30.74 0.0000 
Residual  142583.00 330 432.07   
Total (corrected) 182423.00 333    

 
 
 
Table 4 : ANOVA for host body mass with host sex, parasitism and interaction term 

as independent factors. 

Source  Sum of Squares Df Mean Square F-Ratio P-Value 
Sex 36186.30 1 36186.30 83.75 0.0000 
Parasitism 4645.27 1 4645.27 10.75 0.0012 
Sex x Parasitism 9919.91 1 9919.91 22.96 0.0000 
Residual 142583.00 330 432.07   
Total (corrected) 182423.00 333    
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Figures 

 
Fig 1 : Effect of ambient temperature (°C) on mass specific energy expenditure 

(mean±SE J.g-1hr-1) adjustments to parasite infection.  

 
 
Fig. 2  : Histogram of Rat’s body mass (mean±SE) in relation to sex and parasitism 

by Fasciola hepatica. Results show a differential effect of parasitism on body mass 

according to host sex. 
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II. Ajustements métaboliques chez la musaraigne des 
jardins 
  

A.  Principaux résultats 
 

Le métabolisme énergétique d’une espèce est fonction de multiples 

paramètres tels que la productivité de son habitat (Corp et al., 1999), son régime 

alimentaire, la masse relative de ses organes (White & Seymour, 2003), sa 

phylogénie (Genoud, 1988) et bien sûr sa taille corporelle (West et al., 2003). 

Les populations insulaires de musaraigne des jardins Crocidura suaveolens se 

distinguent de leurs congénères continentales par un accroissement de leur taille. 

Les individus de Porquerolles et ceux de Corse sont affectés de gigantisme. De plus, 

en l’absence d’un grand nombre d’espèces d’invertébrés sur les îles, source de 

nourriture, C. suaveolens a élargi sa gamme de proies consommables (Poitevin et al. 

1987). De nouvelles pressions sélectives ont induit un cortège de réponses 

évolutives propres aux individus insulaires. Comme le suggère McNab (1994, 2002) il 

est fort probable qu’à l’ensemble de ces modifications écologiques, démographiques, 

comportementales et génétiques s’ajoutent des adaptations physiologiques à la vie 

sur les îles. Nous avons choisi de comparer, par rapport au continent, les réponses 

métaboliques de deux populations de musaraignes provenant d’îles à superficie et 

degré d’isolement distincts : Porquerolles et Corse. La quantification des paramètres 

physiologiques de Crocidura suaveolens continentale et insulaire est replacée dans 

un cadre plus général. La comparaison est élargie à deux autres espèces de 

musaraignes Crocidurinae : Crocidura russula et Suncus etruscus. L’analyse sera 

ainsi plus robuste et permettra de mieux cerner les causes explicatives des 

phénomènes observés sur les îles (Garlan, & Adolph, 1994). 

 

Les mesures de taux de métabolisme au repos (Resting Metabolic Rate – 

RMR) de Crocidura russula, C. suaveolens, et Suncus etruscus sont en accord avec 

la littérature portant sur les Crocidurinae (Gebczynsky, 1971 ; Fons & Sicart, 1976 ; 

Sparti & Genoud, 1989 ; Brown et al., 1997).  Nous observons également des cas de 

torpeur (hypothermie réversible) chez les trois espèces, de même que pour les 
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populations insulaires de C. suaveolens. Ce comportement est propre à cette sous-

famille de musaraignes. Elle assure une réduction des besoins énergétiques lors des 

phases d’inactivité circadienne ou lorsque les conditions environnementales sont 

défavorables (basses températures, absence de nourriture) (Nagel, 1989). 

Les dépenses énergétiques des deux crocidures et de Suncus etruscus 

répondent à la température ambiante de la même manière que tous les mammifères 

(Knudsen & Kilgore, 1990 ; Ellison & Skinner, 1991 ; Aujard et al., 1998). Les besoins 

sont minima entre 29 et 35°C dans la zone de neutralité thermique et deviennent de 

plus en plus élevés lorsqu’on s’en éloigne. Par ailleurs, plus l’espèce est petite, plus 

sa consommation augmente rapidement lorsque la température diminue. Cette 

réponse différentielle aux températures froides peut prendre part à la compréhension 

de l’aire de distribution de chaque espèce. 

La comparaison de trois espèces de taille différente permet de confirmer que, 

plus l’espèce est petite, plus sa dépense énergétique par gramme est élevée alors 

que les besoins totaux sont plus faibles. Là encore, la relation allométrique liant taille 

et métabolisme est respectée chez les musaraignes. 

 

Les différences de taille corporelle observées entre populations continentales 

et insulaires de musaraigne des jardins influencent la dépense d’énergie par gramme 

d’animal de la même manière que pour la relation interspécifique décrite 

précédemment. Les individus continentaux (4.5g) consomment plus par unité de 

poids que ceux de Porquerolles (6g) qui eux-mêmes ont des dépenses supérieures à 

ceux de Corse (8g).  

En revanche, malgré leur gigantisme avéré, les populations insulaires gardent 

les mêmes besoins énergétiques totaux que leurs congénères continentaux plus 

petits. Ainsi, la relation liant taille du corps et dépense énergétique totale n’est plus 

respectée (McNab, 1999). McNab et Bonaccorso (2001) notent également que les 

adaptations métaboliques de chauves-souris insulaires ne correspondent pas à leur 

évolution morphologique.  

Notre étude ne constitue qu’un préalable et bien d’autres analyses seront 

nécessaires à la compréhension des mécanismes sous-jacents autorisant ces 

ajustements physiologiques sur les îles. Nous pouvons toutefois avancer quelques 

hypothèses. L’élargissement de la niche alimentaire de C. suaveolens sur les îles 

pourrait induire des modifications en terme d’activité locomotrice ou d’efficacité et de 
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rendement alimentaire (Poitevin, 1984 ; Poitevin et al., 1987). Par ailleurs, les 

modifications de charge parasitaire chez les musaraignes insulaires ont été 

largement décrites (Esteban Sanchis, 1983 ; Jiménez Piqueras, 1992). Il est fort 

probable que les parasites induisent des changements dans la physiologie de l’hôte, 

tant sur plan des dépenses énergétiques que sur la capacité de digestion (Kristan & 

Hammond, 2000). 

Les causes évolutives de ces modifications sont d’ordres multiples. Le 

gigantisme et les modifications physiologiques de C. suaveolens pourraient 

s’expliquer par une absence de compétition avec C. russula, mais également par une 

réduction des pressions de prédation et une modification de l’abondance des 

ressources sur les îles. L’importance relative de ces trois facteurs est à prendre en 

considération.  

C. suaveolens a été introduite en Corse par l’homme il y a 2500 ans (Vigne & 

Marinval Vigne, 1990). Ainsi, quelles que soient les forces sélectives à l’origine de 

ces ajustements, les adaptations morphologiques et métaboliques sont très rapides. 

Ce constat corrobore les données de McNab (1994 ; 2002) portant sur les oiseaux 

non volants des îles océaniques. 
 

B. Article 2 : Energy expenditure in Crocidurinae shrews 
(Insectivora): Is metabolism is a key component of the insular 
syndrome? 

 
Accepté à Comparative Biochemistry and Physiology 

Voir Annexe 
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 Rappel des objectifs 

Un certain nombre de travaux font état des modifications démographiques que 

développent les populations en situation d’isolement géographique (Sullivan, 1977 ; 

Tamarin, 1977 ; Blondel et al., 1992). Les peuplements insulaires comportent un 

paradoxe : les meilleurs colonisateurs sont les espèces généralistes à bon pouvoir 

de dispersion et à fécondité élevée (stratège « r ») alors que les conditions de vie sur 

les îles sélectionnent des caractères inverses (stratège « K »). Alder et Levins (1994) 

prédisent que ce glissement évolutif englobe une inflation des densités, une 

diminution de la dispersion, de la durée de la saison de reproduction et de la 

fécondité, une maturité sexuelle moins précoce et une augmentation de la durée de 

vie. 

Nous envisageons les conséquences de la fasciolose sur les traits d’histoire 

de vie (fécondité) du rat noir (Rattus rattus). La douve est présente chez le Rongeur 

seulement en Corse. Cette parasitose est la conséquence des modifications 

comportementales et écologiques du rat en relation avec le syndrome d’insularité. 

Ses conséquences sur la biologie de l’hôte méritent donc d’être analysées. 

 

La fécondité de Crocidura suaveolens et de C. russula est plus faible en Corse 

et à Porquerolles par rapport au continent (Kahmann & Einlechner, 1959 ; Gosalbez 

et al., 1984 ; Fons et al., 1997a). 

Par ailleurs certains travaux assurent que les causes de mortalité extrinsèque 

sont réduites sur les îles (Alder & Levins, 1994 ; Blondel, 1995 ; Hochberg, 2001).  

Ce phénomène aurait des conséquences sur les taux de sénescence des 

populations insulaires (Ricklefs & Scheuerlein 2001) .  Nous testerons donc 

l’hypothèse d’un allongement de la durée de vie sur les îles et d’un ralentissement 

des taux de sénescence chez la musaraigne des jardins. 

 

I. Influence de la fasciolose sur les paramètres 
démographiques du rat noir en Corse 

 

Nous avons mis en évidence que l’infestation du rat noir par la douve du foie 

est un cas fréquent en Corse. Les prévalences sont élevées. Plusieurs foyers 
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d’infestation ont été recensés avec la présence régulière du Digène chez le Rongeur, 

quelle que soit la saison. Le rat noir peut ainsi jouer potentiellement le rôle d’hôte 

réservoir. 

Les parasites ont un impact sur les traits d’histoire de vie de leurs hôtes tels 

que la fécondité ou la survie (Munger & Karasov, 1991 ; Albon et al., 2002). Dans la 

mesure où nous nous trouvons face à un transfert latéral, il est particulièrement 

intéressant de quantifier les effets de la douve du foie sur les traits de vie du rat. Pour 

ce faire, nous avons comparé la fécondité des rats infestés par la douve à celle de 

rats non porteurs. Cette étude aidera à déterminer si le rat noir constitue réellement 

un bon hôte pour la douve du foie.   

 
 

A. Méthodes 
 

L’évaluation de l’impact de la douve du foie sur la fécondité du rat est menée 

sur des individus sauvages naturellement infestés par le Digène. L’étude est 

replacée dans un cadre plus général : le nombre de jeunes par portée de rats corses 

non infestés ou infestés par la douve sera comparé à celui d’autres îles et stations 

continentales. 

Chaque campagne d’échantillonnage sur les îles ou sur le continent dure au 

minimum quatre jours pour chaque localité. Les micromammifères sont capturés à 

l’aide de pièges Firobin. Tous les rats porteurs de douve proviennent de l’un des six 

foyers d’infestation définis plus haut (seconde partie, II, B).  

De retour au laboratoire, les rats sont placés isolément dans des cages au sol 

grillagé. Les fèces sont récupérées dans un plateau. Les conditions d’élevage sont 

identiques à celles décrites dans l’article 1. La technique de Kato Katz permet de 

connaître les individus porteurs du Digène Fasciola hepatica. Une fois les individus 

sains et infestés identifiés, les rats sont placés en couple. Les rats continentaux et 

ceux provenant d’autres îles que la Corse sont tous non porteurs de douve. Pour les 

rats corses, nous procédons à diverses combinaisons : (1) mâle et femelle sains, (2) 

mâle et femelle infestés ou (3) l’un des deux seulement est infesté. 

 Les rats sont maintenus en animalerie jusqu’à leur mort naturelle. La présence 

de Fasciola hepatica est alors toujours confirmée par autopsie. 

 

 109



QUATRIEME PARTIE : AJUSTEMENTS DEMOGRAPHIQUES 

B. Résultats 
 

Au total, 384 portées ont été obtenues pour des couples provenant du littoral 

méditerranéen français (Pyrénées Orientales), des îles d’Hyères, de Corse (infestés 

ou non par la douve), des archipels satellites de Corse (Cerbicales et Lavezzi) et des 

Açores (îles océaniques atlantiques) (Tableau 4.1). 

Il n’existe pas de différence de la taille de la portée quelle que soit la 

combinaison des couples porteurs de douve (♂ infesté ♀ saine / ♂ sain ♀ infestée / 

♂ et ♀ infestés) (test de Mann Whitney p=0.05, significativité pour p<0.05/n avec 

n=23, nombre de tests). En revanche dès l’instant où l’un des rats du couple est 

infesté (ou les deux) la fécondité diffère de celle des congénères corses sains (test 

de Mann Whitney p < 0.0023) (Tableau 4.2). 

Certaines différences inter-îles dans le nombre de jeunes par portée sont 

significatives. Les rats des îles d’Hyères présentent une fécondité qui se singularise 

de celle de toutes les autres îles méditerranéennes et des Açores. Quelle que soit 

l’île concernée, le nombre de jeunes par portée est toujours plus faible par rapport au 

continent (Tableau 4.2).  

 
 

 Corse 

 
♂ et ♀ 
infestés 

♂ infestés 
♀ saines 

♂ sains ♀ 
infestées 

♂ et ♀ 
sains 

Hyères Lavezzi Cerbicales Açores Continent 

Nombre de 
portées 36 43 42 91 47 35 15 23 51 

Nombre de 
nouveau-nés 138 173 164 398 263 140 52 83 383 

Taille de la 
portée 3,8 ± 0.9 4,0 ± 0.7 3,9 ± 0.7 4,3 ± 1.1 5,6 ± 1.2 4,0 ± 0.6 3,4 ± 0.5 3,6 ± 0.7 7,5 ± 1.0 

 
Tableau 4.1 : Nombre de portées, nombre total de nouveau-nés et taille moyenne de la 
portée ± erreur standard obtenus pour des couples provenant de différentes localités 
continentales et insulaires. 
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Corse  

♂ et/ou ♀ infestés ♂ et ♀ sains
Hyères Lavezzi Cerbicales Açores Continent

♂ et/ou ♀ infestés / 0,0012 <0,0001 0,720 0,0330 0,071 <0,0001 
Corse 

♂ et ♀ sains  / <0,0001 0,033 0,0013 0,0014 <0,0001 
Hyères   / <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 
Lavezzi    / 0,018 0,045 <0,0001 

Cerbicales     / 0,710 <0,0001 
Açores      / <0,0001 

Continent       / 
 
Tableau 4.2 : Test de Mann Whitney mettant en évidence les différences de la taille de la 
portée de rats provenant du continent et de différentes îles méditerranéennes et atlantiques. 
Les différences significatives sont représentées en italique (p<0.0023, valeur significative 
avec correction de Bonferroni). 
 
 

C. Discussion 
 

En Corse, le nombre moyen de jeunes par portée des rats infestés correspond 

à 84% de celui des rats non porteurs de douve. La présence du Digène induit donc 

une diminution de fécondité de 16%. Comme cela a déjà été démontré, le 

parasitisme a un effet néfaste sur la fécondité de l’hôte et peut, à terme, déstabiliser 

sa dynamique démographique (Munger & Karasov, 1991 ; Hudson et al., 1992 ; 

Albon et al., 2002).  

Au-delà de la réduction de la fécondité, le parasite pourrait affecter bien 

d’autres traits relatifs à la reproduction : âge à la maturité sexuelle, taux de gestation 

dans la population, saison de reproduction, nombre de portées par saison. Nous 

démontrons que l’impact du parasite sur la taille de la portée est considérable mais 

l’effet réel de la fasciolose est peut-être encore davantage marqué que ne l’illustrent 

nos résultats. 

La taille des portées n’est pas significativement différente selon que le mâle, la 

femelle ou les deux sont infestés par la douve. Cependant, le nombre moyen de 

jeunes par portée est plus faible pour les couples où les deux rats sont infestés et à 

l’inverse la fécondité augmente pour les couples où, seul le mâle est porteur de la 

douve. Les couples dont la femelle est la seule parasitée produisent des portées de 

taille intermédiaire.  
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L’influence du sexe du parent infesté, bien que non significative, est digne 

d’intérêt. Le maintien du système immunitaire et la réparation des tissus lésés est 

coûteux et se fait certainement au détriment d’autres fonctions physiologiques 

(Lochmiller & Deeremberg, 2000). Nos études métaboliques suggèrent que la 

présence de la douve du foie chez le rat a davantage d’impact chez les femelles que 

chez les mâles (diminution de la masse corporelle). Par ailleurs, l’investissement 

dans la reproduction est bien plus conséquent pour les femelles que pour les mâles. 

Tous deux font face à un compromis entre coût lié au parasitisme et coût associé à la 

reproduction. Cependant, ce compromis a certainement des conséquences bien plus 

marquées sur le rendement de reproduction des femelles que sur celui des mâles. 

Les travaux à venir devraient s’intéresser au poids corporel des nouveau-nés, 

selon que le père ou la mère est infesté par le Digène. L’infestation des femelles  

pourrait induire une réduction du poids des jeunes à la naissance. 

 

En parallèle de l’impact de la douve du foie sur la fécondité du rat, nos 

analyses illustrent une diminution de fécondité du rat noir insulaire. Ce phénomène 

est commun à toutes les îles océaniques et continentales. Bien que les rats 

insulaires ne manifestent pas tous les même adaptations morphologiques selon les 

îles (gigantisme ou nanisme) (Granjon & Cheylan, 1990b), il est intéressant de noter 

que toutes les populations insulaires, à des degrés divers, ont réduit leur fécondité. 

R. rattus a été introduit par l’homme aux Açores comme en Méditerranée. 

L’évolution à la baisse du nombre de jeunes par portée a donc été très rapide.  

 
 

II. Reproduction, survie et sénescence chez les 
musaraignes insulaires 
 

A. Les paramètres reproductifs  
 

La capacité de reproduction d’un individu est fonction d’un ensemble de traits 

tous corrélés entre eux : âge de la maturité sexuelle, durée de gestation, taille de la 

portée, âge du sevrage des jeunes, intervalle entre deux portées, durée de la saison 

de reproduction, durée de vie. Chez les mammifères, ces paramètres sont influencés 

par de multiples facteurs dont les principaux sont la taille corporelle, la taille du 
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cerveau, le taux de métabolisme, la densité des populations et les taux de mortalité, 

(Promislow & Harvey, 1990 ; Alder & Levins, 1994). 

Certains travaux constatent, en parallèle, d’autres modifications 

démographiques, une diminution de fécondité chez les mammifères insulaires (in 

Alder et Levins, 1994) et attribuent plus particulièrement cette évolution des traits 

d’histoire de vie à une diminution des taux de mortalité (Palkovacs, 2003). 

Cette section fait le bilan des données disponibles et de nos observations 

personnelles sur la biologie de la reproduction des musaraignes en conditions 

continentale et insulaire. 

 

 Saison de reproduction 
Alder et Levins (1994) prédisent une diminution de la durée de la saison de 

reproduction en milieu insulaire.  

Les nombreuses sessions de piégeage organisées en Corse montrent que la 

saison de reproduction de la musaraigne des jardins s’étale de mars-avril à 

septembre-octobre (ces données sont confirmées dans nos élevages). A cette 

période, de nombreuses femelles sont capturées gestantes ou lactantes et les mâles 

montrent tous les signes d’activité sexuelle (testicules développés, odeur forte). Nos 

observations ne mettent en évidence aucune modification de la saison de 

reproduction chez la musaraigne des jardins de Corse par rapport au continent 

(Vlasak, 1989). 

 

 Taille de la portée 
Plusieurs travaux se sont penchés sur la fécondité des deux espèces de 

musaraigne sur les îles méditerranéennes. Le nombre de jeunes par portée a été 

étudié en Corse (Fons et al., 1997a), à Porquerolles (Fons et al., 1997a), Minorque 

(Mas Coma, communication personnelle) et sur les îles Scilly (Rood, 1965) pour C. 

suaveolens ; en Sardaigne (Kahmann & Einlechner, 1959), à la Meda Gran 

(Gosalbez et al., 1984) et à Ibiza (Alcover, 1979) pour C. russula. Tous les auteurs 

soulignent une diminution de fécondité des populations insulaires par rapport au 

continent. Au contraire, la fécondité des musaraignes continentales est stable quelle 

que soit la région géographique échantillonnée. Vlasak (1989) et Fons et al. (1997a), 

s’accordent par exemple sur le nombre de jeunes par portées de populations 

tchèques et françaises de C. suaveolens. Elles appartiennent pourtant à deux 
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lignées génétiques distinctes et sont associées à des contraintes environnementales 

différentes. Les comparaisons existantes entre îles et continent ne portent pas 

obligatoirement sur les populations continentales à l’origine des lignées insulaires. 

Toutefois, la fécondité en milieu continental est stable et toujours plus élevée que sur 

les îles.    

 

 Poids des nouveau-nés 
Le poids des nouveau-nés est corrélé négativement à la taille de la portée. 

Ces deux traits sont soumis à un compromis. Ainsi, quelle que soit la taille de la 

portée, le poids des nouveau-nés au total reste le même. Seul l’investissement en 

temps diffère car la conception de jeunes plus gros est plus longue (Promislow & 

Harvey, 1990).  

La musaraigne des jardins illustre bien ce compromis. La diminution de 

fécondité en Corse conduit à une augmentation de la taille des jeunes à la naissance 

qui sont deux fois plus gros que ceux du continent. Toutefois, le poids total de la 

portée reste le même. Le nombre moyen de jeunes par portée en Corse est de 2.6 

pour un poids de 0.9 à 1.0g contre 4.6 petits en moyenne d’un poids de 0.42 à 0.65g 

sur le continent (Fons et al., 1997a). 

Selon Hart et Begon (1982), le rapport poids de la portée - poids de la mère 

est un bon estimateur pour comparer l’énergie allouée à la reproduction entre 

populations distinctes. Les musaraignes de Corse sont bien plus grosses que celles 

du littoral méditerranéen français (6 à 13g contre 3 à 5.4g). Ainsi, le poids de la 

portée correspond à 50% du poids de la mère sur le continent et à 18 % en Corse 

(Fons et al., 1997a). L’hypothèse d’une diminution de l’investissement dans la 

reproduction des musaraignes de Corse est donc envisageable (Hart & Begon, 

1982).  

 
 Soins aux jeunes 

Les élevages mis en place lors de ce travail permettent de décrire en détail les 

principales étapes du développement post-natal des nouveau-nés de C. suaveolens 

corse. 

Jour 1 - Les jeunes naissent nus et aveugles. La peau ridée, d'une couleur 

rosée, laisse entrevoir les organes. Le conduit auditif est obturé et les pavillons 

externes de l'oreille sont repliés et collés. Les lèvres sont soudées, seule une petite 
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ouverture vers l'avant leur permet de téter. Les vibrisses faciales et caudales sont 

visibles. Les nouveau-nés ne tiennent pas sur leurs pattes, et se reposent sur le 

ventre. Ils se déplacent à peine, en rampant.  

Jour 2 - La peau demeure rosée mais teintée de noir par la mélanine. Sur la 

tête, la structure des pariétaux est apparente.  

Jour 3 - La peau a un aspect de moins en moins rosé. Les petits poussent des 

cris audibles. 

Jour 4 - Les jeunes sont toujours aveugles mais la couleur rosée du tégument 

a presque disparu. La peau est noirâtre sur les pattes, la tête, le corps et la queue.  

Jour 6 - Les cris sont plus forts. La peau est désormais noire. Les yeux et les 

oreilles sont toujours fermés mais la bouche est maintenant bien ouverte. Ils se 

déplacent sans traîner l’abdomen. 

Jour 7 - Le corps a un aspect velouté. Il devient possible de sexer les jeunes 

surtout les femelles, dont les mamelles inguinales sont facilement repérables. 

Jusqu'au 7 - 8ème jour, la mère porte les petits dans la gueule pour les déplacer. 

Jour 8 - Les petits et la mère se déplacent en formant une caravane. Ce 

procédé de déplacement intervient avec l’ouverture du méat acoustique. Ils peuvent 

alors détecter les bruits provoquant leur fuite. Un jeune mord la femelle au niveau de 

la queue. Le deuxième jeune s'accroche de la même façon à celui qui le précède et 

ainsi de suite, formant alors une file indienne avec autant de « wagons » qu'il y a de 

petits. Cette façon de se déplacer est spécifique aux musaraignes Crocidurinae. 

Jour 9 ou 10 - Les yeux sont ouverts. Le corps montre un pelage luisant très 

foncé par rapport aux adultes. Les déplacements hors du nid s’intensifient. 

Jour 14 - Les jeunes commencent à se nourrir seuls en complément de la 

tétée. Ils ne seront complètement sevrés que le 21ème jour suivant la naissance. Ils 

ont alors pratiquement atteint leur taille adulte. L'unique différence réside dans 

l'aspect de la fourrure plus soyeuse et lustrée.  

La durée de la lactation et des différentes étapes du développement post-natal 

des jeunes musaraignes corses est identique à ce qui fut observé pour les 

populations continentales de musaraigne des jardins (Vlasak, 1989). La durée des 

soins aux jeunes n’est pas modifiée. Elle est en accord avec les observations 

obtenues pour d’autres Crocidurinae. 
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A la lumière de l’ensemble des données exposées ici, nous pouvons conclure  

que les populations insulaires de musaraignes Crocidurinae se singularisent de leurs 

congénères continentales par une diminution de fécondité. Les données disponibles 

chez C. suaveolens montrent que cette stratégie est associée, à une augmentation 

du poids corporel des jeunes. Par ailleurs, le rapport poids de la portée - poids de la 

mère diminue et illustrerait une baisse de l’investissement dans la reproduction. 

 
 

B. Durée de vie et sénescence en milieu insulaire 
 

1) La survie sur les îles 
  

La théorie des traits d’histoire de vie suppose que les organismes font face à 

un compromis entre reproduction et survie. Dans la mesure où la diminution de 

fécondité a été démontrée pour un certain nombre de groupes sur les îles, quelques 

travaux ont tenté de mettre en évidence, pour corollaire, un allongement de la survie. 

Ces études sont rares et mettent parfois en lumière des patrons différents (Sullivan, 

1977 ; Tamarin, 1977 ; Blondel et al., 1992 ; Alder et Levins, 1994).  

Le cas particulier de la mésange bleue en Corse illustre les difficultés et les 

biais liés à l’évaluation de la survie en milieu naturel. Des modifications 

démographiques ont été soulignées pour la population de Corse (inflation des 

densités, et diminution du nombre de jeunes par portée) mais aucune différence 

dans la survie des adultes des populations insulaires n’est visible (Blondel et al., 

1988 ; 1992). Certains points peuvent expliquer ce résultat. La survie est corrélée 

positivement à la taille corporelle et celle des mésanges corses est plus réduite que 

sur le continent. Les nichoirs utilisés pour les suivis limitent les risques de prédation 

et de parasitisme au nid et atténuent ainsi les différences de mortalité des jeunes 

entre île et continent. La dispersion est différente en Corse et le nombre d’oiseaux 

émigrants diffère certainement entre les deux régions du suivi. Le compromis entre 

survie et reproduction implique bien d’autres paramètres que le nombre de jeunes 

par portée et la survie des adultes. La survie des jeunes à certainement une 

importance cruciale. Enfin, cette étude comparative ne peut pas être extrapolée à un 

autre point continental ou corse et se limite aux conditions strictes des milieux 

considérés (Blondel et al., 1988).  
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Ce travail montre que, lors des études de terrain, une multitude de paramètres 

entre en considération pour l’évaluation de la survie. Les causes profondes des 

patrons observés sont difficiles à distinguer. Promislow et Harvey (1990) assurent 

que, si l’on exclut la taille corporelle, la force principale qui régit l’évolution des traits 

d’histoire de vie des mammifères est la mortalité. Si la mortalité augmente, la 

maturité sexuelle survient plus tôt, la taille de la portée est élevée avec des jeunes 

plus petits à la naissance. Mais, ce phénomène est circulaire : selon les stratégies 

adaptatives choisies, les taux de mortalité sont accrus ou diminués. La mortalité est 

tantôt une cause, tantôt une conséquence de l’évolution des traits de vie (Promislow 

& Harvey, 1990). Pour s’affranchir de cette question les auteurs proposent de 

distinguer mortalité intrinsèque et extrinsèque. La mortalité intrinsèque est fonction 

de l’investissement fourni dans la reproduction (Promislow & Harvey, 1990). Elle 

augmente également avec l’âge, comme conséquence du vieillissement (Ricklefs & 

Scheuerlein, 2001). La mortalité extrinsèque correspond aux facteurs 

environnementaux tels que la prédation le parasitisme, l’absence de nourriture ou 

encore les aléas climatiques (Promislow & Harvey, 1990). Ricklefs et Scheuerlein 

(2001) estiment que la mortalité extrinsèque est tellement élevée dans la nature que 

très peu d’individus survivent assez longtemps pour subir les conséquences 

délétères du déclin de leurs fonctions physiologiques. Ainsi, les patrons de 

vieillissement ne sont observés que dans les populations naturelles protégées des 

facteurs de mortalité extrinsèque. 

En milieu insulaire on estime que les facteurs de mortalité extrinsèque sont 

réduits (in Blondel, 1995 et Hochberg, 2001), autorisant peut-être un allongement de 

la durée de vie. De plus, chez, les musaraignes insulaires, l’investissement dans la 

reproduction semble moins important que sur le continent. Ce dernier point pourrait 

limiter les facteurs de mortalité intrinsèque. Enfin, la taille corporelle est plus grande 

sur les îles, laissant supposer un possible allongement de la durée de vie potentielle 

(Alder & Levins, 1994).  

Avec l’âge, les coûts liés à la réparation des dysfonctionnements 

physiologiques sont supérieurs aux avantages sélectifs liés à l’augmentation de la 

probabilité de survie (les bénéfices sont estimés en terme de succès reproducteur). 

La sénescence serait la résultante de ce compromis (Futuyma, 1998). Ainsi, dans un 

environnement où les taux de mortalité intrinsèque et extrinsèque diminuent, la 

sélection naturelle pourrait favoriser les musaraignes à durée de vie plus longue et 
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aux meilleures aptitudes à vieillir (Promislow & Harvey, 1990 ; Ricklefs & 

Scheuerlein, 2001).  

Nous souhaitions donc tester l’hypothèse d’un vieillissent différentiel entre 

populations continentales et insulaires de musaraignes avec pour supposition une 

sénescence ralentie sur les îles. Nous avons décidé d’évaluer ce vieillissement en 

conditions de captivité. Ce procédé possède deux atouts. C’est seulement au 

laboratoire que s’exprime la durée de vie potentielle et que les processus de 

vieillissement sont apparents (Ricklefs & Scheuerlein, 2001). Par ailleurs, il permet 

de s’affranchir de la multitude de variables impliquées dans les suivis de terrain. 

 
 

2) La mélatonine 
 
a Synthèse 
 La mélatonine est un dérivé de la sérotonine, principalement produite de nuit 

par la glande pinéale (Chan et al., 1990 ; Pang et al., 1990). L’alternance du jour et 

de la nuit (cycle de 24 h) synchronise le rythme de production. Le contrôle de ce 

rythme fait intervenir une voie nerveuse complexe (Figure 4.1). L’information 

lumineuse, captée par la rétine, synchronise l’activité rythmique endogène des 

horloges circadiennes localisées dans les noyaux suprachiasmatiques de 

l’hypothalamus (NSC). L’information rythmique est ensuite transmise aux noyaux 

paraventriculaires, puis aux ganglions cervicaux supérieurs, lesquels envoient une 

innervation noradrénergique vers la glande pinéale. La libération nocturne de 

noradrénaline stimule des récepteurs adrénergiques (α et β). Il s’en suit une 

activation de l'arylalkylamine N-acétyltransférase (AANAT) qui catalyse la conversion 

de sérotonine en N-acétylsérotonine. Cette dernière est convertie en mélatonine via 

l’hydroxyindole-O-méthyltransférase (HIOMT) (Touitou et al., 1998 ; Klein et al., 

1997 ; Falcón, 1999).  
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Figure 4.1 : La mélatonine est une hormone dont la production est rythmée par l’alternance 
du jour et de la nuit. Cette synthèse est contrôlée par une voie nerveuse complexe. LCR = 
liquide céphalo-rachidien. 
 
b Effets 
 Les effets de la mélatonine sont multiples. Elle est impliquée dans la 

synchronisation de comportements, de métabolismes et de régulations 

physiologiques à périodicité journalière (activité locomotrice, cycles de 

veille/sommeil, température corporelle) ou annuelle (reproduction, renouvellement du 

pelage). Une partie de ces effets s’exerce via les récepteurs MT1 et MT2 fortement 

exprimés dans les NSC. La mélatonine module le système immunitaire et possède 

des propriétés antioxydantes et anticancéreuses (Touitou et al., 1998 ; Parmar et al., 

2002 ; Erren et al., 2003). Une hypothèse a été avancée selon laquelle un 

dysfonctionnement des horloges circadiennes et de leur signal mélatoninergique 

pourrait causer prématurément cancer et vieillissement (Erren et al., 2003). Au cours 

du vieillissement le rythme de sécrétion de la mélatonine baisse progressivement et 

une désynchronisation des activités rythmiques apparaît (Saint Girons & Fons, 

1978). 

 

3) Avantages du « modèle musaraigne » 
 
Les musaraignes Crocidurinae sont extrêmement rythmées, à la fois aux plans 
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journalier (activité, température corporelle) et saisonnier (mue, reproduction). Leur 

second atout principal est de maintenir, en captivité, ces étapes de vie au même 

moment que dans la nature. Les Changements de pelage, l’activité rythmique, la 

thermorégulation et la reproduction sont altérés lors de la sénescence (Fons, 1988). 

 
 

a Rythmes saisonniers 
Crocidura russula et C. suaveolens présentent deux changements saisonniers 

de pelage par an soit quatre mues distinctes au cours de leur vie (Figure 4.2). Le 

premier a lieu de mai à septembre, selon la période de naissance. Il s’agit du 

remplacement de pelage juvénile par le premier pelage d’été. Cette mue se dirige de 

la queue vers la région inguinale. Lors de la deuxième mue, le pelage du premier été 

est remplacé par celui du premier hiver. Cette mue progresse du dos vers le ventre 

(Figure 4.3). Elle a lieu d’août à décembre. La troisième mue, entre février et mai se 

traduit par le remplacement du pelage du premier hiver par celui du second été. La 

progression se fait de la tête vers la queue. La quatrième mue donne le pelage du 

deuxième hiver (Lopez-Fuster et al., 1986). Il s’agit d’un changement de pelage 

diffus, sans direction précise. Les poils deviennent humides et graisseux, collés en 

pinceaux (Figure 4.4). Fons (1974a) qualifie ce changement de pelage de mue sénile 

ou mue d’automne avortée. Au-delà du mois d’août, rares sont les individus 

rencontrés dans la nature porteurs de ce pelage. En effet, très peu de musaraignes 

survivent à leur second été (Jeanmaire-Besançon, 1986). En revanche, les individus 

captifs peuvent vivre beaucoup plus longtemps. Pour autant, cette mue qui perdure 

plusieurs mois, n’arrive jamais à terme (Fons, 1974a ; observation personnelle). 

Dans la nature comme en captivité, la saison de reproduction s’étale de mars-

avril à septembre-octobre. Les mâles ont des testicules bien développés et dégagent 

une odeur musquée caractéristique. Bon nombre de femelles capturées à cette 

période sont lactantes ou gestantes (Fons, 1988 ; observation personnelle). 
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Figure 4.2 : Chronologie des étapes de vie des crocidures. Dans la nature comme en 
captivité certains états biologiques et physiologiques interviennent aux mêmes périodes. 
 

 

Figure 4.3 : Premier changement 
de pelage d’automne d’une jeune 
Crocidura russula. Son pelage 
juvénile, court, clair et soyeux, est 
remplacé par un pelage d’hiver, 
long et foncé. Le front de mue est 
nettement visible et se déplace de 
la queue vers la tête (Cliché 
Magnanou). 

 

 

Figure 4.4 : Les musaraignes âgées 
se singularisent par leur pelage 
graisseux, d’apparence humide. Le 
cliché présente une pachyure 
étrusque âgée de 18 mois (Cliché 
Magnanou).  
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b Rythmes journaliers  
Durant la première année de vie, et en toute saison, les musaraignes 

présentent une activité polyphasique, fondamentalement crépusculaire et nocturne et 

un rythme de la température corporelle à hypothermie diurne (Fons & Saint Girons, 

1976 ; Vogel et al., 1981). Par la suite, les vieux individus manifestent une grande 

irrégularité. Actifs jour et nuit, ils sont arythmiques (Saint Girons & Fons, 1978). Ce 

comportement modifié joue vraisemblablement un rôle dans l’élimination des vieux 

individus dans la nature (thermorégulation défaillante et plus grande susceptibilité 

aux prédateurs).  

 
c Durée de vie 

Dans la nature, la durée de vie des musaraignes C. russula et C. suaveolens 

est estimée à 16 - 18 mois (Fons, 1988). Grâce au critère de l’abrasion dentaire, 

Jeanmaire-Besançon (1986) évalue l’âge de musaraignes musette sauvages. 

Seulement 0.4% de la population considérée atteint l’âge de 27 mois. 

La longévité est considérablement accrue en captivité (Figure 4.2). La durée 

de vie potentielle est alors atteinte. Les musaraignes vivent fréquemment jusqu’à 28 

voire 32 mois. Les premiers signes de vieillissement se manifestent cependant au 

même âge que dans la nature (désynchronisation des activités rythmiques 

journalières et saisonnières) (Fons, 1988 ; observation personnelle). Ainsi, au 

laboratoire, la vieillesse bénéficie d’un allongement.  

Les processus de sénescence peuvent alors être suivis aisément chez les 

musaraignes en captivité. De plus leur durée de vie est suffisamment courte pour 

permettre des études rapides. Les musaraignes constituent donc un modèle 

pertinent et unique pour étudier les modalités du vieillissement chez les mammifères. 

 
4) Objectifs 

 
Dans un premier temps, il s’agit de rechercher si les musaraignes 

maintiennent leur fonction mélatoninergique avec l’âge. Pour ce faire, nous avons 

étudié au cours de la vie des musaraignes, les profils de sécrétion de la mélatonine 

plasmatique et la structure de la glande pinéale pour les deux espèces Crocidura 

suaveolens et Crocidura russula. 
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Compte tenu du rôle dévolu à la mélatonine, il était intéressant de déterminer 

si l’hormone joue un rôle actif dans les processus de sénescence des musaraignes. 

Ainsi, nous avons suivi les étapes du vieillissement chez des individus complétés en 

mélatonine comparativement à des groupes témoin. Ce suivi est basé sur l’évolution 

du rythme nycthéméral de l’activité locomotrice, reconnu comme dégradé avec le 

vieillissement (Saint Girons & Fons, 1978). 

 

Si nous mettons en évidence l’implication concrète de la mélatonine dans les 

processus de vieillissement, cette hormone pourra être considérée comme un outil 

réellement pertinent pour quantifier l’évolution de la sénescence en milieu insulaire. 

Afin d’aboutir à l’objectif premier de ce travail, l’étude sera alors élargie aux 

populations insulaires et continentales de C. russula et C. suaveolens 

respectivement. 

 
5) Méthodes 

 
Il est très difficile voire impossible d’évaluer l’âge des musaraignes dans la 

nature. Nous avons donc mis en place un lourd dispositif d’élevage et de 

reproduction en captivité. Crocidura russula, la plus abondante sur la Côte Vermeille, 

est aussi celle des trois espèces de musaraignes dont la reproduction est la mieux 

maîtrisée. La musaraigne musette continentale constitue donc la population de 

référence pour les études préliminaires engagées. Une seconde population, 

Crocidura suaveolens de Corse, est déjà incluse dans les analyses. Tous les 

individus considérés dans le présent travail proviennent des élevages du Centre 

d’Ecologie. Seule la première génération de musaraignes nées au laboratoire est 

utilisée (parents sauvages) afin d’éviter au maximum l’évolution des populations en 

captivité. Les techniques d’élevage sont identiques à celles décrites dans l’article 2 

(Figure 4.5). 

 
a Evolution des taux plasmatiques avec l’âge 

Des prélèvements en phases diurne (16h) et nocturne (22h - temps universel) 

sont effectués pour chacune des tranches d’âge.  

Du fait de la petite taille des musaraignes et de la quantité de sang nécessaire 

au dosage, il est indispensable d’euthanasier l’animal lors des prélèvements 

sanguins. Après décapitation, le sang est immédiatement recueilli dans des tubes 
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héparinés. Après ouverture de la boite crânienne, la glande pinéale et le cerveau 

sont extraits. Une à deux épiphyses par tranche d’âge sont destinées à une étude 

ultrastructurale. Les autres prélèvements sont congelés à -80°C.   

Le sang est placé à +4°C pendant 4 heures. Il est ensuite centrifugé à 

température ambiante 20 min à 2500 tours/min afin d’en extraire le plasma. Il est 

ensuite stocké à -20°C. Les dosages sont réalisés grâce au kit Elisa (IBL, 

Hambourg). 

 
b Ultrastructure de la glande pinéale 
 Les glandes pinéales sont fixées par immersion dans une solution de 

glutaraldéhyde à 1% et de paraformaldéhyde à 0.5% dans un tampon phosphate 

Sorensen 0.1M pH 7,4, durant une nuit à 4°C. Après rinçages dans le tampon, les 

pièces sont post-fixées au tetroxyde d'osmium à 1% dans le tampon Sorensen 0.1M 

pendant 1h30 à température ambiante. Enfin, les tissus sont déshydratés dans 

l’oxyde de propylène et inclus dans l’Araldite.  

 Des coupes semi-fines (1µm) sont effectuées pour chaque échantillon, 

colorées au bleu de méthylène et à l’azur II selon Richardson et al (1960). Enfin des 

coupes ultra-fines (500Å) sont réalisées à l’aide d’un ultramicrotome contrastées à 

l’acétate d’uranyle et au citrate de plomb (Reynolds, 1963), et enfin observées au 

microscope électronique à transmission HITACHI 7500. Les prises de vue sont 

effectuées à l’aide d’une caméra haute résolution AMT Advantage.  

 
c Mélatonine et rythme d’activité 

 Implants 

Les implants sont fabriqués grâce à des tubes médicaux de diamètre extérieur 

1.96mm et de diamètre intérieur 1.47 mm (Dow Corning, Silastic, Medical Grade 

Tubing, Lyon). La longueur du tube implanté est fonction de la quantité de 

mélatonine désirée. Pour les musaraignes (poids corporel compris entre 8 et 12g), la 

quantité de mélatonine recommandée est de 5mg. Ceci impose la fabrication 

d’implants de 5mm de longueur (Maurel, Communication personnelle). 

Après découpe des tubes à la longueur souhaitée, l’une des extrémités est 

bouchée avec une colle silicone (CAF 4, Rhodorsil Silicones, Saint Fons). Le tout doit 

sécher pendant 12 heures à l’étuve à +37°C. Les tubes sont ensuite remplis de 

mélatonine jusqu’à obtention de la quantité souhaitée (N-acetyl 1-5- 
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methoxytryptamine, Sigma). Un cône de pipette sert d’entonnoir. La seconde 

extrémité est alors obturée avec la même colle et le tube est à nouveau placé 12 

heures à l’étuve à +37°C. 

 Les implants placebos sont uniquement constitués du tube silicone vide, 

bouché à ses deux extrémités. 

 Le jour de l’expérimentation, les implants sont désinfectés grâce à un passage 

bref dans l’alcool à 90° et sont ensuite immergés dans du liquide physiologique. Les 

musaraignes sont anesthésiées au gaz par l’allotane. Leur pelage est désinfecté à 

l’alcool autour de la zone concernée et « peigné » afin de laisser entrevoir la peau. A 

l’aide d’un porte implant, la puce de mélatonine est placée en position sous-cutanée 

entre les deux omoplates. La zone lésée est ensuite désinfectée avec de la 

Bétadine. L’animal se réveille rapidement. Il est placé en observation pendant 24 

heures, dans des conditions aussi stériles que possible.  

 

   Rythme d’activité 

Notre dispositif permet d’enregistrer, sans interruption ni perturbation 

extérieure, le rythme nycthéméral de l’activité locomotrice spontanée de chaque 

animal pour l’ensemble de la période d’expérimentation qui peut durer plusieurs 

mois.  

Les musaraignes sont placées en condition de photopériode naturelle. La 

température est tamponnée mais proche des variations saisonnières. 

L’influence de l’implant de mélatonine est observée sur des animaux âgés de 

12 mois et plus. En effet, la phase de vieillesse n’intervient chez les musaraignes 

qu’au terme d’environ 14 à 16 mois de vie (Fons, 1988). A ce stade, l’activité 

locomotrice devient progressivement arythmique. Nous implantons donc les individus 

avant que cette phase de sénescence ne survienne et leur rythme est suivi jusqu’à 

leur mort naturelle. L’efficacité de l’implant est estimée à 3 mois (Maurel, 

communication personnelle). Les animaux sont donc réimplantés régulièrement. 

L’expérimentation prend fin lorsque toutes les musaraignes du lot expérimental ont 

disparu. 

Trois groupes de musaraignes sont suivis simultanément :  

 le premier est constitué des individus témoins. Il comprend des musaraignes 

Crocidura russula continentales, population de référence mais aussi des C. 

suaveolens de France continentale, de Porquerolles et de Corse. 
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 le second comprend les C. russula porteuses d’un implant diffusant un taux 

constant de mélatonine dans l’organisme. 

 le troisième correspond aux musaraignes musette ayant un implant placebo. 

Chaque individu est placé dans un terrarium individuel équipé d’un nid de 

plâtre à labyrinthe, reconstituant l’habitat naturel de la musaraigne (Fons, 1974b) 

(Figure 4.6). L’ouie et l’odorat des crocidures est très développé. Avant de s’engager 

réellement hors du nid, elles sortent le museau à plusieurs reprises afin de détecter 

toute odeur ou mouvement extérieurs. Une seule fourche optique placée à l’entrée 

du nid assimilerait ces mouvements de la trompe à une sortie. Afin de contourner le 

problème, chaque nid est équipé de deux fourches optiques parallèles séparées de 

2cm (Figure 4.7). Les musaraignes sont inactives lorsqu’elles sont au nid et actives à 

l’extérieur (observation personnelle). La fréquence horaire des entrées/sorties reflète 

bien l’état d’activité de l’animal. 
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Figure 4.5 : Les conditions propices à la 
reproduction des musaraignes sont strictes. 
L’espace doit être suffisant (terrariums 
d’environ 50x30x70). Les nids sont constitués 
de mousse et protégés par un tunnel de liège. 
La nourriture des femelles gestantes et 
lactantes est régulièrement complémentée en 
grillons (Clichés Magnanou).  

 
 
 

 
Figure 4.6 : Représentation schématique d’un terrarium individuel et du dispositif 
d’acquisition du rythme d’activité. Vingt nids (soit 40 fourches) peuvent être gérés 
simultanément. 
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Figure 4.7 : Principe de l’algorithme discernant les sorties réelles des tentatives. Pour identifier 
une sortie effective de la musaraigne, le second capteur doit être coupé. Si le premier signal (F1) 
s’interrompt alors que le second est toujours activé (F2) par la présence de l’animal, la 
musaraigne est réellement sortie du nid. Au contraire, si F2 cesse d’indiquer une présence avant 
F1, la musaraigne a reculé. Il s’agit alors d’une tentative de sortie. Le protocole est le même 
pour les entrées et les tentatives d’entrées. 
  

 

Ni
F1     F2
A     B     C     D      
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Nous avons évalué, selon l’âge, l’indice de dégradation du rythme d’activité 

des individus témoins et implantés. Cet indice est basé sur la comparaison entre le 

profil d’activité nycthémérale de référence d’individus jeunes et celui de la 

musaraigne considérée au jour j. Il est modélisé comme suit : 

  ∑ =

24

0h
I fRj(h) – fA(h) I 

DA (j) = 
24 Avec : 

DA : indice de dégradation de la musaraigne A 

R : musaraigne de référence 

f : fréquence horaire des entrées/sorties 

j : jour considéré 

h : heure 

 

Vingt nids sont suivis simultanément, soit 40 capteurs lus en continu. Tous les 

capteurs des nids sont reliés à un concentrateur (multiplexeur) qui permettra à 

l'ordinateur de sélectionner quel capteur il souhaite lire. L'acquisition des données se 

fait suivant un algorithme particulier permettant de discerner les tentatives d’entrée 

ou de sortie des passages réels. L’acquisition s’effectue sans interruption sur 

plusieurs mois. Les données sont stockées sous forme de base de données 

consultable par requêtes (date, nid,…). MySQL est le système de gestion de base de 

données choisi. 

 
 

6) Résultats 
 
a Evolution des taux plasmatiques avec l’âge 

L’échantillonnage couvre des individus âgés de 1 à 32 mois. Les dosages 

concernent 21 Crocidura russula continentales pour les points nuit et 22 pour le jour. 

La production de mélatonine suit un rythme journalier : les taux plasmatiques 

diurnes sont nettement inférieurs aux taux nocturnes. Les valeurs nocturnes 

accusent une réduction de plus en plus marquée avec l’âge pour rejoindre, à 32  

mois, les valeurs des taux diurnes (Figure 4.8). 
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Figure 4.8 : Evolution des taux plasmatiques de mélatonine chez des musaraignes C. 
russula âgées de 1 à 32 mois. Les taux plasmatiques diurnes sont toujours bas. Au 
contraire, les concentrations nocturnes sont élevées chez les jeunes et chutent avec l’âge. 
 

 

b Ultrastructure de la glande pinéale 
Le parenchyme pinéal de C. russula compte deux types de pinéalocytes : les 

pinéalocytes clairs de type I et les pinéalocytes sombres de type II (Figure 4.9.A). De 

4 à 11 mois, les contours cellulaires sont bien délimités. Ce niveau d’organisation 

n’est plus observé à 26 mois: des débris cellulaires semblent se détacher, riches en 

mitochondries et de larges plages intercellulaires apparaissent (Figure 4.10.A et B) . 

Chez les individus jeunes, les pinéalocytes de type I sont caractérisés par un 

cytoplasme et un noyau clairs et des organites cytoplasmiques bien développés : 

appareil de golgi, mitochondries, réticulum endoplasmique (RER) épais, plusieurs 

petits dictyosomes, souvent associés à de longues vacuoles claires (Figure 4.9.A et 

C). A 11 mois, les corps cellulaires sont déjà moins riches en organites et en 

vacuoles claires qui apparaissent plus petites. Cette évolution est encore plus 

remarquable à 26 mois.  

 Les pinéalocytes de type II possèdent un cytoplasme plus dense que les 

pinéalocytes de type I. De plus, l’espace périnucléaire est davantage dilaté. On note 

la présence de réticulum endoplasmique de transition (Figure 4.9.A).  
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Les deux types de pinéalocytes possèdent des corps denses (lysosomes 

tertiaires). Chez les pinéalocytes clairs, ces corps denses sont souvent associés à 

des vacuoles, et parfois à des globules lipidiques  (Figure 4.9.D). Ces vacuoles sont 

elles-même fréquemment retrouvées à proximité de globules lipidiques confluants, 

dans l’aire golgienne des deux types de cellules (Figure 4.9.C). Pinéalocytes clairs et 

sombres se caractérisent également par des prolongements effilés et tortueux, riches 

en microfilaments, qui ne sont plus observés à 26 mois (Figure 4.10.A et B). Les 

terminaisons bulbeuses des pinéalocytes de type I renferment souvent des 

mitochondries et des vacuoles larges (Figure 4.9.B). Ces vacuoles sont toujours 

présentes à 11 mois dans les prolongements mais se raréfient dans les corps 

cellulaires des deux types de pinéalocytes. Les vacuoles sont de moins en moins 

abondantes avec l’âge et les seuls organites encore représentés en nombre à 26 

mois sont les mitochondries. 

 Pour des individus âgés de 4 mois, des fibres amyéliniques se terminent dans 

les espaces interstitiels, au contact des corps cellulaires des pinéalocytes de type I. 

Cette innervation est importante. Au fil du vieillissement, on remarque un 

envahissement par des fibres myéliniques (musaraigne de 26 mois) (Figure 4.10.A). 

 A 4 mois, et de manière encore plus marquée à 11 mois, les espaces 

périvasculaires et interstitiels sont comblés par du collagène. Ce dernier se situe 

toujours à proximité des cellules interstitielles productrices.  

 Dès le quatrième mois, on note l’apparition de quelques concrétions 

intracellulaires dans les pinéalocytes de type I et II. A 11 mois, ces concrétions 

augmentent en nombre, fréquence et taille. Elles sont présentes à la fois dans les 

corps cellulaires et dans les prolongements. Elles sont souvent associées à des 

globules lipidiques, des corps denses ou des vacuoles. Les concrétions sont encore 

plus fréquentes et volumineuses à l’âge de 26 mois (Figure 4.10.B) où elles 

apparaissent souvent associées à des globules lipidiques ou à des vacuoles.  

 L’ensemble des observations détaillées ci-dessus est résumé dans le Tableau 

4.3. 
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 4 mois 11 mois 26 mois 

Organisation 
générale 

parenchyme 
pinéal 

Pinéalocytes type I et II 
Contours cellulaires nets 
 
Innervation par fibres amyéliniques 

Aspect du parenchyme conservé  
 
 
 

Organisation habituelle perdue : 
- Détachement lambeaux cellulaires 
- Larges plages intercellulaires 
Innervation accrue par fibres 
myéliniques 

Pinéalocytes 
clairs 
(P I) 

- Cytoplasme et noyau clairs 
- organites cytoplasmiques abondants  

 cellules les plus actives au niveau 
métabolique.  

- réduction nombre et taille vacuoles claires  
- organites réduits  

 cellules déjà moins actives 

- moins abondants  
- P I beaucoup moins actifs 
 
 

Pinéalocytes 
ombres 

(P II) 

- Cytoplasme dense  
- espace périnucléaire dilaté   
- Réticulum de transition 
- Mitochondries du même aspect que 
celles des P I 

 - plus abondants 
- plus actifs que les P I  
 

P I et P II 

- Corps denses (lysosomes tertiaires)  
- Prolongements effilés et tortueux, 
riches en microfilaments  
- terminaisons bulbeuses avec 
mitochondries et vacuoles larges 

- Toujours des vacuoles dans les 
prolongements  
- Moins de vacuoles dans les corps cellulaires 

- Raréfaction des vacuoles 
- Absence de terminaisons bulbeuses 
- Seuls organites abondants :  les 
mitochondries 

Les 
associations 

Dans les P I : 
- vacuoles + corps denses  
Dans les P I et P II  
- Globules lipidiques + vacuoles   
- Parfois globules lipidiques + corps 
denses 

 - Encore plus d’associations globules 
lipidiques et vacuoles 

Concrétions 
intracellulaires

- quelques concrétions dans P I et P II 
 
 
 

- Augmentation nombre / fréquence / taille  
- A la fois dans corps cellulaires et 
prolongements  
- Association avec globules lipidiques / corps 
denses / vacuoles 

- Encore plus fréquentes et plus 
volumineuses  
- Toujours associées à  globules 
lipidiques et vacuoles 

 
Tableau 4.3 : Bilan de l’évolution structurale de la glande pinéale avec l’âge
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Figure 4.9 : Principales caractéristiques du parenchym
âgée de 4 mois. A = Organisation générale de la zon
de pinéalocytes clairs (PI) et sombres (PII) se d
terminaisons bulbeuses. Les terminaisons des pinéa
des sombres par l’abondance de larges vacuoles (
pinéalocytes : les vacuoles claires (V) se situent à
présence de lysosomes (Ly). D = Les images d’assoc
et les lysosomes (Ly) sont fréquentes dans les PI (Clic

 

 

e pinéal d’une musaraigne C. russula 
e des corps cellulaires. Les deux types 
istinguent nettement. B = Zone des 
locytes clairs se distinguent de celles 
V). C = Organites intracellulaires des 
 proximité du golgi. On remarque la 
iation entre les globules lipidiques (GL) 
hés Dekar). 
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Figure 4.10 : Principales caractéristiques du parenchyme pinéal d’une musaraigne C. 
russula âgée de 26 mois. A = Le parenchyme a perdu son organisation classique. Les 
contours cellulaires ne sont plus nettement délimités. On note la présence de grandes 
plages intercellulaires et de larges vacuoles. Les fibres myéliniques sont abondantes (en 
haut à gauche). B = Les concrétions intracellulaires sont nombreuses et de plus en plus 
représentées avec l’âge (Clichés Dekar). 
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c Mélatonine et rythme d’activité 

Deux expérimentations ont été réalisées. L’une a débuté en septembre 2003, 

l’autre en novembre 2004. Le suivi des deux lots est toujours en cours (mai 2005). Le 

jour 1 correspond au début de la première expérimentation (22 septembre 2003) et 

ainsi de suite jusqu’à aujourd’hui. Les deux lots expérimentaux aboutissent aux 

mêmes conclusions. Nous présentons ici les résultats du premier groupe portant sur 

3 placebos et témoins et 7 musaraignes implantées en mélatonine. 

 

Les musaraignes musette témoins et implantées montrent, à 12 mois, un 

rythme d’activité polyphasique, fondamentalement crépusculaire et nocturne, avec un 

pic unique d’activité diurne. Lors du maximum d’activité nocturne, le nombre de 

sorties oscille entre 34 et 37 par heure. Les variations inter-individuelles sont très 

faibles. Ce profil correspond à celui observé pour des individus plus jeunes. Aucun 

signe de vieillissement (marqué par une apparition de l’arythmie) n’est alors visible 

(Figure 4.11). 

Chez les individus témoins (avec implant placebo), le rythme se dégrade 

rapidement et, à 17 mois, l’augmentation des sorties diurnes est déjà visible. Le 

nombre maximal de sorties nocturnes chute de 36.33 ± 1.53 à 11 ± 2.65. Au-delà, et 

jusqu’à 30 mois, l’arythmie est de plus en plus marquée. Le nombre de sorties est 

équivalent quel que soit le moment de la journée et oscille autour de 5 par heure. Les 

variations inter-individuelles sont plus grandes. La diminution des sorties nocturnes 

n’est pas compensée par l’augmentation des sorties diurnes (Figure 4.11). En 

conséquence, le nombre total de sorties sur la journée décroît parallèlement à 

l’apparition de l’arythmie. Les musaraignes de 12 mois effectuent 180.33 ± 10.97 

sorties contre 91.00 ± 12.73 sur 24 heures à 30 mois. L’indice de dégradation des 

musaraignes témoins évolue selon deux phases distinctes : une forte augmentation 

entre 12 et 18 mois puis, une phase de stabilisation, une fois le seuil de saturation 

atteint.  (Figure 4.12) 

A l’inverse, les individus implantés maintiennent un rythme d’activité 

fondamentalement crépusculaire et nocturne bien plus longtemps que les 

musaraignes témoins. A l’âge de 30 mois, il est encore possible de discerner les 

phases d’activité nocturne (pics de 14.50 ± 2.12 sorties par heure) et diurnes (1 à 6 

sorties selon l’heure) (Figure 4.11). Le nombre total de sorties diminue avec l’âge, 
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mais reste pour autant bien plus élevé à 30 mois que chez les individus témoins du 

même âge (106.00 ± 12.73). Ainsi, la courbe de dégradation du rythme des 

musaraignes implantées diffère de celle des musaraignes non implantées ou placebo 

(Figure 4.12). La pente de la courbe est beaucoup plus faible et son profil est 

fortement influencé par les évènements d’implantation : l’indice de dégradation 

accuse un infléchissement notable à chaque complémentation en mélatonine (jours 

241 et 395). 

Le rythme d’activité d’une musaraigne implantée se dégrade 

systématiquement plus tard que celui d’un individu témoin. Les différences d’indices 

de dégradation s’élèvent à environ 4 mois. Nous estimons que la phase de vieillesse 

dure entre 14 et 16 mois en captivité. Grâce à la mélatonine, le ralentissement du 

vieillissement correspond à environ un quart de cette phase.  
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Figure 4.11 : Moyennes et écarts types des fréquences horaires des entrées / sorties des 
deux lots expérimentaux (musaraignes témoins et implantées). Les deux groupes ont été 
suivis de l’âge de 12 mois jusqu’à 30 mois. Les individus témoins perdent très rapidement 
toute rythmicité alors que le rythme des musaraignes implantées est encore observé à 30 
mois.  
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Figure 4.12 : Evolution de l’indice de dégradation selon l’âge et selon le traitement. L’indice des musaraignes témoins augmente rapidement 
dès 12 mois pour atteindre très vite un seuil de saturation. A l’inverse, celui des musaraignes implantées augmente beaucoup plus lentement. 
Chaque implantation induit un infléchissement notable de la courbe. La validité de l’implant est estimée à trois mois (Maurel, communication 
personnelle). 
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7) Bilan et perspectives 

 
a La fonction mélatoninergique  

L’évolution avec l’âge du rythme journalier de sécrétion de la mélatonine chez 

Crocidura russula est en accord avec les données de la littérature (Pang et al., 1990 ; 

Touitou et al., 1998 ; Zhao et al., 2002 ; Magri et al., 2004). La défaillance de l’une ou 

l’autre des composantes de la voie nerveuse impliquée dans la synthèse de la 

mélatonine pourrait être à l’origine de ce vieillissement (rétine, glande pinéale, NCS, 

connections nerveuses) (Skene & Swaab, 2003).  

Concernant les populations corses de Crocidura suaveolens, les résultats 

préliminaires semblent illustrer une absence de rythmicité de la production de 

mélatonine (résultats non détaillés ici). Le rat noir et la musaraigne des jardins de 

Corse, micromammifères nocturnes, étaleraient leur activité sur 24 heures avec 

davantage de sorties diurnes.  (Poitevin, 1984 ; Granjon & Cheylan, 1990a). Cette 

moindre stéréotypie comportementale s’expliquerait par les fortes densités de 

population en milieu insulaire et par la réduction de la pression de prédation. Il 

conviendra d’approfondir les analyses afin de vérifier cette tendance. 

 

L’organisation générale du parenchyme pinéal des jeunes C. russula est 

proche de celle décrite pour d’autres mammifères, et en particulier des primates (par 

opposition aux Rongeurs)  (Reiter et al., 1976 ; Boya & Calvo, 1984).  

Les pinéalocytes de type I sont extrêmement actifs au plan métabolique 

(réticulum gonflé, golgi, …) et semblent, pour les jeunes individus en tous cas, plus 

actifs que les pinéalocytes de type II. La diminution de cette activité, sensible à 11 

mois, est encore plus marquée à 26 : moins de prolongements cellulaires et 

d’organites impliqués dans les réactions métaboliques. De plus, les cellules perdent 

leur unité et les membranes se désagrègent. Ainsi, la fonction sécrétrice de 

l’épiphyse semble diminuer au cours du vieillissement. 

Nous observons l’apparition de concrétions intracellulaires avec l’âge. Une fois 

formées, elles migrent hors de la cellule, entraînant sa rupture (Humbert & Pevet, 

1995). Ce phénomène pourrait expliquer la perte de l’organisation habituelle du 

parenchyme avec le détachement de nombreux lambeaux cellulaires. 
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La multiplication du nombre de concrétions au cours du vieillissement est bien 

documentée (Diehl, 1978 ; Humbert & Pevet, 1995 ; Mori et al., 2003). Le réseau 

lymphatique du tissu pinéal est limité, la circulation des fluides y serait donc réduite. 

Les concrétions résulteraient d’une accumulation, avec l’âge, de débris organiques 

intracellulaires agrégés à des éléments minéraux (Diehl, 1978). Nous avons observé 

de nombreuses images d’association entre les concrétions et des globules lipidiques 

ou des vacuoles. Selon Humbert et Pevet (1995), les vacuoles, globules lipidiques et 

mitochondries accumulent beaucoup de potassium et de calcium et seraient 

impliquées dans la formation des concrétions. Le collagène semble d’autant plus 

abondant dans les espaces interstitiels que les musaraignes sont âgées. Certains 

auteurs arrivent à la même constatation et estiment qu’il pourrait, lui aussi, jouer un 

rôle dans l’apparition des concrétions (Boya & Calvo, 1984 ; Humbert et al., 1997).  

Bien que la perte de fonction mélatoninergique et l’accumulation de 

concrétions dans l’épiphyse aient lieu en parallèle, aucun lien de causalité n’a pour 

l’instant été établi entre les deux phénomènes (Touitou et al., 1998). Pour autant, nos 

résultats soulignent, chez la musaraigne, la perte du signal mélatoninergique avec 

l’âge. Comme le suggèrent Magri et al. (2004), nous pouvons ainsi considérer que la 

mélatonine constitue un bon marqueur du vieillissement biologique des musaraignes.   

 
b Mélatonine et vieillissement 

Un certain nombre d’études rendent compte de l’influence de la mélatonine 

sur le rythme d’activité des mammifères (Laakso et al., 1995 ; Marumoto et al., 

1996a ; 1996b ; Schuhler et al., 2002) mais les travaux se limitent souvent à des 

suivis portant sur de courtes durées avec une administration périodique de l’hormone 

(Isobe et al., 2002). Notre dispositif présente l’avantage considérable d’enregistrer le 

rythme d’activité des musaraignes pendant plusieurs mois, sans discontinuer et sans 

perturbation.  

Comme pour d’autres musaraignes Crocidurinae, le rythme d’activité de 

Crocidura russula est fondamentalement crépusculaire et nocturne (Fons & Saint 

Girons, 1976 ; Vogel et al., 1981). Lorsque les musaraignes vieillissent, elles 

deviennent progressivement arythmiques. Ces données confirment certains résultats 

préliminaires (Fons & Saint Girons, 1978). L’indice de dégradation illustre bien que 

ce processus débute autour de 13 mois et ne cesse de s’intensifier jusqu’à 18 mois. 

Au-delà de cet âge, les musaraignes sont désormais totalement arythmiques et 
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l’indice de dégradation atteint un seuil de saturation. Ce phénomène n’est 

probablement jamais observé chez des individus sauvages, certainement morts 

avant d’atteindre ce niveau de sénescence. 

Les musaraignes abaissent leur température corporelle lors des phases de 

repos diurne. Cette stratégie d’hypothermie réversible assure une réduction des 

besoins énergétiques. Rythme d’activité et thermorégulation sont donc probablement 

corrélés. L’arythmie des vieux individus reflète peut-être la perte des fonctions de 

régulation de la température. S’ils ne sont plus en mesure de limiter leurs besoins 

(baisse de la température corporelle), ils doivent alors s’alimenter de manière 

régulière jour et nuit. La relation de cause à conséquence peut être envisagée en 

sens inverse. Avec l’apparition de l’arythmie, les vieux animaux augmentent les 

dépenses liées à la locomotion et à la thermorégulation. 

 

La complémentation en continu par de la mélatonine réduit considérablement 

l’apparition des signes de vieillissement (arythmie de l’activité nycthémérale). L’effet 

de l’implant est flagrant. A chaque nouvelle complémentation, l’indice de dégradation 

diminue et illustre en quelque sorte une récupération partielle du rythme. Sur 

l’ensemble de l’expérimentation, la mélatonine amortit la dégradation. A 30 mois, 

aucune des musaraignes implantées n’a atteint un niveau d’arythmie aussi élevé que 

celui des individus témoins. La mélatonine permet un allongement de la phase de vie 

adulte, une entrée beaucoup plus tardive dans la phase de sénescence et un 

ralentissement du taux de vieillissement. 

L’hormone pourrait aussi avoir une incidence sur les dépenses énergétiques 

journalières des musaraignes. Dans l’avenir, il sera pertinent d’envisager les effets 

de la mélatonine sur la saison de reproduction et les changements de pelage des 

crocidures. 

Certains travaux ont déjà étudié l’effet d’une complémentation continuelle en 

mélatonine sur divers paramètres (Maurel et al., 1989 ; Ben Saad & Maurel, 2001 ; 

Marumoto et al., 1996b). Marumoto et al. (1996b) ont par exemple montré que des 

rats implantés synchronisaient mieux que les témoins leur rythme d’activité aux 

changements de cycles lumière/obscurité. Mais, à notre connaissance, aucun n’a mis 

en évidence, comme nous l’avons fait, que la mélatonine retardait des phénomènes 

de désynchronisation journalière associés à la sénescence. Nos résultats constituent 
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donc une avancée considérable dans la compréhension de l’incidence de la 

mélatonine sur le vieillissement. 

 

Marqueur du vieillissement, la mélatonine s’avère être impliquée dans les 

processus de désynchronisation caractéristiques de phases de sénescence. A terme, 

cette hormone permettra ainsi de tester l’hypothèse d’un vieillissement différent sur 

les îles. La comparaison des profils de sécrétion en milieux continental et insulaire 

aidera à déterminer si les musaraignes présentent un taux de sénescence différentiel 

face à de nouvelles contraintes environnementales.  

 

Au-delà des études liées à l’insularité, les perspectives du présent travail 

doivent être envisagées à un niveau beaucoup plus large. Dans une société où 

l’espérance de vie ne cesse de croître, tout un chacun rêve d’une qualité de vie 

meilleure et de repousser les signes de l’âge… la mélatonine serait-elle la solution 

miracle ? 
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Les chapitres de ce travail abordent les changements observés sur les îles à 

la fois pour les mammifères et pour leurs helminthes parasites. Ces modifications 

sont déclinées sous plusieurs aspects : morphologie, génétique, parasitofaune, 

physiologie, démographie. 

Nous nous attacherons, dans cette dernière partie, à mettre en lumière 

l’ensemble des interactions existantes entre ces différentes composantes du 

syndrome d’insularité. 

 

I. Interactions hôte-parasite : R. rattus et F. hepatica en 
Corse 
 

A. Analyse du transfert latéral 
 
Plusieurs évènements peuvent conduire à un transfert latéral. Dans le cas 

présent, les manifestations du syndrome d’insularité chez le Muridae sont 

vraisemblablement à l’origine de ce phénomène. En l’absence de la majorité de ses 

compétiteurs, le rat noir a en effet élargi sa gamme alimentaire et sa niche d’habitat 

en Corse (Cheylan, 1988). Le chevauchement du régime alimentaire des hôtes 

habituels et du nouvel hôte est souvent la cause explicative. Théron (1975) a montré 

que le trématode Parabascus lepidotus, parasite habituel de chauves-souris, se 

développe chez le mulot sylvestre A. sylvaticus, simplement par suite d’une 

convergence de son régime, partiellement insectivore. Au-delà du régime 

alimentaire, l’habitat est également une composante fondamentale dans ce 

processus de transfert. Le rat noir corse vit dans des milieux favorables à la 

présence de la limnée et au développement de la grande douve du foie. Les 

adaptations du Rongeur sur l’île induisent une promiscuité écologique avec tous les 

« protagonistes » du cycle du Digène et créent ainsi les conditions favorables au 

transfert. 

 

A la lumière des fortes prévalences observées pour les six foyers d’infestation 

recensés en Corse, nous avons retenu l’hypothèse d’un transfert immédiat (Combes, 

1995). Ce cas de figure suppose une compatibilité de l’hôte et de son parasite, une 

fois le filtre de rencontre ouvert. Les données archéozoologiques supposent que le 
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rat est arrivé il y a 2000 ans en Corse, après l’installation de la majeure partie des 

animaux domestiques (Vigne, 1992 ; 1998). L’interaction entre le parasite et le 

mammifère remonte donc tout au plus à deux millénaires. Le temps d’évolution 

nécessaire au rat pour ajuster sa niche écologique aux nouvelles contraintes 

environnementales insulaires doit être soustrait à ce délai. Par ailleurs, le transfert 

n’a pas lieu immédiatement après le contact entre les deux espèces : Bell et Burt 

(1991) parlent de « Substantial time-lag ». Le délai serait important entre le 

changement de comportement et  l’occurrence du transfert. Ainsi, il est incontestable 

que l’interaction entre la douve et le rat est récente. 

 

Les rats sauvages porteurs de la grande douve du foie peuvent survivre 

plusieurs années en captivité (observation personnelle). Nous pouvons extrapoler ce 

constat aux conditions naturelles et supposer que la virulence de la douve n’est pas 

suffisamment élevée pour tuer son hôte à court-terme. Bien que le nombre de jeunes 

par portée soit plus réduit pour les couples où au moins l’un des parents est infesté, 

la douve n’empêche pas non plus le rat de se reproduire. Quant au nouvel hôte, il  

permet au Digène de boucler son cycle biologique. Tous ces arguments, ajoutés aux 

fortes prévalences observées, permettent d’affirmer que Rattus rattus a une 

implication concrète dans l’épidémiologie de F. hepatica. Il existe potentiellement une 

relation à long terme pour le système hôte-parasite considéré. Il s’agit donc bien d’un 

transfert et non d’un transfuge. En effet ce dernier cas de figure concernerait une 

interaction dont l’avenir n’est pas garanti et pour laquelle les probabilités de 

spéciation du parasite sont minimes (Combes, 1995). 

 
 

B. Les conséquences sur le rat noir et la douve 
 
Dans l’hypothèse où le filtre de compatibilité est ouvert au moment de la 

rencontre entre le parasite et l’hôte, la théorie prédit que l’effet pathogène est 

extrêmement élevé. Ainsi, les individus-hôte les plus sensibles sont éliminés, au 

détriment des parasites les plus virulents. Au fil de l’évolution conjointe des deux 

espèces, la sélection naturelle aurait donc tendance à favoriser les hôtes les plus 

résistants et les parasites les moins virulents (Combes, 1995). Ce processus est 

contre-balancé par deux phénomènes. La contre-sélection de la virulence a lieu tant 
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qu’elle n’a pas d’incidence sur le succès reproducteur du parasite. L’hôte le plus 

résistant est favorisé tant que le coût lié à cette résistance n’est pas supérieur aux 

bénéfices associés.  

Dans la perspective de cette théorie, nos résultats permettent-ils d’estimer la 

virulence de la douve et l’état de résistance du rat ? 

 
 

1) Du point de vue de l’hôte 
 

 L’impact de la douve sur les dépenses énergétiques du rat noir est 

considérable. Le métabolisme au repos des rats infestés augmente en moyenne de 

56% par rapport à celui des rats non porteurs de douve. Les données 

bibliographiques soulignent en effet une augmentation des besoins énergétiques 

bien plus faible : 9% en moyenne pour Kristan et Hammond, (2000 ; 2001) dans le 

cas de l’interaction souris-Cestode. 

L’augmentation des besoins énergétiques du rat, en réponse à l’infection, 

pourrait correspondre au coût lié à la défense immune (Lochmiller & Deeremberg, 

2000). Cependant, du fait du contact récent entre les deux espèces, et selon la 

théorie exposée par Combes (1995), la résistance des rats noirs est faible et leur 

défense immune peu efficace. Ainsi, les coûts énergétiques observés seraient plutôt 

le reflet des dommages directs causés par le parasite : nécroses du parenchyme 

hépatique, obstruction de la lumière et inflammation du canal biliaire principal.  

Nos résultats sur la fécondité des rats parasités vont dans le même sens que 

les analyses métaboliques. Ils illustrent une fois de plus la virulence du Digène et les 

dommages qu’il occasionne chez le rat. Le parasite joue très certainement un rôle 

non négligeable dans la démographie des populations du Rongeur. 

 
 

2) Du point de vue du parasite 
 

Combes (1995) propose quatre types d’évènements post-transfert. 

 Le nouvel hôte s’insère dans le cycle sans autre conséquence que d’augmenter 

numériquement le spectre d’hôtes. 

 Le nouvel hôte s’insère dans le cycle en modifiant sa dynamique (par exemple en 

permettant une explosion démographique du parasite). 

 Le nouvel hôte prend la place de l’hôte originel. 
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 Le nouvel hôte provoque une divergence génétique entre populations du parasite 

aboutissant à une spéciation de type alloxénique. 

L’un de ces évènements peut-il correspondre au cas de l’élargissement du 

spectre d’hôte de la grande douve chez le rat noir ? 

Le spectre d’hôtes de F. hepatica varie considérablement selon les régions du 

globe. Hôte occasionnel en Europe, le cochon par exemple, devient le second 

réservoir de la maladie sur l’Altiplano bolivien (Mas Coma & Bargues, 1997). La 

susceptibilité à la fasciolose et la réponse immune diffèrent notablement d’une 

espèce à l’autre. Ce phénomène imposerait des pressions de sélection différentes 

sur le parasite (Sorci et al., 2003) et, à terme, induirait une spéciation sympatrique 

(ou alloxénique) de la douve. Certains arguments vont en effet dans le sens d’une 

différenciation du Digène selon le type d’hôte définitif rencontré. (Hurtrez Bousses et 

al., 2001). 

 Arguments génétiques : La variabilité génétique de la glutathiose-S-transférase 

est plus grande chez les douves parasites des ovins ou bovins et plus faible chez 

celles des Rongeurs (in Hurtrez Bousses et al., 2001). 

 Constatations morphologiques : Abrous et al. (1998) ont démontré que la taille 

des œufs émis par la douve diffère selon l’hôte définitif. Ceux provenant de 

douves infestant les ovins et bovins sont plus gros que ceux des douves de 

Lagomorphes ou de Rongeurs sauvages. 

 Observations physiologiques : La composition ionique des douves de bovins 

diffère de celle des douves d’ovins (in Hurtrez Bousses et al., 2001). 

 Preuves épidémiologiques : Le succès des infestations expérimentales de 

limnées diffère selon la provenance des miracidiums. Les prévalences chez le 

gastéropode sont plus élevées lorsque les œufs ont été récoltés chez les ovins et 

bovins que chez les lagomorphes (Rondelaud & Dreyfuss, 1995). 

Les trois derniers types de changements détaillés ici sont peut-être 

uniquement l’expression de la plasticité phénotypique de l’helminthe. Des études 

génétiques plus poussées permettront de résoudre cette question. Notons cependant 

que la douve se caractérise par une certaine variabilité selon les hôtes définitifs 

considérés.  

La différenciation des parasites selon l’hôte a été également observée dans le 

cas de la schistosome en Guadeloupe. Le parasite a élargi son spectre d’hôte au rat 

noir sur l’île. Théron et Pointier (1995) remarquent la coexistence de deux 
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populations de Schistosoma mansoni, l’une adaptée à l’homme, l’autre au Muridae. 

Elles se distinguent sur différents points : morphologie des œufs, fréquences 

alléliques et chronobiologie des cercaires. Les pressions exercées par un milieu 

hétérogène (deux hôtes) conduit, là encore, à un processus de spéciation 

alloxénique et sympatrique. Bien que l’isolation des deux groupes ne soit pas 

achevée (il existe des phénotypes intermédiaires), il est intéressant de souligner la 

rapidité du phénomène. R. rattus et S. mansoni ne sont en effet en contact que 

depuis 400 ans (Théron & Pointier, 1995).  

Ce dernier exemple rassemble des conditions semblables à celles que nous 

connaissons dans le cas de la douve du foie et du rat noir en Corse. Il s’agit là aussi 

d’un transfert latéral récent en milieu insulaire. D’une part, nous venons de le voir, la 

douve a tendance à exprimer une certaine variabilité selon les hôtes définitifs 

considérés (in Hurtrez Bousses et al., 2001). D’autre part, cette différenciation peut 

s’avérer rapide chez les Trématodes (Théron & Pointier, 1995). Ainsi, nous 

proposons que l’hypothèse de Combes (1995) selon laquelle le nouvel hôte 

provoque une divergence génétique entre populations du parasite est recevable 

dans le cas de la douve et du rat en Corse 

Quelques données préliminaires paraissent étayer cette supposition. La taille 

de la douve adulte et de ses œufs est réduite chez le rat par rapport à celle des 

bovins de Corse (Valero et al., 1996 ; 2002). Là encore, il reste à démontrer que 

cette observation ne résulte pas de la variabilité phénotypique du Digène.   

 
 
 

II. Micromammifères et syndrome d’insularité 
 

L’évolution des traits de vie des mammifères en milieu insulaire est la 

résultante de multiples interactions entre les espèces et leur environnement. Nous 

tentons ici de décrypter leurs adaptations à la lumière de la multitude des facteurs 

impliqués. Les Figures 5.1, 5.2 et 5.3 exposent un bilan de ces interactions, 

inévitablement complexes. 
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A. La Corse : un micro-continent ? 
 

1) Richesse spécifique 
 

L’appauvrissement de la faune corse est certes évident par rapport au 

continent, mais moins marqué que pour d’autres îles de plus petite taille. Les 

différences de richesse inter-îles se font moins ressentir pour les Rongeurs et les 

Insectivores que pour les espèces prédatrices. Ainsi, il existe effectivement en Corse 

une diminution de la compétition interspécifique chez les micromammifères mais la 

pression de prédation reste plus prononcée que sur les îles d’Hyères ou sur les 

Cerbicales et Lavezzi (Granjon & Cheylan, 1990a ; b ; Michaux et al., 2002). 

Cette richesse relative de la faune libre, associée à une grande diversité des 

milieux corses, a pour conséquence une certaine abondance de l’helminthofaune 

des micromammifères. La diminution du nombre d’helminthes du rat et de la 

musaraigne des jardins est ainsi moins prononcée en Corse que sur l’archipel des 

Baléares ou des îles d’Hyères. Le particularisme de la parasitofaune corse est la 

prolifération d’espèces telles que des larves du Cestode Mesocestoïdes dans la 

cavité générale de C. suaveolens ou du Nématode Mastophorus muris dans 

l’estomac de Rattus rattus. L’augmentation des intensités parasitaires semble être 

propre aux systèmes insulaires. Ce phénomène est attribué à l’appauvrissement 

spécifique en helminthes. L’élargissement du spectre d’hôte de la douve du foie au 

rat noir est aussi un cas propre à la Corse. Il n’est pas, à notre sens, la conséquence 

d’un appauvrissement spécifique de l’helminthofaune corse mais correspond 

davantage au changement de comportement du rat.  

Tout en étant uniques, les caractéristiques faunistiques de la Corse se 

rapprochent de celles du continent. Quelles sont, en réponse, les adaptations mises 

en place par les micromammifères Rongeurs et Insectivores ? 

 
 

2) Evolution des Rongeurs et Insectivores 
 
a Une évolution contraire à la prédiction 

Les rats corses sont les seuls, avec ceux de Sardaigne, à manifester une 

réduction de taille par rapport au continent-source italien (Granjon & Cheylan, 

1990b ; Cheylan et al., 1998). Ce patron va à l’encontre de la prédiction classique de 
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l’évolution de la taille des Rongeurs en milieu insulaire (Foster, 1964 ; Van Valen, 

1973). En Corse, huit espèces prédatrices sont présentes (Granjon & Cheylan, 

1990b). Même si ce chiffre reste inférieur à celui du continent, l’augmentation des 

densités de prédateurs pourrait compenser cette diminution qualitative. Par ailleurs, 

certains carnivores réorientent leur régime alimentaire en milieu insulaire du fait de 

l’appauvrissement spécifique des proies. Sur le continent, la belette Mustela nivalis 

consomme essentiellement des campagnols. En l’absence de Microtidae en Corse, 

elle se reporte sur les Muridae (Granjon & Cheylan, 1990b). Ainsi, sur l’île, la 

pression de prédation irait à l’encontre d’une augmentation de la taille des rats noirs 

(Granjon & Cheylan, 1990b). 

En Corse, d’autres constatations vont dans le sens d’un maintien de pressions 

de prédation analogues à celle observées sur le continent. Sur le littoral 

méditerranéen (Espagne, France et Italie), Rattus rattus est essentiellement 

arboricole et ses nids sont aériens. Chez les micromammifères, la localisation des 

nids est soumise à forte sélection. Elle est conditionnée par les pressions de 

prédation et de compétition inter et intraspécifique. Sur toutes les îles étudiées par 

Granjon et Cheylan (1990a) le rat nidifie au sol, sauf en Corse. La persistance de ce 

comportement nettement arboricole du rat noir suggère donc le maintien de 

pressions de sélection analogues à celles existant sur le continent. Les auteurs 

estiment une fois de plus, que la prédation demeure forte en Corse, alors que la 

compétition interspécifique y apparaît assez nettement moindre. 

 

La taille corporelle des musaraignes doit être comparée entre des populations 

insulaires dont la provenance géographique est identique. Minorque et Corse sont 

alors des îles comparables. Il semble, d’après nos données, que C. suaveolens de 

Corse soit affectée de gigantisme dans une moindre mesure que sa congénère de  

Minorque. Les données helminthologiques montrent que l’appauvrissement en 

helminthes pour lesquels la musaraigne des jardins est hôte intermédiaire est moins 

marqué en Corse qu’à Minorque. Cette constatation suppose donc la présence d’un 

plus grand nombre de prédateurs de C. suaveolens en Corse que sur d’autres îles. 

Là encore, il faut être vigilant quant à l’évaluation de la pression de prédation 

exercée sur la musaraigne. il est primordial de prendre en considération les 

modifications éventuelles de comportement alimentaire pouvant contrebalancer 

certaines absences prédatrices en milieu insulaire. Tyto alba, exercerait par exemple 
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une pression beaucoup plus importante sur les espèces présentes en Corse qu’elle 

ne le fait sur le continent (musaraignes étrusque, des jardins, mulots sylvestre, souris 

domestique et rat noir).  

 

Un autre micromammifère, le mulot sylvestre, garde la même taille en Corse 

que sur le continent (Michaux et al., 1996). La prédation serait le principal facteur 

interdisant une augmentation de la taille (Michaux et al., 2002). 

 

La taille corporelle est un paramètre central de la biologie d’un organisme. Elle 

est sujette à de nombreuses influences : optimisation des dépenses énergétiques, 

disponibilité des ressources, compétition inter et intraspécifique, taux de mortalité, 

densité des populations… (Figure 5.1). Bien entendu, cette multitude de paramètres 

mérite d’être considérée, sans quoi les mécanismes à l’origine de l’évolution de la 

taille seraient évalués de manière simpliste. Pour autant, il semble que la pression de 

prédation joue un rôle de premier plan dans l’évolution morphologique des 

micromammifères sur les îles. Nous rejoignons en ce sens les prédictions de 

Palkovacs (2003). Il estime que l’abondance des ressources est le facteur limitant la 

taille des prédateurs alors que les pressions de prédation contraignent l’évolution de 

celle des proies. L’abondance des prédateurs en Corse, conjointement à d’autres 

forces sélectives, pourrait limiter voire interdire l’apparition du gigantisme des 

micromammifères insulaires. 

 

b Des caractéristiques propres au syndrome d’insularité 
Le rat élargit sa niche écologique et alimentaire en Corse (Cheylan, 1988). 

Cette évolution n’est possible que grâce au relâchement de la compétition 

interspécifique. Cette simple adaptation écologique entraîne une cascade de 

conséquences sur les traits d’histoire de vie du Muridae. Les bouleversements sont 

dus, en partie, à l’intervention du nouveau parasite que constitue la douve du foie 

(Figure 5.1). 

Par ailleurs la fécondité de Rattus rattus est également modifiée sur l’île. Ces 

ajustements démographiques s’ajoutent à l’augmentation des densités déjà décrite 

(in Granjon & Cheylan, 1990a). A noter qu’à la diminution de fécondité rencontrée 

chez tous les rats corses, s’ajoute le préjudice causé par la douve du foie qui 

restreint encore davantage le nombre de jeunes par portée des rats infestés. 
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Nous observons chez la musaraigne des jardins une modification des besoins 

énergétiques au repos. En Corse, le métabolisme n’évolue plus suivant les règles 

d’allométrie classique : C. suaveolens consomme moins que ne le prédit son poids 

(Figure 5.2). Une fois de plus, de nombreuses contraintes sélectives pourraient être à 

l’origine de cette adaptation (abondance des ressources, compétition, … cf. Article 

2). De plus, la fécondité est réduite en Corse par rapport à différents points 

continentaux. Il est difficile de déterminer les facteurs à l’origine de ces ajustements 

démographiques : augmentation des densités, diminution des taux de mortalité … 

Dans tous les cas l’étude des processus de sénescence apportera des données 

complémentaires sur l’évolution des paramètres démographiques. Nous pouvons 

déjà supposer que, dans un contexte où les besoins énergétiques au repos et 

l’investissement dans la reproduction sont réduits, les musaraignes corses peuvent 

allouer leur énergie à d’autres traits tels que la survie ou le vieillissement. Les 

analyses que nous avons débutées avec pour support la mélatonine sont donc tout à 

fait dignes d’intérêt. 

 

En conclusion, les données morphologiques, essentiellement, semblent 

présenter un syndrome d’insularité « en demi-teinte » chez les micromammifères 

corses. Cependant, certains traits de vie des espèces considérées laissent à penser 

que les pressions exercées sur l’île diffèrent tout de même de celles rencontrées sur 

le continent. La Corse pourrait donc constituer un stade charnière entre milieu isolé 

et situation continentale. 
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Figure 5.1 : Relations et interactions avérées ou supposées entre les différentes composantes biotiques et abiotiques du syndrome d’insularité 
chez le rat noir Rattus rattus et sa faune d’helminthes parasites en Corse.  
Les rectangles et flèches rouges correspondent aux phénomènes et relations que nous avons mis en évidence lors de ce travail. Les flèches et 
rectangles bleus concernent les données disponibles dans la littérature. Les rectangles noirs et flèches en pointillés illustrent des relations 
supposées entre certains paramètres ou traits d’histoire de vie. 
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Figure 5.2 : Relations et interactions avérées ou supposées entre les différentes composantes biotiques et abiotiques du syndrome d’insularité 
chez la musaraigne des jardins et sa faune d’helminthes parasites sur les îles ouest méditerranéennes.  
Les rectangles rouges correspondent aux phénomènes et relations que nous avons mis en évidence lors de ce travail. Les flèches et 
rectangles bleus concernent les données disponibles dans la littérature. Les rectangles noirs et flèches en pointillés illustrent des relations 
supposées entre certains paramètres ou traits d’histoire de vie. 
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Figure 5.3 : Relations et interactions avérées ou supposées entre les différentes composantes biotiques et abiotiques du syndrome d’insularité 
chez le rat noir Rattus rattus et sa faune d’helminthes parasites sur les îlots satellites de Corse et l’archipel des îles d’Hyères.  
Les rectangles rouges correspondent aux phénomènes et relations que nous avons mis en évidence lors de ce travail. Les flèches et 
rectangles bleus concernent les données disponibles dans la littérature. Les rectangles noirs et flèches en pointillés illustrent des relations 
supposées entre certains paramètres ou traits d’histoire de vie. 
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B. Les petites îles ouest-méditerranéennes 
 

Les populations de rat noir des îles satellites de Corse (archipel des Lavezzi et 

Cerbicales) et des îles d’Hyères sont affectées de gigantisme. L’augmentation de 

taille corporelle est conséquente, entre 16 et 41% de poids en plus par rapport aux 

populations source (Granjon & Cheylan, 1990b) (Figure 5.3). Les îles concernées ont 

toutes une superficie inférieure à 1500 hectares. Sur ces petits territoires, 

l’appauvrissement de la faune prédatrice est prononcé et serait à l’origine de 

l’évolution de la taille corporelle du Muridae.  

Ainsi, les changements morphologiques du rat noir sur les îles 

méditerranéennes correspondraient au modèle en cloche qui prédit l’évolution de la 

taille selon la superficie d’une île (Heaney, 1978 ; Michaux et al., 2002). Plus l’île est 

petite, plus les contraintes liées aux milieux isolés sont exacerbées, plus les rats 

évoluent vers le gigantisme. Au contraire, lorsque la superficie de l’île est élevée, 

comme en Corse ou en Sardaigne, les conditions environnementales se rapprochent 

de celles du continent et le Rongeur garde la même taille corporelle ou devient plus 

petit. 

Les populations de rat noir de ces petites îles stigmatisent tous les signes du 

syndrome d’insularité habituellement décrits chez les Rongeurs : augmentation de la 

taille corporelle, inflation des densités, tolérance des congénères et résistance à 

l’invasion (Cheylan, 1988 ; Granjon & Cheylan, 1990a ; 1990b). Les nids sont cette 

fois au sol, signe du relâchement de la prédation. A l’échelle des populations, le 

rythme d’activité semble plus étalé sur 24 heures, en réponse à la diminution de la 

compétition interspécifique et de la prédation. Les périodes d’activité individuelle 

seraient décalées dans le temps afin de limiter les désavantages liés aux fortes 

densités de population (Granjon & Cheylan, 1990a). Nos données ajoutent à cette 

longue liste la diminution de fécondité (Figure 5.3), elle aussi souvent rapportée chez 

les Rongeurs insulaires (in Alder et Levins, 1994).  

 

Hormis pour Porquerolles, aucun des auteurs qui se sont penchés sur les 

différences morphologiques entre continent et île ne se sont basés sur les 

populations continentales source. Ainsi, l’ensemble des données portant sur 
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l’évolution de la taille corporelle de C. suaveolens et C. russula sur les îles doit être 

réévalué à la lumière de la découverte de leur origine continentale. Il semble, d’après 

nos données préliminaires, que l’augmentation de la taille corporelle de C. 

suaveolens soit plus marquée à Minorque qu’en Corse. La musaraigne illustre peut-

être, comme le rat ou le mulot, le modèle en cloche de Heaney (1978).  

 

C. Le syndrome d’insularité : un réseau d’interactions 
complexes 

 
 

Malgré la diversité des situations rencontrées et des facteurs impliqués, les 

principaux traits du syndrome d'insularité peuvent se résumer comme suit : 

 Faunes : réduction du nombre d'espèces ; prime aux espèces à bon pouvoir 

de dispersion, généralistes, consommatrices primaires ou secondaires de premier 

ordre ; espèces abondantes sur le continent source ou anthropophiles. Les faunes 

insulaires ne sont pas un échantillon aléatoire de celles du continent voisin.  

 Peuplements : relâchement de la compétition interspécifique, inflation des 

densités, renouvellement inter-habitats ralenti, écrêtement des pyramides trophiques 

par diminution de la fonction prédatrice (disharmonie), résistance à l'invasion mais 

vulnérabilité aux perturbations (introductions d'espèces allochtones). 

 Espèces et populations : densités élevées, accentuation de la compétition 

intraspécifique, élargissement des niches, stabilité dans l'espace par sédentarité 

(échelle écologique) et/ou perte des structures de dispersion (échelle évolutive). 

Fécondité diminuée, maturité sexuelle retardée, survie plus élevée. Renouvellement 

démographique ralenti, faibles fluctuations d'effectifs. Variations morphologiques : 

uniformisation des tailles (nanisme des grands, gigantisme des petits) mais 

accentuation du dimorphisme sexuel. Diminution de l'agressivité territoriale : relations 

intrapopulationnelles fréquentes et non agonistiques, tolérance par reconnaissance 

mutuelle. 

 
Les mammifères des îles de Méditerranée peuvent être classés en deux 

catégories : les espèces endémiques, pour lesquelles l’isolement du continent est 

ancien (Crocidura zimmermanni en Crète, C. sicula en Sicile par exemple) et les 

espèces auxquelles nous nous sommes intéressés, celles récemment introduites par 

l’homme. Bien que l’isolement de ces derniers taxa ne date que de quelques milliers 
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d’années tout au plus, leur différenciation par rapport au continent est déjà 

remarquable sur bien des points. Les Rongeurs et Insectivores des îles 

méditerranéennes illustrent un grand nombre des caractéristiques du syndrome 

d’insularité exposées ci-dessus. 

 
A contraintes environnementales équivalentes, les mêmes effets se font 

souvent ressentir. Ainsi de nombreuses relations entre les différentes composantes 

du syndrome d’insularité ont été suggérées. 

La géomorphologie de l’île (superficie, altitude…) et sa position géographique 

(isolement, proximité de fleuves…) sont à considérer. Les facteurs stochastiques 

sont par ailleurs non négligeables. A noter à ce sujet qu’il serait erroné d’assimiler le 

degré d’isolement géographique d’une île à sa distance au continent. Bien entendu, 

le succès de dispersion d’une espèce amenée par l’homme est fonction de sa survie 

et donc en partie, de la durée de la traversée. Pour autant, la fréquence des 

échanges par bateau est probablement aussi cruciale que la distance à parcourir. 

Le relâchement des pressions de compétition et de prédation, l’abondance 

des ressources et la géographie de l’île (taille, isolement) peuvent avoir une influence 

sur la taille corporelle des nouveaux arrivants, effet différent selon la position 

trophique du taxon et sa taille originelle. Les facteurs de mortalité (prédation, 

parasitisme, limitation des ressources) ont une implication dans les paramètres 

démographiques (densités, fécondité survie) eux-mêmes liés à la taille corporelle. La 

diminution de la compétition interspécifique peut faciliter un élargissement de la niche 

écologique, adaptation également corrélée aux densités de population. Les 

dépenses énergétiques s’ajustent en réponse aux contraintes environnementales et 

sont en relation avec la taille corporelle et l’investissement dans la reproduction et la 

survie. Le métabolisme est aussi influencé par la charge parasitaire (Figure 5.1). La 

diversité parasitaire est inféodée à la richesse des habitats et à celle de la faune 

insulaire. Elle pourrait avoir une incidence sur l’augmentation des intensités 

parasitaires et prévalences et être impliquée dans les processus d’élargissement du 

spectre d’hôte. Cependant, prévalences et intensités parasitaires sont aussi à relier 

aux modifications des paramètres démographiques et comportementaux des hôtes 

(chevauchement des territoires, inflation des densités). 

Finalement, les parasites s’avèrent être aussi fondamentaux que d’autres 

composantes biotiques et abiotiques dans le façonnement des traits de vie des 
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mammifères des îles. Il est maintenant évident que la prise en compte des 

interactions hôte-parasite est indispensable dans l’étude de l’adaptation des 

populations insulaires à leur environnement.  

 
 

III. Perspectives  
 

A. Adaptations physiologiques en milieu insulaire 
 

1) Chez Rattus rattus 
 

Nous avons démontré que les modifications de charge parasitaire survenues 

sur les îles peuvent avoir des conséquences notables sur la physiologie des 

mammifères insulaires. En particulier, l’élargissement du spectre d’hôte de la douve 

du foie au rat noir impose au Rongeur de lourdes contraintes métaboliques. 

De manière plus générale, nous souhaitons envisager, comme nous l’avons 

fait pour les musaraignes, l’impact de l’évolution morphologique en milieu insulaire 

sur les besoins énergétiques de R. rattus. Quelles sont, les adaptations métaboliques 

mises en place ? Répondent-elles à la loi classique d’allométrie, ou viennent-elles 

étayer nos résultats obtenus chez C. suaveolens ? 

Nous disposons donc de mesures de métabolisme au repos de rats corses, 

(utilisées dans l’article 1). Elles seront comparées aux mesures que nous avons déjà 

effectuées sur le littoral français. De plus, il apparaît particulièrement pertinent 

d’élargir cette étude aux îles méditerranéennes de plus petite superficie. Nous 

venons en effet de voir que les manifestations du syndrome d’insularité sont 

exacerbées chez le rat des Lavezzi ou des îles d’Hyères. Les contraintes 

environnementales doivent être particulièrement extrêmes dans le cas des petits îlots 

satellites de Corse. Nous possédons déjà des mesures de dépenses énergétiques 

de rats des Cerbicales, Lavezzi et îles d’Hyères qu’il s’agira de comparer à nos 

données corses et continentales. Cette question fera donc très prochainement l’objet 

d’une étude approfondie. 
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2) Chez Crocidura suaveolens 
 

La connaissance de l’origine des populations de musaraignes insulaires 

(Crocidura suaveolens et C. russula), apportera davantage de clarté dans l’analyse 

des  adaptations physiologiques mises en place sur les îles.  

Il sera pertinent d’élargir notre analyse à d’autres îles occupées par C. 

suaveolens : Elbe et Minorque. Corse et Minorque ont la même origine 

géographique. Leur étude comparative permettra de tester l’influence sur les 

réponses métaboliques de la superficie de l’île et de sa composition faunistique 

(prédateurs et compétiteurs). A terme l’analyse devrait prendre en compte les 

populations continentales source, Italie pour Elbe, Moyen-Orient pour Corse et 

Minorque. Les analyses comparatives sont plus robustes dès lors que le nombre 

d’espèces analysées augmente (Garlan, & Adolph, 1994). C. russula insulaire devrait 

être alors considérée. 

Nos mesures respirométriques ne permettent pas de déterminer quel sont les 

mécanismes physiologiques ou comportementaux à l’origine d’une évolution du 

métabolisme indépendante de la taille chez les musaraignes insulaires. Nous avons 

posé plusieurs hypothèses (article 2) : charge parasitaire différente, optimisation de 

la capacité digestive ou de la locomotion … Nous envisageons tout d’abord de 

mesurer les taux de métabolisme sur le terrain (capture-recapture et technique de 

l’eau doublement marquée). Ce préalable permettra de confirmer le patron observé 

en captivité. Par la suite, nous testerons les capacités digestives des musaraignes 

insulaires comparativement au continent afin d’identifier des différences éventuelles 

de rendement. Enfin, nos suivis des rythmes d’activité locomotrice déjà mis en place 

détermineront si, comme le suppose Poitevin (1984), les musaraignes insulaires 

étalent leur activité sur la journée.  

 
 

B. Biologie de la conservation 
 
Les activités humaines causent deux principaux dommages à 

l’environnement : la fragmentation des habitats et le réchauffement climatique. Ces 

deux aspects conjugués entraînent une modification alarmante des assemblages 

d’espèces (Chapin et al., 2000). En effet, ces modifications dues à l’expansion de 

l’homme depuis la fin de l’Holocène, occasionnent d’une part la disparition accélérée 
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d’espèces (50% des espèces pourraient disparaître d’ici 2050) et d’autre part le 

déplacement des niches écologiques des espèces résiduelles (Chapin et al., 2000 ; 

Loreau et al., 2001). Quel va être l’effet des modifications des assemblages sur le 

maintien et l’évolution des écosystèmes? Quel est le rôle des différentes espèces 

d’un assemblage dans le fonctionnement des écosystèmes et le maintien de la 

biodiversité ?  

Les manifestations du syndrome d’insularité peuvent être envisagées, entre 

autres, comme la conséquence des modifications d’assemblages d’espèces en 

terme de perte de diversité et d’élargissement de niche écologique. D’innombrables 

travaux ont été effectués dans le sillage tracé par la théorie de Mc Arthur et Wilson 

(1963, 1967). Ce paradigme fut étendu aux îles d’habitat. La théorie de 

biogéographie a permis pour la première fois de décrire et prédire les conséquences 

de la fragmentation des habitats sur les communautés, au point qu’elle est devenue 

l’un des fondements de la biologie de la conservation. Le syndrome d’insularité est 

en effet l’exemple le plus extrême d’un phénomène plus général qui concerne 

l’évolution en milieu hétérogène au plan spatial. Les îles vraies présentent l’avantage 

de pouvoir contrôler les modifications des assemblages d’espèces de façon 

complète : compétiteurs, prédateurs, faune parasitaire, superficie et degré 

d’isolement. Les dates de colonisation des espèces sont connues, ce qui permet de 

calibrer dans le temps les changements écologiques et évolutifs observés. L’étude 

de ces adaptations face à l’isolement des îles vraies constitue le premier pas vers la 

compréhension des conséquences de l’anthropisation croissante des paysages. 
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Is metabolism a key component of the insular syndrome?
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RECTED PAbstract

A cascade of morphological, ecological, demographical and behavioural changes operates within island communities compared to

mainland. We tested whether metabolic rates change on islands. Using a closed circuit respirometer, we investigated resting metabolic rate

(RMR) of three species of Crocidurinae shrews: Suncus etruscus, Crocidura russula, and C. suaveolens. For the latter, we compared

energy expenditure of mainland and island populations. Our measurements agree with those previously reported for others Crocidurinae:

the interspecific comparison (ANCOVA) demonstrated an allometric relation between energy requirements and body mass. Energy

expenditure also scaled with temperature. Island populations (Corsica and Porquerolles) of C. suaveolens differed in size from mainland

(gigantism). A GLM showed a significant relationship between energy expenditure, temperature, body mass and locality. Mass specific

RMR allometrically scales body mass, but total RMR does not significantly differ between mainland and island, although island shrews

are giant. Our results are consistent with other studies: that demonstrated that the evolution of mammalian metabolism on islands is

partially independent of body mass. In relation to the insular syndrome, we discuss how island selective forces (changes in resource

availability, decrease in competition and predation pressures) can operate in size and physiological adjustments.

D 2005 Published by Elsevier Inc.
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UNC1. Introduction

Island biogeography has been extensively studied since

the pioneer works of Mac Arthur and Wilson (1963,

1967), followed by a great number of studies which

showed the magnitude and direction of ecological and

evolutionary processes that operate among and within

insular communities, species, and populations. This

cascade of changes in life history traits is sometimes

called binsular syndromeH. Insular trends have been

carefully studied in terrestrial vertebrates, especially in

lizards, birds, and mammals (e.g., Stamps and Buechner,
50
51
52
53
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1985). Classical changes on islands include a decrease in

species richness, which is associated with a decrease in

the diversity of predators and competitors, and an increase

in population density and a niche expansion (Blondel and

Chessel, 1988; Blondel, 1995). Components of this

syndrome also include genotypic and phenotypic changes,

with a trend for island populations to differ in body size

and shape from their mainland relatives. Small species

tend to become larger on islands, whereas large species

tend to become smaller, known as the Van Valen (1973)

rule (Blondel, 2000; Michaux et al., 2002). Shifts in

demography are usually characterized by a decrease in

clutch (birds) or litter (mammals) size (Blondel et al.,

1992; Fons et al., 1997a) and an increase in adult

survival. These ecological and evolutionary changes are

expected to have an influence on the allocation of energy
logy, Part A xx (2005) xxx – xxx
CBA-07644; No of Pages 10
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of island populations (McNab, 1994, 2002), which should

result in a decrease in energy expenditure. The aim of this

study was to test the hypothesis of a change in energy

expenditure on islands.

For this purpose, our study models included mainland

and island populations of shrews.

Shrews (Insectivora; Soricidae) are amongst the smallest

mammals and therefore are often confronted with difficult

constraints in order to maintain their thermal and energetic

balance. They have the highest mass specific oxygen

consumption known in all mammals (Fons and Sicart,

1976; Nagel, 1989; Churchfield, 1990; Brown et al., 1997;

Taylor, 1998; Merritt and Zegers, 2002), which should

result in adaptations to outstanding high oxygen demand at

all levels of the oxygen transport system. This is the main

reason why their physiological parameters (cardiovascular

system and blood parameters) also constitute the upper

limit so far measured in terrestrial mammals. For example,

we previously demonstrated that the mean resting heart

rate of the smallest mammal in the world, the Etruscan

shrew Suncus etruscus (body mass of 2 g) is 835 min�1

and the mean resting respiratory rate is 661 min�1

(Jurgens et al., 1996; Fons et al., 1997b; Peters et al.,

1999). These traits make shrews a good model system to

investigate whether mammals have the ability for a

physiological response to insularity.

Soricidae are divided into two subfamilies, the Sorici-

nae which predominates in temperate regions and the

Crocidurinae which occurs in the tropics. Although

representatives of the Crocidurinae subfamily are found

in temperate climates in sympatry with Soricinae, they are

excluded from the colder north and from high altitude.

Earlier studies on the physiology, reproduction, and

behaviour of shrews suggested strong differences between

the two groups. Soricinae have high metabolic rates, high

body temperature, and generally do not enter torpor and

are territorial, whereas Crocidurinae have metabolic rates

typical of other mammals of similar size, have lower body

temperatures, can enter torpor facultatively, are generally

not territorial, and some use communal nesting in winter

(Genoud, 1988; Churchfield, 1990; Taylor, 1998). As a

result, the two subfamilies have quite different life

histories even if they live in sympatry in similar environ-

mental conditions.

In this study, we investigated the mass specific energy

expenditure in relation to temperature in three species of

Crocidurinae living in the Palaearctic region: the lesser

white-toothed shrew Crocidura suaveolens (Pallas, 1811),

the greater white-toothed shrew Crocidura russula (Her-

mann, 1780), and the Etruscan shrew S. etruscus (Savi,

1822). In Europe, the Etruscan shrew is restricted to the

Mediterranean basin including many islands (Mitchell-

Jones et al., 1999). C. russula lives in North Africa and in

the western Palaearctic region as well as in some

Mediterranean islands (Ibiza, Sardinia, Pantelleria) (Mitch-

ell-Jones et al., 1999). C. suaveolens’ European distribution
 P
ROOF

extends from north-western Iberia and France, to Italy and

the Balkans, to central and Eastern Europe north to Poland.

It occurs on most of the eastern Mediterranean islands and

on Minorca, Corsica, Elba, Capraia and Porquerolles.

Several subspecies, many of them on islands, have been

described mainly on the grounds of their large size

(Mitchell-Jones et al., 1999). Shifts in their life history

traits on islands have been carefully documented for this

species by Poitevin et al. (1987, 1988), Fons et al. (1997a),

and Fons and Magnanou (2004).

We addressed two questions; (1) whether life history

changes of lesser white-toothed shrews on islands are

associated with changes in their metabolism, and (2) if the

energetics of the lesser white-toothed shrew differ from

that of two others species of shrew with different body

masses.

For this purpose, we first measured mass specific energy

expenditure of shrews from mainland populations of S.

etruscus (2 g), C. russula (8 to 10 g) and C. suaveolens (4.5

g and up to 10 g on islands). For the latter, we compared,

under standard conditions, oxygen consumption with that of

individuals from two French Mediterranean islands, Corsica

and Porquerolles.
E2. Materials and methods

2.1. Study animals

A single trapping episode for each station was performed

during three to five days in October. This time of year

corresponds to the end of the breeding season and very few

shrews were undergoing gestation or lactation. The evolu-

tion of body mass and the state of dugs allowed to determine

if shrews were undergoing gestation or lactation. We only

chose adult nonreproductive individuals.

Shrews were collected using pitfall (<15�30 cm) or

Firobin traps. Firobin traps were made of wire netting with a

wooden base. The bait (sardines in oil with flour and water)

was placed on a catch that activated the closing. Eighty

pitfall traps were used for continental stations and two

hundreds Firobin on each island.

A total of 58 Crocidurinae shrews were used in our

experiments: 10 S. etruscus (5 males and 5 females) and

16 C. russula (9 males and 7 females) from the French

Mediterranean coast around Cerbère and Banyuls sur Mer

(Pyrénées-Orientales), 22 C. suaveolens (11 males and 11

females) from the mainland (Pyrénées-Orientales) and the

French Mediterranean islands of Corsica and Porquerollles

(several localities for each island) (Fig. 1).

All individuals were kept in 50�30�70 cm glass vivaria

in a room maintained in an ambient temperature of 20–24 -C
with a 12L :12D (light:dark) regime. The ground was

covered with 3 cm of soil and the animals were provided

with hollow cylindrical pieces of cork for shelter, with moss

for nesting material. They were fed a diet of crickets (Acheta
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domesticus) and mealworms (Tenebrio molitor). Food and

water were supplied ad libitum.

2.2. Metabolism measurements

Measurements were carried out a few days following

capture in order to maintain animals close to natural

conditions, that is with their normal body weight, immuno-

logy, and parasite load.

Runs were conducted during daylight hours when the

shrews were generally less active. Animals were deprived of

food 2 h before the beginning of experiments and therefore

they were not necessarily postabsorptive when measure-

ments were determined. No food or water was provided

during the experiment.

Oxygen consumptions (VO2) was measured for ambient

temperatures (T) ranging from approximately 0 to +38 -C
using a closed circuit respirometer (Bargeton’s device).

Animals were weighed to 0.01 g using a Sartorius balance

before and after each run.

Shrews were placed in a small cage situated in a 1 L

metabolic chamber where the oxygen concentration was

maintained at a constant level. Oxygen is consumed by the

animal and the expired carbon dioxide is immediately

removed using Sodic Lime RP Normapur (Prolabo). A

burette containing water is connected to the metabolic

chamber. When animals consumed oxygen, a decrease in

gas pressure occurs. According to communicating vessels

principle, an equal amount of water flows from the burette

to the water container connected to the chamber to replace

the oxygen. Thus, oxygen consumption can be read from the

water level in the burette.
ED
The respirometer was submerged in a constant temper-

ature water bath maintained at the experimental temper-

ature (T) with ice or with a thermal resistor (see details in

(Fons and Sicart, 1976; Bartels et al., 1979; Jurgens et al.,

1996).

A period of 20 to 30 min was maintained before making

measurements to allow the shrews to become accustomed

and the chamber to equilibrate. Then, runs were performed

approximately for 1 h and oxygen consumption was

measured every 7.5 min for both C. russula end C.

suaveolens and every 15 min for S. etruscus (depending

on the oxygen consumption of each species). Experimental

temperature was recorded every minute. Measures were

excluded if the animal entered torpor or was active, in order

to measure only resting metabolic rates.

One to six runs were performed on each animal and at

each temperature. VO2 (mL g�1 h�1) was converted into

energy expenditure (J g�1 h�1) assuming 1 mL

O2=20.08 J.

2.3. Statistical analysis

As mass specific energy expenditure was not normally

distributed (goodness of fit Kolmogorov–Smirnov test,

D =0.086, p <0.01), this variable was transformed by a

square root transformation (goodness of fit, Kolmogorov–

Smirnov test, D =0.0564, p>0.10).

We performed a general linear model relating mass

specific energy expenditure to three predictive factors. A

first ANOVA is performed to test the significant relationship

between mass specific variable (in square root) and the

predictive factors. A second ANOVA (type III) tests the
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temperature. (A) Interspecific comparison of > Suncus etruscus, N
Crocidura suaveolens and g C. russula from French mainland. (B)

Comparison of different populations of C. suaveolens from N French

mainland, q Porquerolles and X Corsica. Energy requirements always

decrease linearly when temperature increases and the differences in mass

specific energy expenditure between species or populations of shrews

become greatest at the lowest temperature.
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3. Results

A total of 340 oxygen consumption measurements were

performed for different values of temperature: 58 for S.

etruscus (mean body mass=2.31 gT0.20), 115 for C.

russula (mean body mass=10.42 gT2.14) and 167 for C.

suaveolens (mean body mass=5.26 gT0.47 for mainland

populations, 6.10 gT0.85 for Porquerolles and 7.99 gT1.48
for Corsica).

The general linear model analysis demonstrated that C.

suaveolens’ oxygen consumption was significantly influ-

enced by each of the three factors: locality, weight and

ambient temperature, and their interactions ( p <0.001

Bonferroni and Dunn post hoc test) (Table 1). We can note

that the highest p-value belongs to the interaction among the

tree predictor factors ( p =0.0409).

3.1. Effect of temperature

Mass specific energy expenditure E (J g�1 h�1) of C.

russula and S. etruscus increased as experimental temper-

ature T (-C) decreased as described by the regressions (Fig.

2A): E =�4.11 T +211 (r2=0.47, p <0.001) for C. russula;

E =�16.16 T +669 (r2=0.94, p <0.001) for S. etruscus.

Energy expenditure differed significantly between S.

etruscus, C. russula, and C. suaveolens as shown by the

regression lines of Fig. 2A (S. etruscus –C. suaveolens: t60=

2.4 p<0.05; S. etruscus –C. russula: t152=0.43 p <0.05; C.

suaveolens –C. russula: t132=1.64 p <0.05): C. suaveolens

presents an intermediate slope and origin, with S.

etruscus having the highest and C. russula the lowest

(Student’s t test using estimates and their standard

deviations of the slopes, taking into account sample

size).

Whatever the population and locality, C. suaveolens’

mass specific energy expenditure also increased with

decreasing ambient temperature (T) (Fig. 2B) according to

the equations: E =�13.0 T +482 (r2=0.33, p <0.001),

E =�11.4 T +407 (r2=0.78, p <0.001), and E =�6.0
U
Table 1

Results of general linear model of the effect of locality, mass and ambient tempe

Source Sum of squares df

Locality 15082.8 2

Mass 16135.2 1

Ambient temperature 13106.9 1

Locality*mass 12480.1 2

Locality* temperature 8522.54 2

Mass* temperature 8043.14 1

Locality*mass* temperature 7245.11 2

Residuals 172116.0 155

The ANOVA for mass specific energy expenditure is highly significant ( F-ratio
T +278 (r2=0.76, p <0.001) for mainland, Porquerolles

and Corsican populations, respectively.

This Student’s t test also showed highly significant

differences between the C. suaveolens populations depend-

ing on whether they originated from the mainland or from

Corsica. The slope and origin of the regression significantly

differed between Corsican and both mainland and Porquer-

olles populations of C. suaveolens (origin: t140=29.76

p <0.05; t144=10.85 p <0.05; slopes: t140=3.64 p <0.05;
rature on mass specific energy expenditure (square root) of C. suaveolens

Mean square F-ratio p-value

7541.39 6.79 0.0015

16135.2 14.53 0.0002

13106.9 11.80 0.0008

6240.07 5.62 0.0044

4261.27 3.84 0.0236

8043.14 7.24 0.0079

3622.56 3.26 0.0409

1110.43

df (11, 155)=77.09, p <0.0001).
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t2.1 Table 2

Mean and standard error (SE) of mass and energy expenditure observed for different populations and species of shrew at 21 -Ct2.2

Species Locality Number of

measures

Mass (g) Mass specific energy expenditure (J g�1 h�1) Global energy expenditure (J h�1)t2.3

Mean SE Mean SE Mean SEt2.4

Suncus etruscus Mainland 15 2.31 0.18 329.9 38.0 765.3 30.7t2.5
Crocidura suaveolens Mainland 9 5.09 0.43 221.9 51.4 1199.8 62.4t2.6

Porquerolles 8 5.96 0.30 173.0 17.1 1032.4 47.6t2.7
Corsica 8 8.04 1.21 148.2 17.3 1181.7 77.8t2.8

Crocidura russula Mainland 20 9.73 0.93 133.4 12.5 1352.6 31.4t2.9

Mass specific energy expenditure (J g�1 h�1) decreased with increasing body mass and differed between the three species and also between mainland and

island populations of C. suaveolens. Total energy expenditure (J h�1) increased with weight for mainland populations of C. russula, C. suaveolens and

Suncus etruscus. However, the origin of the C. suaveolens population had no significant effect on total energy expenditure even if island populations are

giant.t2.10
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t144=0.6 p <0.05, respectively). In contrast, there was no

significant difference between Porquerolles and mainland

populations origin, although difference between slopes was

marginally significant (t44=1.62 p <0.05).

As expected, the highest energy expenditure was

recorded at the lowest ambient temperatures (between 0

and 3 -C).

3.2. Effect of body mass

Mass specific energy expenditure at an ambient temper-

ature of 21 -C significantly differed between mainland

populations of S. etruscus (329.99T38.05 J g�1 h�1), C.

suaveolens (221.88T51.40 J g�1 h�1), and C. russula

(133.40T12.48 J g�1 h�1) (Table 2).

Mean mass specific energy expenditure of insular C.

suaveolens (Corsica: 148.18T17.27 J g�1 h�1; Porque-

rolles: 173.09T17.07 J g�1 h�1) significantly differed from

that measured on mainland (221.88T51.40 J g�1 h�1). In
UNCOR

Fig. 3. Mass specific energy expenditure in relation with weight of the different

Suncus etruscus (French mainland), N Crocidura suaveolens (French mainland),

(French mainland). Mass specific energy expenditure (E), at an ambient temperatu

curve: E =430 exp�0.12W (r2=0.86, p <0.001).
ED P
ROOcontrast, there was no significant difference between

Corsican C. suaveolens and mainland C. russula (Table 2).

Fig. 3 shows that mass specific energy expenditure (E)

increased as weight (w) decreased as shown by the

exponential curve: E =430 exp�0.12W (r2=0.86, p <0.001).

3.3. Total energy expenditure

An ANOVA demonstrated that total energy expenditure

(J h�1), at an ambient temperature of 21 -C, increase in

relation to body mass in mainland populations of S. etruscus

(765.29T30.72 J h�1), C. suaveolens (1199.79T62.36 J

h�1), and C. russula (1352.61T31.36 J h�1) (Table 2).

However, the origin of the C. suaveolens populations had no

significant effect on total energy expenditure (mainland:

1199.79T62.36 J h�1; Porquerolles: 1032.39T47.66 J h�1;

Corsica: 1181.70T77.81 J h�1) (Table 2). Two other

ANCOVA illustrated the same pattern for ambient temper-

atures of 12 and 17 -C, respectively.
populations and species of shrews at an ambient temperature of 21 -C. >
q C. suaveolens (Porquerolles), X C. suaveolens (Corsica), g C. russula

re of 21 -C, increased as weight (w) decreased as shown by the exponential
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4. Discussion

Measurement of basal metabolic rate (BMR) must be

achieved on inactive, postabsorptive, adult, and non-

reproductive animals in their inactive circadian phase,

and in a thermoneutral environment. Shrews are usually

excluded from this type of measurement because they may

become hyperactive when postabsorptive, which makes

postabsorptive and inactive conditions mutually exclusive

(Taylor, 1998; White and Seymour, 2003). Our experi-

ments were conducted during daylight hours. S. etruscus,

C. russula and C. suaveolens, are mainly nocturnal (Fons

and Saint Girons, 1976; Vogel et al., 1981; Merritt and

Vessey, 2000; personal observation). Therefore, we

assumed that we measured resting metabolic rate (RMR)

because our runs were performed during their inactive

circadian phase.

4.1. Interspecific comparisons of metabolic rates

Mass specific energy expenditure measured in this study

is in agreement with results previously reported for

Crocidurinae of similar body mass. We found that mass

specific energy expenditure amounted to 133.40T12.48 J

g�1 h�1 for C. russula and 329.99T38.05 J g�1 h�1 for S.

etruscus at 22 -C which is not for example significantly

different from the values of 144.52T7.64 J g�1 h�1 and

318.22T41.32 J g�1 h�1 observed in Fons and Sicart

(1976) study. Energy expenditure of mainland and island

populations of C. suaveolens was also similar to those of

other Crocidurinae, and lower than those observed for

Soricinae (Gebczynsky, 1971; Fons and Sicart, 1976; Sparti

and Genoud, 1989; Brown et al., 1997; Taylor, 1998).

Shrew’s metabolic rates are markedly higher than it would

be expected in mammals of their body size. Crocidurinae are

characterized by relatively low metabolic rates (132% of the

expected value) whereas Soricinae especially of the genus

Sorex, have extremely high metabolic rates representing on

average 315% of those expected for mammals of the same

body mass (Taylor, 1998). The difference in metabolic rates

between the Crocidurinae and the Soricinae may be

explained by thermoregulation adaptations to different

climates and the association between metabolic rates and

reproductive strategies (Stephenson and Racey, 1995;

Taylor, 1998).

Using a rectal probe (K Thermocouple thermometer

HANNA Instruments-Physitemp NJ07013 USA), we regu-

larly observed that the three species but also island and

mainland populations of C. suaveolens entered torpor (in

captivity and into traps). This is a behaviour typical of the

Crocidurinae subfamily. Torpor usually occurs during their

inactive circadian phase and more especially when environ-

mental conditions are unfavourable (cold temperatures,

reduction in food availability) (Nagel, 1989). The fact that

the deprivation of food or reduction of food intake results in

torpor strongly suggests that torpor is an energy-saving
ED P
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mechanism. Metabolic rates in these shrews during torpor

may be reduced to a level between 5% to 29% of the rates

during homeothermy at the same ambient temperature

(Taylor, 1998).

As expected, mass specific energy expenditure of S.

etruscus, C. suaveolens, and C. russula linearly decreased

with increasing temperature. The highest values of oxygen

consumption correspond to cold induced maximum meta-

bolic rates and always occurred between 0 and 3 -C,
whereas the lowest were obtained between 29 and 35 -C,
close to the thermoneutral zone. Our results corroborate

those of previous studies based on shrews’ metabolic rate:

the thermoneutral zone varies from species to species, but

corresponds to 32–35 -C (Fons and Sicart, 1976; Brown et

al., 1997; Taylor, 1998) for C. russula and S. etruscus, M.

varius and some other species of Crocidurinae and

Soricinae, respectively. These results are consistent with

the general pattern observed for Insectivores (Taylor, 1998),

and can be broadened to other mammals (Knudsen and

Kilgore, 1990; Ellison and Skinner, 1991; Aujard et al.,

1998).

When exposed to conditions close to those of the

thermoneutral zone, shrews of different size exhibit meta-

bolic responses that are close to each other. In such a

situation, energy expenditure is close to basal metabolic

rate. In contrast, when temperature decreases, the smaller

the shrew species the highest the increase of energy

expenditure, so that differences in mass specific energy

expenditure between species of shrews become greatest at

the lowest temperature. Cold induced maximum metabolic

rates may have an implication in the way shrews adapt to

their thermal environment (Taylor, 1998). Such differences

between the three species could partially explain their

distribution, especially in an altitudinal point of view.

Studies that scale mammal consumption with body mass

usually consider BMR (Brown, 2001; Gillooly et al., 2001;

Banavar et al., 2003; West et al., 2003; White et al., 2003;

Kozlowski and Konarzewski, 2004; Savage et al., 2004).

Even if we measure shrews’ RMR, we also put on light an

allometric relationship between metabolic rates and body

mass. Even if interspecific body mass differences are

narrow, resting metabolic rate is correlated to body mass

since the smaller the species, the higher the mass specific

energy expenditure (J g�1 h�1), whereas total energy

expenditure (J h�1) increases with mass.

Metabolic constraints were often suggested to be one

limitation of being larger or smaller. We found that the

Etruscan shrew have the highest oxygen consumption

measured within mammals: for an ambient temperature of

21 -C, S. etruscus mass specific energy requirement is

twenty times higher than that of the mice Mus domesticus.

Dobson and Headrick (1995) proposed that a lower limit of

approximately 2 g for adult endotherm body size (e.g.

bumblebee-bat, Etruscan shrew and humming bird) may be

set by the thermodynamics of the mitochondrial respiratory

chain.
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4.2. Metabolism and the insular syndrome

Many ecological, genetic, behavioural, morphological,

and demographical shifts occur on islands (Blondel, 1995).

This so-called insular syndrome has been documented in C.

suaveolens on Mediterranean islands and summarized in

Fons and Magnanou (2004). For example, Fons et al.

(1997a) showed that adult body size of Corsican popula-

tions of the lesser white-toothed shrew C. suaveolens is

larger than that of mainland populations (5.09T0.43 vs.

8.04T1.21 g). They also demonstrated that the number of

pups per litter is smaller on island compared to their

mainland relatives (2.6 for Corsica and 3.0 for Porquerolles

vs. 4.6 on mainland). These differences were persistent over

three generations in the laboratory, suggesting that this may

be due to genetic differences rather than just phenotypic

plasticity (Fons et al., 1997a). A decrease in competition

pressure is suggested because one to four species of shrews

live sympatrically with C. suaveolens on mainland com-

pared to not any on Porquerolles and Corsica (S. etruscus is

excluded because its ecological niche is well separated from

C. suaveolens one). The rarity of carnivorous mammals,

reptiles and raptors also suggests a reduction in predator

pressure on islands. Finally, C. suaveolens’ habitat and food

niche expansion has been established in Corsica (Poitevin et

al., 1987).

4.2.1. Increase in body mass is not associated with change

in energy expenditure on islands

In the same way as the general pattern observed for the

interspecific comparison, body mass influences mass

specific energy expenditure (J g�1 h�1) of the three

populations of C. suaveolens . Whenever body size

increases, mass specific consumption decreases whatever

the temperature is. As the insular form of the lesser white-

toothed shrew is bigger on islands (Porquerolles and

Corsica), its mass specific energy expenditure is lower than

that observed for mainland populations. Our results also

show that mass specific energy expenditure of Corsican C.

suaveolens did not significantly differ from that of mainland

C. russula because this island population has the highest

body mass which is close to that of C. russula.

Measurements of total energy expenditure (J h�1) of the

three C. suaveolens populations highlight the absence of

relationship between mass and total consumption, which

contrasts with what has been observed at the interspecific

level. Porquerolles’ individuals constitute an intermediate

stage but illustrate the same tendency as Corsican popula-

tions: even if island individuals are larger, their total energy

consumption does not significantly differ from that of

mainland individuals. Our results are consistent with other

studies: McNab and Bonaccorso (2001) also demonstrated

that the evolution of bats’ metabolism on islands is partially

independent of body mass.

According to their body mass, Corsican populations of C.

suaveolens have a lower metabolic rate than expected. At a
ED P
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particular body mass various parameters of reproduction in

Insectivores (including gestation period, post natal growth

constant, and fecundity) vary with basal rates of metabolism

(Stephenson and Racey, 1995). As a result, shrews with high

basal rates have higher population growth constants than

species of the same mass with low basal rates. As a decrease

in fecundity is observed on islands (Fons et al., 1997a), our

metabolic results seem to be in agreement with this

principle.

Large individuals have usually higher total rates of

metabolism and therefore have higher resource requirements

than small ones (McNab, 1999). So, how can a Corsican

shrew of 8.04T1.21 g have the same total consumption as a

mainland one of 5.09T0.43 g? These results cannot be

assigned to local adaptation as we chose, in order to avoid

this distortion, mainland and island individuals coming from

a huge number of localities. Our analysis concerns an

intraspecific comparison of three populations of the lesser

white-toothed shrew. Thus, the patterns observed corre-

spond to populations’ responses faced with new environ-

mental conditions and selective forces. This study highlights

energetic differences between mainland and two island

populations. Since it concerns a global analysis it does not

allow, however, to understand which species-specific

mechanisms involved in the changes in metabolic behaviour

of island shrews. We can offer several hypotheses. First,

changes in digestive capacity or mobility associated with

food niche widening on the island may explain this

difference. Second, changes in parasite load and species

composition of parasites have often been described on

islands (Mas Coma and Feliu, 1984; Mas Coma et al.,

2000). It is not possible without experiments to determine if

these changes affect shrews in a positive or negative way.

The cost associated with immunological responses or to the

reparation of wounded tissues could be modified on island.

Shifts in parasite richness on islands could also influence

shrews nutriments’ digestion capacity (Kristan and Ham-

mond, 2000).

4.2.2. Size and physiology adjustments on islands in relation

to new selective forces

On islands, C. suaveolens increases its body mass

compared to mainland populations but maintains the same

total energy expenditure. Trends in island body size are

described as the Van Valen, rule (1973) and were carefully

studied for Mediterranean vertebrates. Insular rodents and

insectivores tend to increase in size and artiodactyls,

carnivores and lagomorphs tend to decrease in size. Island

body size is a highly variable character which depends on

many factors so that many theories have been proposed

regarding the selective forces behind its evolution. Here we

summarize some hypotheses that may explain why island

populations of shrews became giant.

Several studies reviewed in Palkovacs (2003) consider

that increased body size might increase niche breadth for

organisms feeding on particular food items. This tenet can
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be extended to shrews which prey on micro arthropods.

Shrew’s size changes could affect their feeding niche

(Churchfield, 2002). Having access to new prey is beneficial

on islands where many invertebrate species are absent.

C. suaveolens is synanthropic on the mainland at high

altitudes and quite rare above 1000 m (Fons et al., 1980). In

contrast, on Corsica, C. suaveolens occurs up to 1700 m,

inhabiting Mediterranean as well as sub-Mediterranean,

even natural mountainous habitats, (Libois, 1984, personal

observation). This shift in habitat preferences could be

explained by the decrease in interspecific competition

pressure associated to an increase in intraspecific competi-

tion. We observed changes in cold induced maximum

metabolic rates between mainland and giant island individ-

uals. These metabolic adjustments may play a role in this

habitat niche expansion to higher altitudes.

Explanations for insular size shifts in vertebrates have

also focused on interspecific competition that differs

between mainland and island environments (Lomolino,

1985; Michaux et al., 2002). The biogeographic history of

C. russula and C. suaveolens are linked; it could be that C.

suaveolens which is not very common in the eastern part of

its range has been replaced by C. russula as a result of

competitive release in many continental places (Poitevin et

al., 1986). Moreover, the two species never co-occur on

islands. This could explain why C. suaveolens seems to be

at advantage on islands, because the species is free from

competition, allowing it to reach its optimal size. The fact

that C. suaveolens has the same energetic behaviour as C.

russula when the latter is absent, may support this

hypothesis.

A rule which could better explain the patterns is that a

species becomes larger or smaller depending on resource

availability, which is related to resources used and shared.

The absence of predators on islands may allow prey species

to become larger (Michaux et al., 2002; McNab, 2002;

Palkovacs, 2003). In light of morphological data and of our

metabolic measurements, we can hypothesise that both

resource availability and predation pressures, in relation to

other factors, presumably allowed C. suaveolens to increase

its body mass and to maintain the same energy requirements.

McNab (1994, 2002), McNab and Bonaccorso (2001)

reviewed several studies which illustrate size and physio-

logical changes in response to insular conditions. They

demonstrated that Oceanic insular endemic birds and

mammals minimized their metabolic rates and consequently

their energy requirements. Several factors have been

suggested to lead to this shift in physiology: mainly a

decrease in body mass, both for mammals and birds, the

evolution in tolerance, and approachability of conspecifics

and flightlessness for birds. Flightlessness is allowed by the

typical reduction in predation pressure on islands. There is a

decrease in resource availability on oceanic islands. Thus, in

order to maintain high population density and to have less

chance to going extinct endemic vertebrates reduce their

energy requirements.
ED P
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Whatever the selective forces that produce the observed

changes in life history traits, the time necessary for these

adjustments in size and physiology was rather short. C.

suaveolens was introduced by man on Mediterranean

Islands some 3000 years ago (Vigne and Marinval-Vigne,

1990). This result corroborates McNab’s (2002) conclusions

that changes in metabolic rate, produced by the evolution of

flightlessness (in relation with some others factors) appeared

on Oceanic islands with less than 5000–15000 years.

4.2.3. The intermediate case of Porquerolles’ populations

Corsican individuals of the lesser white-toothed shrew

exhibit extreme changes in body size and physiology. In

order to confirm or invalidate these insular trends, we chose

another insular population of C. suaveolens. Porquerolles

island belongs to the Mediterranean biota. Its fauna

impoverishment leads to a decrease in competition and

predation pressures such as on Corsica. Changes in life

history traits of the Porquerolles population of C. suaveo-

lens are intermediate stage between those of the mainland

and populations of Corsica: Porquerolles’ individuals are

less giant than Corsican ones. A decrease in litter size was

reported on this island (Fons et al., 1997a) although the

mean litter size remains higher than that on Corsica (3 vs.

2.6). Our metabolic results corroborate these morphological

and demographical changes: shrews from Porquerolles have

a somewhat intermediate physiological response between

mainland and Corsican populations. These data confirm the

trend observed on Corsica with an increase in body mass

(gigantism) with the same total energy requirements. The

geographic position of Porquerolles may explain the

intermediate position of its shrew population: Porquerolles

is much closer to the continent than Corsica. It is also a

smaller territory (12 km2). Gene flow with mainland may be

higher on Porquerolles than on Corsica, resulting in more

outbreeding and lower local differentiation.

To conclude, our interspecific comparison demonstrates

that the three Palaearctic species of Crocidurinae shrews of

different body mass exhibit the same response to tempe-

rature and body size as other mammals. There is an

allometric relation between body mass and energy require-

ments. Moreover energy expenditure also scales with

temperature. These patterns could provide clues to explain

the ecological distribution of the three species.

Our previous works reported a great number of changes

in life history traits of Mediterranean island populations of

C. suaveolens but the question is whether these changes are

associated with shifts in physiological traits. Our study

demonstrates that metabolic changes occur on island since

insular populations increase their body mass but maintain

the same energy requirements. Size and shape constitute

fundamental parameters source and consequence of many

adaptative interactions faced with selective pressures. Size

and shape are not only implicated in demography, intra-

specific competition, behaviour, but also in physiology. We

suggest that competition and predation pressures, along with



ARTICLE IN PRESS

632
633
634
635
636
637
638
639
640
641
642

643

644
645

646

647
648
649
650
651

652
653
654
655

656

657
658

659

660

661
662

663

664

665
666

667

668
669

670

671

672
673

674

675

676
677

678

679

680
681

682

683
684

685

686

687
688

689

690

691
692

693

694

695
696

697

E. Magnanou et al. / Comparative Biochemistry and Physiology, Part A xx (2005) xxx–xxx 9
resource availability, and distribution among individuals and

species are the main selective forces that played a prominent

role in these shifts. As these first findings highlight

physiological differences between mainland and island

populations, they encourage to go on investigating on this

phenomenon: further studies should help elucidate which

proximate mechanisms produce changes in the metabolic

behaviour of insular C. suaveolens. In that way it would be

interesting to enlarge this study to other Mediterranean

islands where C. suaveolens is present and then to test this

pattern on other species such as C. russula.
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Résumé

Micromammifères, helminthes et insularité :
Evolution des traits d’histoire de vie du rat noir (Muridae) et de deux 

musaraignes (Crocidurinae) sur les îles ouest-méditerranéennes

Les faunes insulaires se caractérisent par un ensemble d’adaptations écologiques et 
évolutives propres à la vie en milieu isolé. Les micromammifères Rongeurs et Insectivores 
des îles ouest-méditerranéennes illustrent bon nombre des particularismes liées à ce 
syndrome d’insularité : élargissement de niche écologique, gigantisme, inflation des 
densités, diminution de fécondité… L’helminthofaune des mammifères-hôtes manifeste 
également de nombreux changements : réduction de la diversité spécifique, augmentation 
des prévalences et intensités parasitaires, élargissement du spectre d’hôte. La majorité des 
travaux qui tentent de comprendre les pressions de sélection à l’origine des adaptations 
observées sur les îles négligent l’influence des parasites. 

Le présent travail s’inscrit dans une approche globale où les parasites sont 
considérés comme des acteurs incontournables de l'évolution des traits d’histoire de vie des 
espèces libres. Les modèles considérés sont les deux musaraignes Crocidura russula et C. 
suaveolens et le rat noir Rattus rattus.

1) Notre étude phylogéographique (séquençage d’une portion du cytochrome b) a 
révélé l’identité des populations continentales à l’origine de la colonisation des îles par les 
deux musaraignes. Ce travail préalable permet d’effectuer les comparaisons appropriées 
entre populations insulaires et continentales-source.

2) Notre bilan de l’helminthofaune des mammifères étudiés permet d’envisager les 
conséquences sur les traits de vie des hôtes. La grande douve du foie Fasciola hepatica
élargit son spectre d’hôte au rat noir en Corse. Ce transfert latéral à pour origine 
l’élargissement des préférences écologiques du Muridae. Les prévalences sont très élevées 
toute l’année pour de nombreuses localités. Les conséquences de la fasciolose sur le rat 
noir sont exacerbées : forte augmentation des besoins énergétiques et réduction marquée 
de la fécondité. Ces constatations illustrent la confrontation récente des deux espèces. La 
résistance du Muridae est certainement faible et la virulence du Digène élevée. 

3) La physiologie est un facteur central des adaptations développées sur les îles. En 
Corse et à Porquerolles, la dépense énergétique de la musaraigne des jardins s’ajuste 
indépendamment des changements morphologiques (gigantisme) : C. suaveolens
consomme moins que ne le prédit son poids. Les mécanismes mis en jeu dans ces 
ajustements seront à déterminer.

4) La diminution de fécondité est une caractéristique commune aux musaraignes des 
îles méditerranéennes. Dans la perspective d’un compromis entre reproduction et survie, la 
théorie des traits d’histoire de vie prédit un allongement de la durée de vie en milieu 
insulaire. Sur les îles, la modification de la mortalité intrinsèque et extrinsèque (parasitisme, 
prédation, …) pourrait induire une modification des taux de sénescence. Nos travaux 
soulignent que la mélatonine est une hormone tout à fait indiquée pour quantifier un éventuel 
vieillissement différentiel. 

Une multitude d’interactions entre composantes biotiques et abiotiques régit 
l’évolution en milieu insulaire. Les parasites s’avèrent être fondamentaux dans le 
façonnement des traits de vie des mammifères des îles. Il est maintenant évident que la 
prise en compte des interactions hôte-parasite est indispensable dans l’étude de l’adaptation 
des populations insulaires à leur environnement. 

Mots clés : Syndrome d’insularité, Rongeurs, Insectivores, helminthes parasites, 
Phylogéographie, Traits d’histoire de vie, Ecophysiologie, Sénescence



Abstract

Micromammals, helminths and islands:
The evolution of black rat (Muridae) and shrew (Crocidurinae) life-history traits 

on western Mediterranean islands

Some remarkable adaptations are observed within island faunas when compared to 
their mainland relatives. These shifts are often called insular syndrome. Micromammals 
(rodents and insectivores) illustrate this cascade of ecological and evolutionary changes on 
western Mediterranean islands: ecological niche expansion, gigantism, decrease in litter 
size… The syndrome also concerns parasite species and communities: decrease in parasite 
species richness, increase in parasitic prevalences and intensities, and a widening of 
parasite niches on islands. Studies analysing selective forces that drive island evolution too 
often forget parasitism.

This work concerns a global approach of processes that influence mammal life-history 
traits, where helminths are supposed to play a major role. Two species of shrews (Crocidura 
russula and C. suaveolens) and the black rat Rattus rattus are used as research models.

1) Using phylogeography (shrews cytochrome b sequences), we identified the 
mainland-source populations which colonized western Mediterranean islands. This 
prerequisite permits to compare island and mainland populations without any bias relating to 
continental evolution.

2) We make the inventory of mammalian helminthofauna in order to quantify the 
impact of modified parasite communities on insular, free-living species. The liver fluke host 
spectra include the black rat only on Corsica, as a consequence of the rodent niche 
widening. Prevalences are very high from both a spatial and temporal point of view. 
Fascioliasis induces an extremely high increase in the rat’s energy requirements and also 
affects litter size. These remarkable consequences on host life history may be explained by 
the recent confrontation of the two species. The host resistance is perhaps still low and the 
digenean virulence still high.

3) We investigated C. suaveolens physiological adaptations on Porquerolles and 
Corsica. Even if island populations show gigantism compared to those found on the 
mainland, they have the same energy requirements. Thus, this evolution of metabolism is 
partially independent of body mass. Further studies will elucidate physiological mechanism 
implied in these adjustments.

4) All insular populations of shrews exhibit a decrease in litter size when compared to 
mainland fecundity. The life-history theory predicts a compromise between survival and 
reproduction. Thus, survival should increase on islands. Moreover extrinsic and intrinsic 
mortality release should also modify mammalian senescence processes on islands. Our 
study highlights that melatonin is a useful tool to quantify aging and to test this hypothesis.

Adaptations to island conditions are the result of a great number of biotic and abiotic 
interactions. This work stresses that parasites play a major role in influencing mammal life-
history traits. Thus they must de considered as a crucial selective force that drives evolution.

Keywords : Insular syndrome, Rodents, Insectivores, Helminths, Phylogeography, 
Life-history traits, Ecophysiology, Senescence.
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