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Glossaire

Environnement : ensemble des éléments (biotiques et abiotiques) qui entourent un organisme ou une
espece. L'environnement peut étre qualifié a plusieurs échelles telles que I'environnement d’un

organisme ou le paysage.

Durabilité : les pratiques dites durables correspondront ici a des modeéles de production résilients face
aux changements climatiques, indépendants des intrants de synthése et non-néfastes pour

I’environnement.

Modele agricole : type d’agriculture pratiquée. Le modéle dominant est I’agriculture conventionnelle,
ou intensive, qui vise a maximiser les rendements. En opposition, les modeéles extensifs

environnementalement plus durables sont I’agricultures biologique, raisonnée, de conservation...

Pratiques agricoles : caractéristiques du modele agricole pratiqué, telles que les espéces cultivées, la

mise en monocultures ou la pratique du labour.

Itinéraire technique : caractéristiques des interventions pratiquées par un exploitant sur une parcelle,

telles que la date de semis, de labour ou de récolte.

Céréales : culture de la famille des graminées (nom vernaculaire des Poaceae), telles que le blé, I'orge,

le mais...
Légumineuses : nom vernaculaire des Fabacae, tel que les pois, haricot, luzerne, soja...

Oléagineux (oilseed en anglais) : les oléagineux ne sont pas une famille au sens strict. Cette

dénomination regroupe les espéces dont les graines sont riches en acides gras (colza, tournesol, soja...).

Nutriment : composé apporté par I'alimentation et qui permet le développement et I'entretien de

I'organisme (macronutriments, vitamines, minéraux...)
Macronutriment : carbohydrates, lipides et protéines.

Torpeur : période d’hypométabolisme et d’hypothermie temporaire et réversible, qui entraine une

réduction importante de la dépense énergétique. Les torpeurs peuvent étre courtes (<24h) ou longues.
Réveils : période active entre deux torpeurs consécutives.

Hibernation : période durant laquelle les hibernants effectuent des torpeurs longues.

Immergence et émergence : date d’arrét et de début de la saison active des hibernants.

Post Hibernation : phase d’euthermie continue pré-émergence.
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Avant-propos

« La prochaine espéce a disparaitre, ¢ca

pourrait étre les agriculteurs »

F. Humann, 2024

Face au déreglement climatique et au déclin de la biodiversité, il est aujourd’hui de plus en plus évident
gue nos systémes de production vont devoir évoluer drastiquement pour incorporer les
problématiques de préservation de I'environnement. Peu de secteurs d’activité sont aussi révélateurs
de cet état de fait que I'agriculture, domaine qui exploite et dépend du vivant pour subvenir a notre
alimentation, fagonnant ainsi plus de la moitié du territoire francais. L'agriculture telle qu’elle est
pratiquée aujourd’hui impacte massivement le monde, favorisant le développement de pathologies
chez les exploitants et les consommateurs, érodant la biodiversité, polluant les eaux et les sols,

émettant de larges quantités de gaz a effet de serre et usant excessivement des ressources en eau.

La complexité de la question de I'agriculture émane d’importants enjeux sociétaux et économiques liés
aux performances de la production agricole. En plus d’étre la clef de volte de la sécurité alimentaire,
I'agriculture est aussi la source des biomatériaux et biocarburants, technologies prometteuses pour
fournir une alternative aux ressources fossiles. Dans ce contexte, la production agricole est primordiale
économiquement, mais aussi fortement déstabilisée par les contextes climatique et géopolitique qui
font exploser les colts de production. La communauté des exploitants agricoles subit le plus fortement
ce contexte économique, législatif et climatique incertain. Ces préoccupations ont été le coeur de leur
mouvement de contestation de début 2024, dénongant des revenus trop modestes, Iagri-bashing, des
mesures agro-environnementales considérées comme excessivement contraignantes, et traduisant

une forte inquiétude face aux changements climatiques a venir.

En paralléle, la montée en puissance des préoccupations environnementales est tangible et s’illustre
par exemple actuellement dans les projets de réforme verte de la Politique Agricole Commune
Européenne (PAC). Régulation des intrants, promotion des couverts d’intercultures, des rotations, des
jachéres ou des cultures biologiques sont autant d’axes d’actions qui favoriseraient des pratiques
environnementalement bénéfiques. En effet, ces pratiques favorisent les services écosystémiques tels
que la dynamique des flux géochimiques, la régulation des communautés végétales et animales ou la
rétention de I'eau. Ainsi, dans le cas de I'agriculture, promouvoir le fonctionnement écosystémique

global permettrait de tendre vers une production plus durable et résiliente. Dans cette transition, la



place de la biodiversité, porteuse des services écosystémiques, est complétement reconsidérée. Nous
proposons de participer a cette réflexion a travers le prisme du hamster commun, une espéce sauvage
emblématique des plaines agricoles alsaciennes qui peut, de par son statut et sa biologie, contribuer a

la mise en place de pratiques raisonnées.

Du fait de ces implications économiques et sociétales, la transition vers des méthodes alternatives ne
peut se faire qu’a travers l'inclusion des différents acteurs du milieu. Ainsi, ce projet de these vise a
apporter des connaissances scientifiques qui pourront étre mobilisées par les programmes de
conservation, afin de favoriser les retombées socio-économiques potentielles. A ce titre, dans ce projet,
le dialogue a été entretenu avec les différents acteurs du paysage agricole entourant le hamster

commun ; agriculteurs, chambre d’agriculture, compensateurs d’impact et directions des territoires.

L’objectif de mes travaux est d’identifier des pratiques agricoles permettant de favoriser le hamster
commun tout au long de son cycle annuel. Mon manuscrit commencera par une introduction traitant
des enjeux environnementaux de I'agriculture et de leur lien avec la conservation du hamster commun.
Je présenterai ensuite dans un chapitre méthodologique les intéréts et méthodes nécessaires pour le
suivi des hamsters en animalerie et en conditions semi-naturelles. Dans les Chapitres 1 (en conditions
de laboratoire) et 2 (en conditions de laboratoire et semi-naturelles), je décrirai les mesures réalisées
pour évaluer l'intérét nutritionnel d’associations culturales pour I’hibernation et la reproduction du
hamster. Je me pencherai ensuite sur les contraintes physiologiques associées a la reproduction chez
cette espece dans le Chapitre 3. Je caractériserai plus finement |’hibernation en conditions semi-
naturelles dans le Chapitre 4. Enfin, je présenterai des travaux portants sur la viabilité agronomique
des mesures de conservation en plein champ dans le Chapitre 5. Dans le but de rendre le contenu de
ces travaux plus accessibles aux acteurs du monde agricole alsacien, ce manuscrit a été rédigé en
francais. Les parties en anglais (articles scientifiques des chapitres 1 et 2) sont accompagnées d’une

synthése en frangais.
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Enjeux environnementaux des agrosystemes d’Europe

A. Caractéristiques de |'agriculture moderne

La population humaine mondiale n’a cessé de croitre au fil du siécle dernier. Avec des effectifs de 2.5
milliards d’individus en 1950 et 8 milliards aujourd’hui, les projections pour 2050 avoisinent les 10
milliards d’étres humains (Leridon, 2020). Cette explosion démographique s’est accompagnée d’une
intense augmentation des besoins en matiéres premiéres, induisant une évolution drastique des
secteurs de production. Ceci est notamment vrai pour I’agriculture, secteur subvenant aux besoins en
denrées alimentaires et en biomatériaux. A ce titre, les enjeux économiques liés a I’agriculture sont
primordiaux (la subvention de ce secteur représentant par exemple un tiers du budget communautaire
de I'Europe - Cour des comptes de I"'UE, 2021), et son impact sur le territoire est majeur. En France,
les surfaces agricoles couvrent actuellement 50.9 % du territoire (Ministére de I’Agriculture, 2015),

dont la majorité sont exploitées en grandes cultures (encadré 1).

L'agriculture est définie comme « I'ensemble des - _
Encadré 1: Agriculture
processus par lesquels les étres humains

En France, sur les 55 millions d’hectares qui

aménagent leurs écosystemes et contrblent le , o ,
constituent le territoire, 28 sont occupés par

cycle biologique d'especes domestiquées, dans le des activités agricoles (Ministere de
but de produire des aliments et d'autres I’Agriculture, 2015). Celles-ci se divisent en :
ressources utiles a leurs sociétés » (adapté de 37% de grandes cultures (céréales, oléo-

. . protéagineux...)
I'article L311-1 du Code rural et de la péche

34% d’arboriculture fruitiere et de

maritime). Dans le cas des cultures, la production sylviculture
agricole vise ainsi a exploiter les processus 19% de surfaces toujours en herbe (activité
pastorale)

naturels de fixation du carbone atmosphérique

. . 6% de landes, friches, maquis...
sous forme organique par photosynthése

. L. ) cee s 4% d’autres cultures
(Murchie et al., 2009). Pour maximiser I'efficacité

L . . Dans ce travail, nous nous concentrerons sur
de ces mécanismes, les pratiques agricoles ont ) )
les grandes cultures, qui sont les pratiques

radicalement évolué au cours du XXeme siecle ayant le plus fort impact sur les sols et les

(Stoate et al., 2009). paysages.




L'intensification des pratiques agricoles a débuté durant I'industrialisation des activités humaines apres
la Seconde Guerre Mondiale et de maniere relativement synchrone dans I'ensemble des agrosystemes
d’Europe occidentale (Rabbinge and van Diepen, 2000). A I'échelle de notre territoire, cette
« révolution verte » a été amorcée par la Communauté Economique Européenne a travers une
premiére version de Politique Agricole Commune (PAC), initiée a I'occasion du traité de Rome de 1957.
Dans ce contexte d’apres-guerre, I'objectif de cette politique était d’augmenter la production agricole,
afin de rendre la Communauté européenne auto-suffisante et de stabiliser les marchés (CVCE, 2016).
L'intensification des pratiques a permis une forte augmentation des rendements annuels, estimés en
France entre 1 a 2 T/ha en 1940 contre 6 a 9 T/ha depuis les années 2000 (blé et mais, Schauberger et
al.,, 2018). Les rendements moyens se sont depuis stabilisés, a I'exception de ceux du mais qui
continuent d’augmenter (Schauberger et al., 2018). Cette augmentation a été rendue possible par la
mise en place de systtmes de production, aujourd’hui désignés sous le terme d’agriculture

conventionnelle, qui se caractérise par :

e Une optimisation des pratiques via une mécanisation des interventions, une modification des
biotopes (conversion des zones humides) et un remembrement des parcelles pour cultiver de
larges surfaces monoculturales (Figure 1), ainsi qu’une spécialisation dans quelques cultures
largement dominantes.

e ['usage d’intrants, autrefois pour supplémenter, et aujourd’hui pour pallier au déficit de
certains services écosystémiques (voir partie C) ; pesticides pour la régulation des espéces
susceptibles d’occasionner des dégats, fertilisant pour compenser I'ouverture des cycles de
nutriments.

e Une sélection de variétés a hauts rendements.

e Une généralisation de l'irrigation.

A limage de la majorité des agrosystémes d’Europe, I'Alsace est un résultat typique de cette
transformation. La taille moyenne des parcelles alsaciennes modernes oscille entre 1 et 3 ha, ce qui est
relativement petit en comparaison au reste de la France (5 a 15 ha dans le Bordelais par exemple) mais
reste largement supérieur a la taille des parcelles en 1950 (0.1 ha, Figure 1 ; Ministere de I’Agriculture,
2021a). La taille moyenne des parcelles continue de croitre au fil des remembrements qui sont motivés
par la facilitation du travail agricole mais aussi par les conflits d’'usage des sols (artificialisation via le
développement des zones urbaines, du réseau routier ...). Les surfaces agricoles utilisées couvrent 53%

du territoire alsacien. Deux tiers de ces surfaces sont dédiés aux grandes cultures, représentées



majoritairement par des cultures de mais (48.2%) et de blé (25.7% ; DDT, 2023). De fait, les cultures
alsaciennes sont particulierement homogenes, et notées de 0 a 4 sur I’échelle de Simpson (contre 7 a
15 en Bretagne par exemple ; Ministere de I’Agriculture, 2021 ; L'indice de Simpson représente ici la
moyenne du nombre de cultures pondéré par la surface occupée. Un indice faible indique une
occupation déséquilibrée des surfaces par quelques cultures majoritaires). Ces caractéristiques

entrainant un impact important de I’agriculture sur I’environnement.

O
»

e\

Enclos
(Figure 18)

Figure 1 : Vue aérienne montrant I’évolution du paysage agricole (1949 et 2021) dans la zone d’Ittenheim
(Alsace, France; 48°36’ a 59’ N, 7°36’ a 65’ E). Dans cette zone, la taille moyenne des parcelles est passée de 0,1 a
1,5 ha tandis que les zones urbaines et le réseau routier (ici, les routes nationales et le contournement Ouest de
Strasbourg) se sont développés. (Ministére de I’Agriculture, 2021a ; IGN, 2021).
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B. Enjeux environnementaux de I'agriculture moderne

a. Limites planétaires

Il est aujourd’hui largement établi que les activités humaines impactent de maniére significative les
caractéristiques environnementales de notre planete, aux échelles globales et locales (Waters et al.,
2016). En exploitant des ressources limitées et en émettant des polluants, celles-ci exercent un impact
d’amplitude comparable aux processus naturels planétaires et modifient I'ensemble des conditions

physiques, chimiques et biologiques des milieux (Steffen et al., 2011). Ainsi, les proportions dans

Changement
climatique
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Déplétion de l'ozone
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Flux Acidification
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Chances d’altérer les
caractéristiques planétaires

correspondant & 'Holocéne ; Figure 2 : Les neuf limites planétaires identifiées (2009) et

quantifiées (2023) par Richardson et al. Les couleurs indiquent le

l Exploitation slre risque que les activités humaines dépassent les capacités des
processus environnementaux, entrainant une modification

Risque augmentant profonde et irréversibles des caractéristiques de ceux-ci. Les limites

les plus largement dépassées sont les contaminations, I'intégrité de

Risque fort ] R . . .
la biosphere, les flux biogéochimiques et le changement climatique.



lesquelles les processus naturels environnementaux sont en mesure de soutenir nos activités ne sont
pasillimitées. Ceci a mené aI'identification de neuf limites planétaires représentant les compartiments
de I'environnent dont les caractéristiques sont susceptibles d’évoluer en réponse aux activités
humaines (Rockstrom et al., 2009). Sur ces neuf caractéristiques, six sont considérées comme
présentant un risque important d’altération irrévocable (Figure 2 ; Richardson et al., 2023). Les
caractéristiques des grandes cultures modernes conventionnelles et leur large occupation du territoire
en font 'un des acteurs majeurs de cette crise environnementale (Stoate et al., 2009). Cet effet est
notamment induit par I'émission de gaz a effet de serre (lié au changement climatique), I'irrigation
(utilisation de I'eau), l'altération des sols (liés aux flux géochimiques), I'émission de polluants

(contaminants) et la dégradation de la biodiversité (intégrité de la biosphére).

b. Emission de gaz a effet de serre et forcage radiatif

Le lien entre agriculture et changement climatique émane principalement des émissions de gaz a effet
de serre (Stoate et al., 2009). Celles-ci sont quantifiées en équivalence de dioxyde de carbone (tCO,eq),
c’est-a-dire sur la base de leur potentiel de réchauffement global. En 2022, le secteur agricole francais
a émis 42.6 millions de tCO,eq de méthane (CH,), 22.5 millions de tCO,eq de protoxyde d’azote (N,0)
et 10.9 Mt de CO,, soit pres d’un cinquiéme des émissions de gaz a effet de serre nationales (INSEE,
2024). Ces émissions incombent largement aux activités d’élevage, mais 26.5% émanent des grandes
cultures, et jusqu’a 80% pour les émissions de N,O (CITEPA, 2024), composé induisant une déplétion
de 'ozone stratosphérique en plus de la pollution de I'air troposphérique (Fields, 2004; Harrison and
Webb, 2001). Par ailleurs, les changements de couverture du sol peuvent impacter la part de radiation
solaire reflétée dans le spectre visible ou infrarouge (Betts, 2001). Ainsi, des sols nus (apres récolte) ou
en paille (aprés fauchage) présentent des températures de surface moyennes plus hautes de plusieurs
degrés en comparaison aux sols sous couvert végétal (+ 10°C rapporté par Sayao et al., 2020). Ces deux
facteurs (gaz a effet de serre et couverture du sol) jouent sur le forcage radiatif, c’est-a-dire, sur la part
d’énergie solaire reflétée hors du systeme planétaire et sur celle incorporée au systéme sous forme de

chaleur, induisant une potentielle augmentation de température moyenne (IPCC, 2023).

c. lIrrigation et résilience climatique

L'irrigation des cultures en période seche fait des grandes cultures le secteur le plus gourmand en eau

douce, avec jusqu’a 58% de la consommation globale en France (Ministére de la Transition Ecologique,
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2023). Les conflits autour des ressources en eau douce s’illustrent par exemple dans les polémiques
entourant la construction de réserves de substitution (méga-bassines) dans les Deux-Sevres (Valo pour
Le Monde, 2024). La disponibilité de I'eau douce étant I'une des limites planétaires de plus en plus
limitante, il est estimé que la demande a I'échelle mondiale dépassera la provision de 40% d’ici 2030
(UN, 2023). La dépendance de I'agriculture a l'irrigation est exacerbée par les changements climatiques
globaux face auxquels les méthodes de I'agriculture conventionnelle sont particulierement peu
résilientes (Lin et al., 2008; Zong et al.,, 2022). Les changements climatiques entrainent une
augmentation des températures moyennes et de la fréquence des événements météorologiques

extrémes (Lesk et al., 2016; Lin et al., 2008), deux composantes ayant des effets différents.

Le réchauffement moyen a des effets contrastés en fonction des cultures et des pays (Flissel, 2007), le
potentiel défavorable étant particulierement prononcé dans les zones semi-arides (Stokes and
Howden, 2010). Celui-ci a aussi des effets directs d’avancement de la phénologie des cultures. Par
exemple, un avancement de 23 jours de la date de maturité moyenne du blé a été observé en Roumanie
durant le dernier siécle (1906-2012 ; Croitoru et al., 2012). Enfin, celui-ci peut avoir des effets indirects
liés a la dérégulation des écosystémes. Par exemple, les conditions climatiques hivernales plus chaudes
entrainent une répartition plus large des espéces indésirables et pathogénes, et par conséquent, une

augmentation de la prévalence et de la sévérité des dégats qu’ils occasionnent (Bebber et al., 2013).

L'augmentation de la fréquence des événements climatiques extrémes expose les cultures a un
nombre accru de sécheresses, vagues de chaleur et inondations (Hawkins et al., 2013; van der Velde et
al., 2012; Zong et al., 2022). Ceci a pour effet direct la destruction des cultures (van der Velde et al.,
2012). La relation entre instabilité climatique et pertes de rendement est fortement établie (Agovino
et al.,, 2019). De fait, les vagues de chaleur et sécheresse entrainent une réduction de 10% des
rendements annuels (toutes cultures confondues, Lesk et al., 2016). Selon les scénarios climatiques
actuels, il est prédit que les conditions climatiques continuent a se dégrader, aggravant cette tendance
(Agovino et al., 2019). En France par exemple, une diminution de 12% des rendements moyens de mais

est attendue a horizon 2035 (Hawkins et al., 2013).

d. Sols, engrais et flux géochimiques

Les systemes de production extensifs préindustriels étaient caractérisés par un cycle des nutriments dit
« fermé ». Les nutriments limitants, majoritairement I'azote (N), le phosphore (P) et le potassium (K),
étaient a I'équilibre dans le systéme ; I'apport permis par la fixation d’azote atmosphérique, favorisée

par la variation d’usage des sols, et I'épandage de matiére organique compensant les exports de ces
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nutriments lors des récoltes (Billen et al.,, 2021). Cette cyclicité était permise par une forte
hétérogénéité paysagere, mélant des parcelles de petite taille (en moyenne 0.1 a 0.4 ha en France ;
Ministére de I’Agriculture, 2021a) exploitées en rotations de cultures, mises en jachére et paturage,

ainsi que des bocages et des zones humides qui équilibraient le systeme global (Le Roux et al., 2008).

L'ouverture des cycles des nutriments via l'usage intensif d’engrais de synthése a grandement joué
dans I'augmentation des rendements, mais elle a entrainé des conséquences environnementales
dommageables (Stoate et al., 2009). La synthése d’engrais azotés (N) est dépendante des ressources
pétrolieres, tandis que la production d’engrais phosphatiques (P) et potassiques (K) dépend de
I’exploitation miniére de ressources fossiles limitées (Sutton et al., 2011). En sus des émissions de gaz
a effet de serre liées a la mécanisation de I’épandage de ces engrais, une partie de I'azote apporté est
réémise vers I'atmospheére sous forme de N,O. La synthése de N,O est réalisée par les communautés
microbiennes du sol (Lipschultz et al., 1981). Celle-ci est notamment favorisée par des conditions
anoxiques du sol induites par sa compaction (tassement) qui limite l'infiltration de I’eau, de I'air, et des
systémes racinaires (Coleman et al., 2024; Nawaz et al., 2013; Schnurr-Pltz et al., 2006). Ces mémes

problématiques de compaction favorisent I'érosion et le lessivage des sols par les eaux de pluies,

Dépot Fixation
atmosphérique  symbiotique
0.2 TgN/an 0.2 TgN/an
l l Pertes =2
= 0.9 TgN/an
Engrais —_ Grandes Cultures
1.5 TgN/an 16.9 millions d’hectares
= Alimentation
T I 0.2 TeN/an ~3
Fumier Alimentation Alimentation humaine
0.8 TgN/an 1.6 TgN/an 63.6 millions d’habitants
| & Alimentation
_—~ 0.27gNsan I
Bétail Pertes
etai 0.4 TgN/an
20.6 millions LU ¥
=~ Pertes
0.6 TgN/an ~

Figure 3 : Flux d’azote (N) entre les principales composantes du systeme agro-alimentaire a I’échelle de la France
entre 2009 et 2013. Les valeurs sont données en millions de tonnes d’azote par an (soit 102 g par an ou TgN/an).
Notez la part importante d’apport d’engrais azotés synthétiques (1.5 TgN/yr) et de pertes (0.9 TgN/yr) liées aux
grandes cultures et caractéristiques d’un cycle ouvert. Schéma simplifié adapté de Billen et al., 2021.
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entrainant des pertes des nutriments vers les environnements aquatiques et terrestres (Billen et al.,
2021; Camargo and Alonso, 2006). Les apports et pertes importantes de nutriments, et notamment
d’azote sont caractéristiques d’un cycle dit « ouvert », quantifié a I’échelle de la France en Figure 3
(adapté de Billen et al., 2021). Le lessivage des nutriments vers |'environnement induit une pollution
des cours d’eau et des nappes phréatiques, entrainant des phénomeénes d’eutrophisation des
écosystéemes aquatiques (continentaux et maritimes) et une perte importante de biodiversité de ces
milieux (Clark et al., 2013; Hart et al., 2004). La lutte contre ces phénomenes a donné lieu a divers plans
de régulation, tels que la directive « Nitrates », qui vise a raisonner l'usage d’intrants et a éviter la
pollution des systemes aquatiques (via la régulation des quantités épandues, le contréle des épandages
prés des cours d’eau et sur les terrains en pente, I'interdiction d’épandages sur sols gelés ou inondés...

Directive 91/676/CEE, 1991, 2013).

Outre leurs effets déléteres environnementaux, les engrais posent aussi aujourd’hui un probleme
économique. Les crises énergétiques et géopolitiques ont entrainé une importante hausse des prix des
intrants au cours de I'année 2022 (N : + 126%, P : + 71%, K : +108% ; CA 2022) induisant, de concert
avec l'augmentation du prix des semences et des carburants, une augmentation importante des co(ts
de production. Ce phénomeéne est illustré sur la Figure 4, qui montre |’évolution conjointe des prix des

engrais et des co(ts de production depuis 2005.

Indice des prix des engrais et de la production des cultures (index : 2015 =1)
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Figure 4 : Evolution du prix des intrants et du colt de production des principales grandes cultures entre 2005
et 2022, indexés sur 2015 (valeur = 1). Les prix de production des grandes cultures principales ont largement
augmenté dans les dernieres années, notamment a cause de I"'augmentation des prix des intrants (courbe bleu
foncé), des carburants et des semences depuis 2020. Sources : CA, 2022.
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e. Pesticides

Les pratiques agricoles conventionnelles sont également caractérisées par d’importants apports
préventifs de pesticides (Sanchez-Bayo et al., 2011). Les besoins en pesticides (herbicides, fongicides,
insecticides...) sont liés a une sensibilité accrue des especes sélectionnées aux maladies et aux
ravageurs (Sanchez-Bayo et al., 2011). A I’échelle des cultures, des semis a haute densité, et profitant
d’un important apport en azote favorisent un haut risque de développement des adventices, des
pucerons et des maladies fongiques (Stoate et al., 2009). A I'échelle des parcelles, les monocultures
sont particulierement sujettes aux dégats occasionnés par les ravageurs. Ce phénomene est
notamment lié a I'homogénéité spatiale et génétique des cultures. Celle-ci favorise les phénotypes des
organismes phytophages adaptés aux mécanismes de défenses de leurs hotes végétaux composant
I’environnement (Wetzel et al., 2016 ; Adler and Karban, 1994). A 'inverse, un environnement diversifié
permet une régulation dite bottom-up des phytophages, ou la disponibilité et la variabilité des défenses
de leurs ressources alimentaires régulent leurs effectifs (Bianchi et al., 2006). Ce mécanisme est
complété par un bénéfice de I’'hétérogénéité culturale sur la biodiversité a tous les niveaux trophiques,
ce qui permet aussi une régulation top-down (régulation des consommateurs par leurs prédateurs) en

favorisant la présence de prédateurs (Fahrig et al., 2011).

Historiguement, les impacts négatifs des pesticides ont été amplifiés par leur persistance dans
I’'environnement, les rendant disséminables et bioaccumulables (Kohler and Triebskorn, 2013).
Indépendamment de leur persistance, les effets négatifs des pesticides émanent de la faible spécificité
de leur action (Kéhler and Triebskorn, 2013). Les formulations actuelles visent a maximiser I'efficacité
de l'action désirée sur les cibles, tout en minimisant les effets secondaires sur les organismes
environnants et la persistance des composés. Néanmoins, du fait de la forte proximité phylogénétique
entre especes cibles et non-cibles, cet objectif n’est que trés marginalement atteint (Sdnchez-Bayo et
al., 2011). Par ailleurs, les molécules employées interviennent dans des voies métaboliques souvent
tres générales (inhibiteur de biosynthése de protéines, de respiration mitochondriale, des structures
synaptiques...), ce qui entraine aussi une prévalence importante d’effets sub-létaux sur des organismes
éloignés phylogénétiguement (Rani et al., 2021). De fait, I'épandage de pesticides est un facteur

important de I'érosion de la biodiversité, comme discuté ci-dessous.

f.  Erosion de la biodiversité agricole

Le déclin actuel de la biodiversité est caractérisé par une réduction importante de la diversité
spécifique, c’est-a-dire une extinction des espéces animales, végétales, fongiques, bactériennes (...)
(Barnosky et al., 2011). L'amplitude de celui-ci est telle qu’elle caractérise une sixieme extinction de

masse (Monastersky, 2014).
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A I’échelle du milieu agricole, le déclin de la
biodiversité  spécifique est lié aux
caractéristiques des modeles agricoles
intensifs employés (Altieri, 1999). De par sa
prévalence importante sur les territoires,
I'intensification de I'agriculture a entrainé la
destruction et la dégradation d’habitats
autrefois diversifiés (Stoate et al., 2009).
Cette dégradation des habitats a été
identifiée comme l'un des phénomeénes
impliqgués dans le déclin des especes
animales caractérisant la 6°™ extinction de
masse. (Voir encadré 2 ; Barnosky et al.,,
2011; Monastersky, 2014). Ceci s’explique
par des modifications importantes a
I’échelle du paysage et des parcelles de

cultures.

Forte Faible
influence des influence des
méthodes meéthodes

— —
g Méthodes
o / extensives
=
(&)
O
o
)
N0
E Méthodes
E intensives
=
)

Simple Complexe

Complexité paysagere

Figure 5.1 : Effet de la complexité paysagere et
de lintensité des méthodes agricoles sur la
diversité spécifique, pour des espeéces a fort
potentiel de dispersion (Le Roux et al, 2008).

Encadré 2: 62™ extinction de masse

Les travaux menés par I'IPBES (2019) ont identifié les
phénomeénes majeurs expliquant I'impact des
activités humaines sur la biodiversité spécifique.
L'impact de ces effets a été quantifié par Monastersky
(2014 ; exprimé en pourcentage d’especes animales
dont le phénomeéne est a I'origine du déclin). Ainsi, la

disparition des especes est liée a :

e Ladestruction (31%) et la dégradation (13%)
des habitats*.

e La surexploitation (37%) via l'utilisation non
controlée des ressources naturelles*.

e Le changement climatique (7%)*.

e Les pathogénes et la compétition avec des
especes exotiques envahissantes (7%).

e Lapollution (4%)*.

* Facteurs en lien avec I'agriculture.

A I’échelle du paysage, la destruction des habitats
est liée a la conversion des milieux en parcelles
agricoles, impliquant la disparition des habitats
naturels, tel que les bocages et zones humides,
ainsi que les habitats semi-naturels exploités
extensivement, tels que les prairies, paturages,
jachéres, marges de champs et fossés (Hietala,
2002; Stoate et al., 2009). Ces milieux assurent une
fonction de refuge et leur proximité est liée a une
augmentation de la diversité spécifique de divers
groupes d’arthropodes (abeilles sauvages,
carabes, syrphidés, hétéroptéres et araignées;
Hendrickx et al., 2007). Par ailleurs, I’homogénéité
des paysages exploités est favorisée par une
spécialisation des territoires dans des filieres
spécifiques, avec une prévalence importante des

quelques variétés les plus rentables (cash crops).
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Ces caractéristiques touchent principalement les espéces animales qui exploitent un large domaine
vital, ou ayant un large potentiel de dissémination (Le Roux et al., 2008; Roschewitz et al., 2005). Pour
ces especes, la complexité paysagere a un effet trés fort, avec le potentiel de contrebalancer des
pratiques agricoles localement défavorables (représentées en vert sur la Figure 5.1), dont les effets
délétéres ne sont observables que dans le cas d’'un paysage homogene. Ainsi, I'hétérogénéité
parcellaire des plaines agricoles a un effet bénéfique plus important sur la diversité aviaire que la

prévalence de méthodes extensives (Herzon et al., 2008; Piha et al., 2007; Roschewitz et al., 2005).

A Vlinverse, les caractéristiques a I’échelle des
parcelles de culture impactent principalement les

\ . . s . . Forte
especes a faible capacité de dispersion, dont la influence des

_— N Y ) N . méthodes
probabilité d’étre inféodées a une unique parcelle |

de culture augmente avec la taille des parcelles

g Méthodes
monoculturales (Le Roux et al., 2008; Roschewitz et g / extensives
(&)
al., 2005). Ces espéces répondent peu a la 4
w
, L . L. @
diversification du paysage agricole, si bien que la = Méthodes
nature des méthodes agricoles pratiquées devient § / ntensives
déterminante (illustré par la variation paralléle des o ,
Simple Complexe
droites sur la Figure 5.2). Ces pratiques impactent Complexité paysagere
les caractéristiques environnementales a petite
échelle et sont liées a des apports d’intrants, des Figure 5.2 : Effet de la complexité paysagére

. , . et de l'intensité des méthodes agricoles sur
perturbations du sol, une réduction des couverts g

la diversité spécifique, pour des especes a
végétaux et une réduction de la diversité et faible potentiel de dispersion (Le Roux et al,

disponibilité alimentaire. 2008).

Les apports effectués dans les parcelles ont été identifiés comme ayant d’importants effets sur la
biodiversité. L'effet le plus évident est celui des pesticides qui ont un large impact sur les arthropodes
(Sanchez-Bayo and Wyckhuys, 2019) et plus globalement sur I’ensemble des organismes présents dans
les parcelles (Sanchez-Bayo et al., 2011). Cet impact peut étre direct et lié a de la mortalité,
communément observée au moment des épandages (Mineau, 2002), ou a des effets sub-létaux
(Chinchilla, 2021). Les effets sont aussi indirects via la perturbation des chaines trophiques, comme le
montre l'interdépendance de divers groupes fonctionnels illustré par la Figure 6 (Sanchez-Bayo et al.,
2011). L'épandage d’engrais a aussi des effets sur I'entomofaune, notamment les lépidoptéres (Maes
and Dyck, 2005), et favorise les espéces végétales nitrophiles annuelles au dépens d’autres espéces

parfois menacées (Jack et al., 2021).
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Figure 6 : Diagramme montrant les principaux impacts des pesticides sur les communautés du sol, végétales et
d’arthropodes. Les fleches rouges indiquent une diminution et les bleues une augmentation. Les fléches vides
indiquent des effets indirects. Adapté de Sanchez-Bayo et al. (2011).

Les phénomeénes de tassement induisent quant a eux une réduction de la biomasse microbienne (Pupin
et al., 2009) et de la faune endogée (notamment les nématodes bactérivores, omnivores et les

annélides ; Bouwman and Arts, 2000; Chan and Barchia, 2007).

La réduction des couverts végétaux est liée a la phénologie des cultures mises en place, représentée
en Figure 7. Les cultures d’hiver (blé d’hiver, colza...) procurent un couvert du semis en début
d’automne jusqu’a la récolte pendant I'été. A I'inverse, les cultures de printemps (mais, soja, tournesol
...) sont semées au printemps et récoltées a I’'automne. Ceci joue sur les espéces exploitant ces milieux,
une abondance plus importante de carabes et d’araignées étant par exemple observée dans les
cultures d’hiver (Hummel et al., 2002). La phénologie des cultures conditionne aussi le cortége
d’especes végétales pouvant se développer dans les parcelles (Fried et al., 2008). Ainsi, celle-ci impacte
largement les caractéristiques du milieu. Entre récolte et semis, les sols sont habituellement laissés a
nu. lls peuvent aussi étre enrichis par des couverts d’intercultures détruits naturellement par le gel ou

mécaniquement avant le semis des cultures suivantes, bien que cette pratique ait été minoritaire dans
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le contexte de I'agriculture conventionnelle (Stoate et al., 2009). Du fait de la grande taille des parcelles
actuelles, ceci implique de larges surfaces sans couvert végétal une partie importante de I'année. Ce
phénomeéne est amplifié par un avancement de la phénologie des especes cultivées liée a
I"'augmentation des températures (Croitoru et al., 2012). Cette périodicité du couvert est associée a des
effets négatifs sur la faune en cas de décalage entre les phénologies des espéces et des cultures (Stoate
et al., 2009). La phénologie et la constitution des couverts a de fortes conséquences nutritionnelles sur
les organismes habitant les parcelles de culture (Brodeur et al., 2011 ; Tissier et al., 2016). Ainsi, les
cultures peuvent impacter la condition corporelle des organismes. Par exemple, celle-ci est meilleure
chez des carabes capturés dans des champs de colza, en comparaison au blé et a I'orge (Labruyere et

al., 2016).

Figure 7 : Temporalité approximative des grandes cultures.
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L'érosion de la biodiversité induite par les caractéristiques des territoires agricoles actuels est
observable dans tous les taxons, des communauté bactériennes et fongiques (Vukicevich et al., 2016),
aux adventices (Storkey and Westbury, 2007), invertébrés (Sanchez-Bayo and Wyckhuys, 2019),
amphibiens (Arntzen et al., 2017), oiseaux (Stanton et al., 2018), et mammiféres (Fischer et al., 2011).

Ce phénomene est particulierement prononcé, la biodiversité agricole montrant I'un des déclins les
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plus rapides, comme illustré dans le cas des oiseaux du Royaume-Uni par la Figure 8. Ainsi, parmi les
especes protégées par les directives européennes « Oiseaux et Habitats » au Portugal par exemple,
46.8% des especes de vertébrés et 34.7% des espéces végétales dépendent des habitats agricoles

(Moreira et al., 2005).
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Figure 8 : Evolution de 'abondance de passereaux communs au Royaume-Uni (1970-2015) indexée sur les
abondances de 1970 (valeur = 1) en fonction de leur milieu de vie (espéces marines, aquatiques, forestiéres ou
agricoles). Les espéces agricoles (en rouge) sont celles qui ont présenté le plus fort déclin. Source : British trust
for ornithology (BTO, 2024).

Ce déclin général de la diversité spécifique s’accompagne d’une altération des caractéristiques des
communautés biologiques et des fonctions qu’elles remplissent (Rockstrom et al., 2009). La diversité
de ces fonctions, qualifiées de diversité fonctionnelle, est primordiale pour les activités humaines
(Hillebrand and Matthiessen, 2009; Naeem et al., 1994). En effet, celles-ci dépendent d’une variété de
processus assurés par le vivant et d’intérét pour 'Homme, appelés services écosystémiques (MEA,

2005).
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C. Services écosystémiques

L'agriculture est basée sur |'exploitation de mécanismes naturels, tels que la photosynthese. La
provision de matiére premiere par le vivant est considérée comme un premier type de services
écosystémiques, regroupés sous le terme de services de provision (MEA, 2005). Toutefois, les

dynamiques écologiques exploitées par I'agriculture sont aussi non-provisionnelles.

Les autres types de services écosystémiques sont notamment catégorisés comme services de support
(cycles des nutriments et de I'eau, formation des sols, provision de niches écologiques...) et services
de régulation (stabilisation climatique, prévention des érosions, régulation des pathogeénes,
pollinisation... ; Altieri, 1999; van Zanten et al., 2014; MEA, 2005). A I’échelle des écosystémes agricoles,
ces services non-provisionnels sont liés au maintien des propriétés physico-chimiques du sol et a la
régulation des espéeces susceptibles d'occasionner des dégats (Le Roux et al., 2008). La faune endogée,
par action de décompaction, perméabilise le sol (Coleman et al., 2024; Petersen and Luxton, 1982).
Ceci permet une capacité accrue de stockage et de restitution de la ressource en eau (Shaheb et al.,
2021). De la méme maniére, ceci augmente la biomasse des communautés de microorganismes
(bactéries, champignons), dont dépend I'activité enzymatique du sol (phosphatase, uréase, amidase,
déshydrogénase... Dick et al., 1988). Ces activités sont impliquées dans des processus divers, tels que
la fixation de l'azote atmosphérique (symbiose rhizobia-légumineuses), la minéralisation des
nutriments stockés sous forme organique ou fixés dans le sol, ou encore la séquestration de carbone
(Coleman et al., 2024), des fonctions analogues a celles remplies par les intrants synthétiques. Par
ailleurs, celles-ci ont un role important dans la prévention des processus de lessivage et impactent la
qualité de I'’eau restituée des parcelles vers les nappes et les cours d’eau (Alaoui et al., 2018). Enfin, les
réseaux trophiques permettent le contrdle biologique des ravageurs des cultures (par exemple : effet
bénéfiques des carabes et coccinelles carnivores ; Bianchi et al., 2006), la limitation de la prévalence

des adventices et les processus de pollinisation (Albrecht et al., 2020).

L'intensification des pratiques agricoles a permis de grandement amplifier la performance des services
de production a I'échelle des parcelles de cultures. Toutefois, dans cette approche, la prise en compte
et la valorisation des services de support et de régulation sont faibles, voire absentes, ce qui va de pair
avec les enjeux environnementaux soulevés par I'agriculture moderne (Gaba et al., 2015). Augmenter
la performance de ces services écosystémiques est un point clef pour tendre vers des systemes de
production plus durables, c’est-a-dire, des systémes résilients face au changement climatique,
indépendants des intrants de synthese et non-néfastes pour I'environnement. Les services sont
notamment assurés par les communautés biologiques, ce qui amene a reconsidérer la place de la
biodiversité dans les systemes agricoles (Altieri, 1999). Afin de dynamiser les services, et de promouvoir

la biodiversité, des alternatives agronomiques ont vu le jour.
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D. Méthodes Agroécologiques

Les méthodes agronomiques alternatives visant a établir un systeme agricole durable se basent
notamment sur la stimulation des services écosystémiques pour limiter les besoins en produits
phytosanitaires et engrais de synthése, ainsi que sur une diversification des milieux pour gagner en
résilience face aux aléas climatiques (Altieri, 1999; Wezel et al., 2014). Cette approche, qualifiée
d’agroécologie, envisage le systeme de production comme partie intégrante des écosystemes (Altieri,
1999). L'objectif est de maintenir les performances agronomiques en améliorant les performances
environnementales, ce qui passe notamment par le fait de considérer la biodiversité comme facteur de
production a part entiere (Wezel et al., 2014). Pour ce faire, ces approches se basent sur trois aspects

techniques principaux (Altieri, 1999) :

e Un travail du sol limité ou absent. Ceci permet de préserver les communautés d’espéces
endogées (bactéries, champignon, invertébrés), favorisant ainsi I’activité enzymatique du sol
et la performance des flux géochimiques des nutriments (Dick et al., 1988). La réduction du
labour permet aussi de limiter les phénomenes de compaction du sol (Anderson et al., 2017,
Chan, 2001). Ces aspects permettent une capacité de rétention de |'eau accrue et augmentent

la résilience face aux sécheresses (Bogunovic et al., 2018).

e L’évitement maximal des sols nus. La maximisation des couverts passe notamment par la mise
en place de couverts d’intercultures. Ceux-ci permettent de limiter les phénomeénes d’érosion
hydriques ou éoliens, d’évaporation de I'eau du sol, et de ruissellement de polluants des
parcelles agricoles vers les milieux environnants (Hummel et al., 2002; Vukicevich et al., 2016).
De plus, leur pérennisation peut limiter la croissance des adventices et donc les besoins en
herbicides (Weisberger et al., 2023). En réduisant le forcage radiatif du milieu et I'évaporation,
ceux-ci améliorent également les conditions microclimatiques (Blanco-Canqui et al., 2012;
Wezel et al., 2014). Par ailleurs, I'apport supplémentaire de nutriments (notamment carbone
et azote) permet de dynamiser les flux géochimiques en enrichissant les sols et de réduire les

besoins en engrais (Vukicevich et al., 2016; Wezel et al., 2014).

e Une diversité des espéces cultivées a toutes les échelles. A I'échelle génomique, la
diversification des variétés pour une méme espéce permet une meilleure résistance aux aléas
climatiques et aux especes susceptibles d’occasionner des dégats (Garland and Curry, 2022).

Une diversification des espéces a I’échelle d’une parcelle apporte les mémes bénéfices (Adler
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and Karban, 1994; Zong et al.,, 2022). Le choix d’especes rustiques et locales permet
d’augmenter la résilience des cultures et permet typiquement de réduire les besoins en eau
(Altieri and Nicholls, 2017). Enfin, une variabilité dans le temps, permise par des rotations de
cultures, favorise le maintien des communautés de microorganismes symbiotiques, et

contribue ainsi a dynamiser I'activité du sol (Weiner, 2017; Wezel et al., 2014).

Les principes agroécologiques se retrouvent dans la majorité des méthodes agricoles alternatives a
I'agriculture conventionnelle, telles que les agricultures biologiques et intégrées (basée sur une
réduction des intrants de synthése grace a |'utilisation de techniques telles que binage, faux-semis et
allongement des rotations; Lotter, 2003), I'agroforesterie (associations de cultures annuelles et
d’éléments arboricoles ; Jamnadass et al., 2013) ou la permaculture (diversification importante a petite
échelle ; Ferguson and Lovell, 2014). De maniere globale, ces approches permettent de gagner en
résilience et en autosuffisance (Altieri, 1999; Wezel et al., 2014). De fait, elles ont été identifiées comme
des stratégies d’'importance capitale par le fonds international pour le développement de I'agriculture
(IFAD, 2022) et I'organisation pour I'alimentation et I’agriculture des Nations-Unies (FAO, 2017) pour
s’adapter aux aléas climatiques et atteindre les objectifs de développement durable, tant au niveau de

la production alimentaire que de la protection des écosystémes.

E. Considérations Socio-Ecosystémiques et cas du hamster commun

Les bénéfices des approches agroécologiques sont largement documentés dans la littérature
scientifique (Par exemple, Bezner Kerr et al., 2022, 2021; D’Annolfo et al., 2017; Liere et al., 2017;
Wezel et al., 2014...). Pourtant, I'implémentation concrete de ces mesures reste minoritaire sur nos
territoires (Ministere de I’Agriculture, 2023). Une importante difficulté de mise en place des pratiques
agroécologiques est liée a I'inertie des processus écologiques mobilisés pour la production agricole
(Altieri and Nicholls, 2017). Typiquement, retrouver une production viable, basée sur la restauration
d’un sol dynamique, d’une communauté d’auxiliaires limitant les ravageurs et d’un flux viable des
nutriments nécessite une gestion agricole adaptée pendant a minima 10 a 15 ans (Adl et al., 2006;
Burke et al., 1995; De et al., 2020). Ainsi, en opposition au systéme conventionnel basé sur les résultats
instantanés des apports d’intrants, les alternatives apparaissent comme peu viables économiquement
sur le court terme. La difficulté a opérer une transition vers des méthodes de production alternatives
s’explique ainsi par des facteurs extra-agronomiques. Les méthodes agricoles actuelles sont

accompagnées par une administration et des filieres de distribution complexes et spécialisées, une
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industrie phytosanitaire trés présente et une spécialisation technologique des machines et des variétés
pour I'exploitation de parcelles homogenes (Lamine et al., 2010). Ces aspects sont caractéristiques d’un
phénoméne de verrouillage socio-technique (lock-in effect; Cowan and Gunby, 1996), qui résulte
d’une spécialisation des filieres dans la méthode de production la plus efficiente historiquement. En
résulte une dynamique d’auto-renforcement ol les méthodes de production alternatives, bien que
potentiellement plus optimales, restent désavantageuses économiquement, car en marge de la filiere
dominante (Lamine et al., 2010). Dans ce contexte, la transition vers des méthodes alternatives est
difficile et colteuse, et nécessite typiquement une intervention extérieure, menée par exemple par les

politiques publiques.

Ainsi, la problématique agricole est au croisement d’enjeux économiques, techniques, sociétaux et
environnementaux, et les considérations écologiques présentées précédemment ont d’importantes
retombées sur les autres composantes de ce systéme. De fait, plutot que comme un « simple » systéme
de production, le systéme agricole peut étre plus globalement considéré comme un Socio-Eco-

Systéme, a la croisée d’enjeux multiples.

En Alsace, une composante particuliére de ce systéme est la conservation du hamster commun, un
rongeur en danger critique d’extinction, qui vit dans les parcelles de cultures. L'espéce est protégée
depuis 1993 et bénéficie actuellement d’un quatrieme Plan National d’Action (PNA ; Virion, 2018). Les
actions en faveur de sa conservation visent notamment a restaurer un habitat agricole favorable. Ceci
est porté par des Mesures Agroenvironnementales et Climatiques Collectives (MAECC ; Ministére de
I’Agriculture, 2024) implémentées dans des zones de protection couvrant 9 000 hectares de plaine
alsacienne. L'importance donnée a cette espece par les efforts financiers et techniques, ainsi que les
outils mis en place pour améliorer son environnement en font un maillon central du Socio-Ecosysteme
alsacien (Figure 9) et une opportunité d’accompagner localement une transition vers des pratiques

pertinentes sur le plan agro-environnemental.
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Figure 9 : Représentation conceptuelle du socio-écosystéme agricole alsacien.

Services Ecosystémiques

Exploitation Agricole

Points clefs de la 1°™ partie :

Les pratiques agricoles conventionnelles ne sont pas viables au regard de leur
impact environnemental, de leur faible résilience face aux aléas climatiques et de
leur dépendance aux intrants de synthése.

e L’exploitation agricole conventionnelle a un fort impact négatif sur la biodiversité
agricole.

e Le manqgue de durabilité des modeles conventionnels est lié a une maximisation des
services écosystémiques de production au détriment des services de support et de
soutien.

e Les méthodes alternatives basées sur une approche agroécologique peuvent

favoriser ces services écosystémiques.
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ll. Le hamster commun

A. Statuts du hamster commun

Le hamster commun est aussi appelé hamster d’Europe (Cricetus cricetus ; Linnaeus, 1758 ; Figure 10) et
plus localement, grand hamster d’Alsace. En France, I'espéce vit dans les parcelles de grandes cultures,
mais elle peut aussi exploiter des environnements péri-urbains dans d’autres pays (comme les cimetiéres
de Vienne, Siutz et al., 2016). Le hamster était extrémement abondant jusqu’au début de
I'industrialisation agricole. Les densités moyennes rapportées étaient de 10 a 80 individus par hectare
avec des pullulations estimées a 2000 individus par hectare lors des saisons de reproduction (Surov et al.,
2016). De telles densités induisaient d’importants dégats sur les cultures, les hamsters consommant des
lignes de semences entieres (Kayser et al., 2003). Le hamster était donc considéré comme une espece
nuisible a réguler, voire a éradiquer. En France, la régulation active de I'espéce a été encouragée par les
politiques publiques (Virion, 2018). Celle-ci a été pratiquée via des captures directes ou encore des
empoisonnements et inondations des terriers (Kayser et al., 2003), des pratiques qui étaient courantes
dans la jeunesse d’une partie importante des exploitants agricoles encore en activité aujourd’hui. La
régulation de I'espece a entrainé un fort déclin de ses effectifs et une réduction de sa répartition en
France et en Europe comme montré par les zones bleues de la Figure 11. Aujourd’hui, la densité dans les

zones de présence de I'espéce est d’environ un individu par hectare (Surov et al., 2016).

Figure 10 :

Photographie d’un hamster commun
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Figure 11 : Aire de répartition actuelle du hamster en Europe (adapté de Banaszek et al, 2020) et Carte de
I’Alsace montrant la réduction de I'aire de présence du Hamster depuis 1965. Les couleurs des communes
indiquent la période a laquelle le hamster a disparu. Source des données : OFB
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Le hamster a été protégé a I'échelle nationale en 1993. Toutefois, la régulation des populations n’est
pas le seul facteur ayant contribué au déclin du hamster. Sa disparition a aussi été liée au changement
de son habitat induit par I’évolution de I'agriculture, ainsi qu’au réchauffement climatique (discutés
plus en détail ci-aprés ; Surov et al., 2016; Tissier et al., 2016). Ainsi, I'arrét des programmes de
destruction n’a pas suffi a endiguer le déclin de I'espece (Surov et al., 2016). Ceci explique que la
raréfaction du hamster ait été constatée sur I'ensemble de son aire de répartition, a I'exception de la
Russie ou les données manquent. De fait, le hamster commun a récemment été inscrit comme étant

en « danger critique d’extinction » sur la liste rouge de I'lUCN (IUCN Red List, Banaszek et al., 2020).

B. Biologie de I'espece

Le hamster commun est une espeéce solitaire (Surov et al., 2019). Il creuse et exploite des terriers allant
jusqu’a deux metres de profondeur en hiver (Nechay et al., 1977). En période active, les individus sont
crépusculaires et nocturnes. Les hamsters ont un régime alimentaire opportuniste constitué des
cultures dans lesquelles ils évoluent (parties vertes et graines) ainsi que des adventices, invertébrés,
amphibiens et micromammiféres qu’ils prédatent (Tissier et al., 2019). lls sont eux-mémes la proie des
renards et des rapaces, mais aussi des chats domestiques et des mustélidés. Juvéniles, ils peuvent aussi
étre consommeés par des petits rapaces, corvidés, échassiers, rats, ou par des hamsters adultes (Kletty,

2020).

Le déclin des populations de hamster commun est lié a des modifications de son environnement au fil
de I'évolution des pratiques agricoles (Tissier et al., 2016). Toutefois, ce déclin est particulierement
prononcé en comparaison a celui d’autres micromammiféres tels que les campagnols des champs, dont
les populations fluctuent également en fonction des pratiques agricoles sans que cela ne menace les
especes (Bonnet et al., 2013; Yigit, 2016). Cette sensibilité particuliere du hamster commun en fait un
modele bioindicateur, c’est-a-dire que son déclin témoigne d’un déséquilibre global de
I’environnement agricole. Cette sensibilité est liée a un cycle annuel marqué, divisé entre période

hivernale et période active (Figure 12).
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Figure 12 : Cycle annuel du hamster commun. Le cycle est décomposé entre une saison hivernale, ou les
hamsters sont inactifs dans leurs terriers et une saison active. Pendant la saison active, les hamsters se
reproduisent et stockent de la nourriture. Pendant la saison hivernale, ils hibernent en réalisant des torpeurs et
consommant leurs réserves. Les dates d’entrée (immergence) et de sortie (émergence) de la phase d’inactivité,
d’hibernation et de fin de la reproduction sont variables. La reproduction est anticipée et suivie d’'une
régénérescence et d’une régression gonadique. Ces différents éléments sont développés ci-aprés.
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a. Période Hivernale

e Lestorpeurs

Durant la saison hivernale, les hamsters présentent une période d’inactivité ou ils restent dans leur
terrier. Une partie de cette période est consacrée a I’hibernation, qui est une succession de torpeurs.
Les torpeurs sont des périodes d’hypométabolisme et d’hypothermie temporaires et réversibles qui
entrainent une réduction importante de la dépense énergétique. Celles-ci se traduisent en une chute
de température corporelle, une importante réduction des rythmes respiratoire et cardiaque ainsi
gu’une inactivité de I'organisme. Pendant la période active, les torpeurs sont rares, peu profondes
(température corporelle minimale entre 12 et 25°C) et courtes (durant typiquement moins d’une
journée), raison pour laquelle elles sont qualifiées de Shallow Torpor Bouts ou STB (Giroud et al., 2020).
AVinverse, I'hibernation se caractérise par un enchainement de torpeurs plus longues (plusieurs jours),
profondes (température minimale entre 0 et 10°C) et fréquentes (comme illustré par la Figure 13). Ces
torpeurs de plusieurs jours sont nommées Multi Day Torpors ou MDT. Celles-ci sont entrecoupées de
réveils durant lesquels les hamsters consomment de la nourriture qu’ils auront préalablement
accumulée pendant la saison active. Ce comportement d’hibernation basé sur la consommation de
nourriture plutét que la dépendance aux tissus adipeux pour la provision d’énergie est qualifié de

stratégie « food-storing ».
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Figure 13.1 : Température corporelle d’'un hamster (en vert, °C) et température ambiante (en orange, °C) en
conditions contrdlées d’octobre a avril. Les périodes de basse température du hamster correspondent a des
torpeurs, tandis que les périodes avoisinant les 37°C correspondent a des phases actives.
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e Balance énergétique

En permettant des économies d’énergie, les torpeurs impactent I'équilibre entre apports et dépenses
énergétiques des animaux, appelé balance énergétique (lllustré en Figure 14). La baisse du
métabolisme durant les torpeurs est liée a la réduction thermodynamique de I'activité biochimique
permise par la baisse de température corporelle (Guppy and Withers, 1999). Toutefois, une inhibition
physiologique complémentaire du métabolisme, via des modifications du pH ou de I’oxygénation des
tissus par exemple, a aussi été mise en évidence (Guppy and Withers, 1999; Malan, 1986). La baisse du
taux métabolique en torpeur est dépendante de la température atteinte par I'individu hibernant, qui
est elle-méme dépendante de la température ambiante, le refroidissement de I'organisme étant passif
(Heldmaier et al., 2004). Ainsi, en MDT, les hibernants se stabilisent a une température 0.5 a 3°C
supérieure a la température ambiante (Geiser, 2004; WaBmer and Wollnik, 1997 ; illustré chez le
hamster commun par la Figure 13.2), une différence que I'on peut attribuer a la thermogénese liée a
I'activité métabolique résiduelle. Toutefois, des processus de régulation restent actifs durant les
torpeurs, empéchant les organismes de sortir de la plage de température qu’ils peuvent tolérer (Richter
et al., 2015). La température corporelle minimale tolérable est spécifique aux especes (par exemple,
2°C chez le spermophile doré Callospermophilus lateralis, et -1°C chez le spermophile
arctique Urocitellus parryii ; Richter et al., 2015). Toutefois, les températures du sol étant trés stables a
deux metres de profondeur (Glilser and Ekberli, 2004), il est considéré que les hamsters sont exposés

a des températures hivernales plus clémentes, de 8 a 12°C. En torpeur, les animaux présentent une
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Figure 13.2 : Détail du lien entre température ambiante (en orange) et température corporelle d’un hamster
en hibernation (en vert) en conditions contrélées durant une période de 30 jours. Ici, I'individu présente une
température corporelle de 0,5 a 1°C supérieure a la température ambiante.
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réduction importante du métabolisme, et donc de la dépense énergétique, a des taux avoisinant 5%
de la dépense a I'euthermie (estimé sur I'ensemble des hibernants ; Ruf and Geiser, 2015). La phase la
plus colteuse énergétiquement, est le réchauffement pour le retour a I'euthermie (température
corporelle de 37-40°C). Le réchauffement peut induire un taux métabolique 10 fois supérieur au taux
métabolique basal, et représenter jusqu’a 80% de la dépense énergétique réalisée pendant une
torpeur (estimé chez un spermophile, Urocitellus richardsonii ; Wang, 1978). Néanmoins, malgré le
co(t des réchauffements périodiques et des réveils, la dépense énergétique durant I’hibernation peut
étre réduite jusqu’a 15% de ce qu’elle aurait été pour un animal resté en euthermie constante (Wang

and Hudson, 1970) et permettent ainsi de rééquilibrer la balance énergétique durant les périodes

d’indisponibilité alimentaire (illustration en Figure 14).
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Figure 14 : Balance énergétique liée a I’équilibre entre apport et dépenses d’énergie. Chez les espéces non-
hibernantes, I'indisponibilité alimentaire induit une perte de masse importante. Les hibernants peuvent réaliser
des torpeurs pour réduire leur dépense énergétique. Ceci permet aux fat-storers d’épargner leurs réserves
adipeuses. Chez les espéces food-storing telles que le hamster, la constitution de réserves alimentaires permet
un apport énergétique, méme en hiver, permettant un bilan énergétique positif.
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Si les torpeurs permettent des économies d’énergie substantielles, celles-ci sont toutefois associées a
des colts physiologiques (revue des hibernants, Humphries et al., 2003). En effet, les torpeurs
impliquent une immunodépression (par exemple, chez un écureuil terrestre, Callospermophilus
lateralis, Prendergast et al., 2002) ainsi que I'accumulation d’un stress oxydant, lié a une importante
réduction de la longueur des télomeres (un marquer de sénescence) durant I’hibernation (démontré
chez le loir gris, Glis glis, Bieber and Ruf, 2009). Par ailleurs, I'état torpide est associé a une
dégénérescence neurale (démontré chez un écureuil terrestre, Urocitellus undulatus, Popov et al.,
1992), régénérée durant les périodes d’éveils, notamment via le sommeil (revue des hibernants, Larkin
and Heller, 1999). Ces co(ts physiologiques des torpeurs, contrebalancant leurs bénéfices

énergétiques, font du comportement d’hibernation la résultante d’'un compromis.

Le hamster commun pratique une stratégie d’hibernation dite food-storing (Nechay et al., 1977; Siutz
et al., 2017), en opposition a la majorité des hibernants qui dépendent de leurs réserves corporelles
adipeuses pour survivre durant la saison hivernale (stratégie fat-storing). Ainsi, chez le hamster,
I'apport énergétique pendant la période inactive est permis par la consommation de nourriture stockée
en amont dans les terriers, durant la phase active (Figure 14, Nechay et al., 1977; Siutz et al., 2017) et
permet méme aux food-storers de gagner de la masse pendant I’hiver (Siutz et al., 2017, 2018). Les
réserves alimentaires sont majoritairement constituées de graines, qui ont I’'avantage d’étre peu
périssables. De plus, de par leur faible contenu en eau, celles-ci permettent un plus haut rendement
énergétique par unité de masse que les tissus frais. Les estimations de la taille des réserves réalisées
par les hamsters varient largement, allant de quelques kilogrammes a une centaine de kilogrammes
(Nechay et al., 1977). Energétiquement, trois a cing kilogrammes de graines sont suffisants pour
subvenir aux besoins d’un individu normotherme durant les cing mois de la saison hivernale
(Humphries et al., 2003; Siutz and Millesi, 2017). Abstraction faite de leur périssabilité, les plus grosses
réserves observées pourraient donc subvenir aux besoins d’individus pendant une durée dépassant
largement leur espérance de vie. Le maintien des fonctions digestives et la consommation de
nourriture durant I’hibernation impliquent des phases d’euthermie plus longues que chez les autres
hibernants (Humphries et al., 2001). Ainsi, les euthermies des hamsters durent quelques jours, contre

quelques heures chez les fat-storers.

Chez le hamster, le contexte énergétique non-limitant permis par la stratégie food-storing peut inhiber
la réalisation de torpeurs, jusqu’a supprimer complétement les comportements d’hibernation, ce qui
a amené a qualifier le hamster d’hibernant facultatif en laboratoire (Siutz and Millesi, 2017). A I’état
sauvage, les femelles hamsters entrent en hibernation plus tardivement que les males, ce qui est
attribué a la constitution de réserves plus importantes (Siutz et al., 2018) et/ou a une fin de

reproduction retardée par I'élevage des jeunes (Siutz et al., 2016). D’autres facteurs peuvent influencer

32



la réalisation de torpeurs, telles que la condition corporelle (des hamsters en meilleure condition
corporelle faisant moins de torpeurs, Weitten et al., 2018) ou la composition des réserves alimentaires.
En effet, du fait d’'une teneur en énergie supérieure, des régimes plus riches en lipides réduisent
I'utilisation de la torpeur et favorisent une bonne condition corporelle en sortie d’hibernation (énergie
métabolisable ; 37.3 KJ/g de lipides contre 17.2 KJ/g de protéines et de carbohydrates, Schmidt-Nielsen,
1997; Tissier et al., 2021).

e Phénologie

La phénologie de la période inactive et de I'hibernation du hamster est régie par une horloge endogéne
circannuelle (Monecke et al., 2009). Celle-ci se synchronise a la photopériode durant une période de
sensibilité au raccourcissement de celle-ci en début d’été (Monecke et al., 2009). L’horloge circannuelle
induit I"anticipation de la saison hivernale par le comportement de stockage alimentaire et |'atrophie
du systéeme reproducteur (Saboureau et al., 1999). Chez les males, I'atrophie des testicules se produit
en ao(t (Monecke et al., 2009). Peu de données existent chez les femelles, dont I'atrophie génitale est
observable par la fermeture de |'orifice vaginal (Masson-Pévet et al., 1994). Toutefois, comme les
femelles assurent le soin des jeunes, il est probable que la mise en dormance reproductive (des
systémes ovariens et mammaires) soit plus tardive. Du fait de I'effet de I'horloge endogene, la date
d’'immergence des hamsters (date de fin d’activité hors terrier et de début de la période d’inactivité)
ne dépend pas directement de facteurs tels que la température ambiante ou la disponibilité
alimentaire, qui ne font que moduler la cyclicité des hamsters (Siutz et al., 2018, 2016). Ainsi, il est
fréquent que des animaux stoppent leur activité dans un contexte ou le stockage alimentaire est encore
possible (Humphries et al., 2002). La phénologie de I'immergence est influencée par d’autres facteurs,
notamment I'dge des individus (chez une variété d'hibernants, y compris le hamster, Constant et al.,
2023). Les juvéniles de I'année étant astreints a une période active plus courte, leur immergence est

plus tardive que celle des adultes (Siutz et al., 2016).

La fin de I’hibernation et la reprise de I'activité sont aussi soumises au rythme endogene circannuel
(Monecke et al., 2009). La reproduction débute peu de temps aprés I’émergence (date de reprise de
I'activité hors terrier). De fait, 'émergence est anticipée par la régénérescence des fonctions
reproductrices (Siutz et al., 2016). La régénérescence tissulaire nécessite anabolisme protéique et
réplication cellulaire, des processus inhibés par les torpeurs (van Breukelen and Martin, 2002). Ainsi,
I’émergence est anticipée par une période inactive d’euthermie prolongée, qualifiée de Post-
Hibernation. La phénologie de I'’émergence joue sur la mobilisation des réserves alimentaires (Siutz et

al., 2018), impactant la survie et la reproduction. Une émergence tardive favorise la survie en réduisant
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le risque de mortalité extrinséque (liée a la prédation ; Constant et al., 2023, 2020), tandis qu’une
émergence précoce est corrélée a un meilleur succés reproducteur (Siutz et al., 2017). Du fait de ce
compromis, la compétition sexuelle pousse les males a émerger plus tot, ce qui pourrait étre lié a des
comportements territoriaux (Siutz et al., 2018). Chez les femelles, des réserves résiduelles en fin d’hiver
(permises par un stockage plus efficace I'année précédente ou un temps plus important passé en
torpeur) permettent de se protéger de la prédation en retardant I'émergence, et peuvent étre un

apport nutritionnel supplémentaire pendant la reproduction (Hufnagl et al., 2011; Siutz et al., 2018).

b. Période d'activité

Les caractéristiques de la période d’inactivité impactent donc la date d’émergence, la condition
corporelle et les réserves alimentaires résiduelles des hamsters en fin de période hivernale. Ceci
conditionne le succés reproducteur de la saison qui suit (Humphries et al., 2003). Ainsi, une masse plus
importante en sortie d’hibernation a été liée a un nombre de portées plus important, des portées plus
grandes et une meilleure survie des petits au sevrage (De Roos et al., 2003; Hufnagl et al., 2011; Siutz
et al., 2017, 2018). Par ailleurs, chez les hibernants, une reproduction plus précoce est considérée
comme bénéfique pour la survie lors de I’hiver suivant, puisqu’elle permet une saison active plus

longue pour constituer les réserves (par exemple chez la marmotte, Ozgul et al., 2010).

La reproduction du hamster commun dure d’avril a septembre et est conduite en paralléle des activités
de stockage alimentaire en prévision de I'hiver (Nechay et al., 1977). Le hamster commun peut réaliser
trois portées par an, voire plus en conditions contrélées (jusqu’a 5 rapportées dans une étude de
Samosh, 1975). Les accouplements peuvent avoir lieu hors des terriers (Surov et al.,, 2019), et
potentiellement dans ceux-ci si les males visitent les femelles avant leur émergence. A cette période,
une forte compétition des males se traduit en comportements agressifs (Surov et al., 2019). Le soin
parental est pourvu exclusivement par les méres a travers la lactation (Nechay et al., 1977; Speakman,
2008). La période de gestation dure 18 a 21 jours, tandis que I’allaitement dure 28 a 35 jours (Nechay
etal., 1977). Les femelles hamsters présentent un cestrus post partum, et peuvent donc étre fécondées
dans les jours qui suivent une mise-bas. Cela signifie que les femelles peuvent étre gestantes et
lactantes simultanément, si leur condition corporelle le permet (Nechay et al., 1977). Ainsi, deux
portées peuvent théoriquement naitre a trois semaines d’intervalle. Cette capacité est liée au trés haut
potentiel reproducteur de I'espéce, caractérisé par un succes reproducteur estimé a 25 petits par

femelles et par an avant 1950 (Surov et al., 2016).
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Aprés sevrage, les hamsters juvéniles dispersent dans un rayon de 200 m pour les femelles et 600 m
pour les males (Ulbrich and Kayser, 2004). Le domaine vital est restreint, et se cantonne a un rayon de
30 m autour du terrier pour les femelles (0.3 ha ; Ulbrich and Kayser, 2004). Les males prospectent sur

des distances plus larges (1.8 ha), notamment pour favoriser les occasions d’accouplement.

C. Causes du déclin du hamster commun

a. Dynamigue de population

Le déclin d’'une espéce est lié a un déséquilibre de la dynamique des populations, c’est-a-dire que la
mortalité entraine la disparition de plus d’individus que la reproduction ne permet d’en produire. Entre
1994 et 1997, Kayser et al (2003) ont estimé que les causes majoritaires de mortalité du hamster
commun étaient liées a la prédation (rapaces et carnivores, 40 a 85% des mortalités observées) et a
I’hibernation (mortalité liée a I’dge, a la famine ou a une pathologie durant I’hiver, 0 a 25 % des
mortalités observées, bien qu’un biais expérimental rende une sous-estimation probable, La Haye et
al., (2014) I'estimant plutét a 37% sur les 6 mois d’hibernation), puis dans une moindre mesure aux
interventions agricoles (fauchage ou écrasement par les machines, 5 a 10% des mortalités observées)
et aux pathogéenes (tularémie, rage, rickettsioses, listérioses et leptospiroses identifiées par Nechay et
al.,, 1977, 0 a 10 % des mortalités observées). Dans cette étude, la pression de prédation était
majoritairement liée a la prévalence des prédateurs dans la zone de suivi, ainsi qu’aux caractéristiques
(présence/absence et diversité paysagére) du couvert. L'importance de ce second facteur est confirmée
par les modéles de La Haye et al, (2014) qui identifient la dynamique des populations comme étant
particulierement impactée par les variations de mortalité aux périodes des récoltes de juin (cultures
d’hiver) et de septembre (cultures de printemps), confirmant un fort impact de la destruction du
couvert végétal sur la prédation. De maniére intéressante, la mortalité hivernale et par les pathogénes
sont décrites comme inversement corrélées a la prédation (Kayser et al., 2003). Ceci pourrait illustrer
que la prédation élimine les individus les plus fragiles, ou qu’elle réduit la compétition pour les
ressources alimentaires et/ou les terriers, augmentant ainsi la survie, comme décrit par Millesi et al.
(1999) chez les spermophiles. Tous ces facteurs cumulés entrainent une mortalité mensuelle oscillant
entre 3 et 17%, soit une mortalité annuelle estimée a environ 80% (Kayser et al., 2003; La Haye et al.,
2014; Leirs, 2003). Ainsi, un couple de hamsters devrait en moyenne produire 10 individus par an pour
maintenir une population stable. Dans ce contexte, le succes reproducteur historique de 25 petits par
femelle et par an (soit une moyenne de 12.5 petits par parent) entrainait une dynamique de population
positive. De fait, le déclin actuel du hamster peut étre lié a une augmentation de la mortalité, et/ou a

une réduction du succes reproducteur par rapport aux taux historiques.
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b. Causes de mortalité

Pour la plupart des causes de mortalité du hamster, aucune preuve d’augmentation n’a été mise en
évidence (Surov et al., 2016). Ainsi, en 2011 et 2014, les taux de mortalité par prédation rapportés aux
Pays-Bas étaient équivalents a ceux décrits par Kayser et al. en 1994-1997 (révisé dans Surov et al.,
2016). Au contraire, il semble que la proportion de hamsters dans I’alimentation des rapaces diminue,
passant de 50% en 1962 a 0-15% en 2010 chez le Milan royal par exemple, quoique la diminution de la
densité des hamsters soit un facteur confondant (Milvus milvus ; Allert et al., 2011). Ce phénomene
peut étre amplifié en cas de déclin des prédateurs eux-mémes (Surov et al.,, 2016). De la méme
maniere, la diminution de la densité de population réduit les taux de mortalité par transmission des

pathogénes (Hindle et al., 2022).

La mortalité hivernale peut avoir été impactée par le changement climatique. En effet, Tissier et al.
(2016) ont mis en évidence une réduction de 21% de la masse corporelle des hamsters en sortie
d’hibernation entre 1937 et 2014. Cette baisse de la condition corporelle est positivement corrélée a
une augmentation de la pluviométrie hivernale. Les auteurs font I’hypotheése que I'augmentation des
précipitations signifierait une baisse des chutes de neige et donc des couverts neigeux qui permettaient
I'isolation thermique des sols. En conséquence, les précipitations refroidiraient et humidifieraient les
sols, ce qui pourrait favoriser la dégradation des réserves alimentaires dans les terriers et augmenter
la dépense énergétique des hamsters pour la thermogenése. Les hamsters perdraient donc davantage
de masse en hiver. Alternativement, cet effet pourrait étre d{ a un rajeunissement de la population qui
serait majoritairement composée d’adultes plus jeunes, lié a une réduction de I'espérance de vie des
animaux (La Haye et al., 2014). Dans les deux cas, étant donné la relation entre condition corporelle et
survie, cet effet pourrait étre lié a une augmentation de la mortalité pendant et aprés la période
hivernale (Ozgul et al., 2010). Par ailleurs, cette condition corporelle dégradée entrainerait une
réduction du succés reproducteur, puisque des femelles dont la masse corporelle en sortie

d’hibernation est inférieure a 200g ne peuvent pas se reproduire (Tissier et al., 2016).

c. Baisse du succes reproducteur

Le succes reproducteur du hamster commun a significativement diminué au fil du siécle dernier (Surov
et al., 2016), en raison tout d’abord d’une réduction de la taille des portées. Celle-ci était en moyenne
de 8 a 10 petits jusqu’en 1950, tandis qu’elle est aujourd’hui estimée a 3 a 4 petits. La diminution du
nombre de petits par portée semble homogéne sur I'aire de répartition de I'espéce (Surov et al., 2016).

Elle est couplée a une diminution du nombre moyen de portées par femelle et par an, passé de 2.5 (en
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1985) a 1.6, voire 0.8 portées par an et par femelle en France (Kourkgy and Eidenschenck 2015). Ces
valeurs ont permis a Surov et al. (2016) d’estimer un succes reproducteur actuel de 5.6 petits par
femelle et par an, largement inférieur aux données historiques de 25 petits. Ces estimations sont
corroborées par des mesures de terrain en Allemagne, décrivant entre 4 et 7 petits produits par femelle
et par an (Hufnagl et al.,, 2011 ; Albert, 2013). De tels succes reproducteurs expliqueraient le déclin de
I'espece, ceux-ci ne permettant pas de compenser les taux de mortalité estimés (Kayser et al., 20033;

La Haye et al., 2014).

Les hypothéses expliquant les causes de la chute du succes reproducteur sont multiples et non
exclusives. Surov et al. (2016) propose notamment que cette chute puisse étre due a un décalage
croissant entre les besoins nutritionnels des hamsters reproducteurs et le pic de disponibilité
alimentaire. Ceci pourrait étre di a un avancement de la phénologie des cultures induit par le
réchauffement climatique (Croitoru et al., 2012). Le décalage pourrait aussi étre induit par un retard
de reproduction des hamsters, induit par une dérégulation de |I’"horloge circannuelle, qui entrainerait
ainsi une saison de reproduction plus courte. Ce retard reproductif pourrait étre dl a une dérégulation
de I'horloge circannuelle, induite par un changement de I'exposition des hamsters a la lumiére. Ceci
pourrait étre lié a la pollution lumineuse croissante dans I’aire de répartition du hamster (Navara and
Nelson, 2007) ou a la destruction des couverts végétaux pendant la période de photosensibilité des
hamster, inhibant leur activité hors-terrier (Wendt, 1989). Le succés reproducteur réduit pourrait aussi
étre d( aux effets sub-létaux de polluants, les dernieres analyses n’ayant toutefois relevé que de faibles
taux de pesticides et de métaux lourds dans les tissus des hamsters sauvages (Kayser et al., 2003b;
Kayser et al., 2001). Par ailleurs, le déclin du hamster pourrait étre entretenu par des phénomenes
densité-dépendants (effet Allee ; Stephens et al., 1999), liés a la réduction des chances de rencontre
entre partenaires, comme illustré par le faible recouvrement des domaines vitaux illustrés en Figure
15. Ces phénomeénes seraient exacerbés par la fragmentation du paysage par les infrastructures
routieres (La Haye et al., 2011). En effet, |a faible capacité de dispersion du hamster rend I’espece tres
sensible a la présence de barrieres écologiques (Banaszek et al., 2012). Néanmoins, les suivis les plus
récents montrent que la diversité génétique des populations rémanentes est satisfaisante (Reiners et

al., 2014).

Enfin, la réduction de succes reproducteur est liée a I'évolution de I'environnement nutritionnel des
hamsters (Surov et al.,, 2016). Le hamster commun vivant dans les champs, son environnement a
profondément changé au fil de la modernisation de I’agriculture. Ainsi, les hamsters sont exposés a des
environnements beaucoup plus homogenes, ce qui s’explique par une spécialisation dans quelques
cultures largement majoritaires et un agrandissement des parcelles a des surfaces (1.5 ha en moyenne

en Alsace) dépassant |'aire vitale des individus, notamment des femelles (0.3 ha), comme illustré par
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la Figure 15. Chez cette espece, I'aspect monocultural de I'environnement a été mis en lien avec une
importante réduction du succes reproducteur (Tissier et al., 2016). Ainsi, dans des mésocosmes, les
hamsters montrent une reproduction 5 fois plus efficace lorsqu’ils sont exposés a un mélange
plurispécifique (mais, blé, luzerne et tournesol) en comparaison aux monocultures de blé et de mais
(Tissier et al., 2018). Cette différence s’explique par une diversification du régime alimentaire des
hamsters, qui passe par les cultures elles-mémes, mais aussi une plus grande proportion d’invertébrés

et d’adventices dans ces cultures, qui jouent sur les apports énergétiques et nutritionnels des animaux,

notamment pendant la reproduction.

1949 : Parcellesde 0,1 ha, densité de 10 individus/ha

Figure 15: lllustration du
recouvrement entre domaines
vitaux et parcelles agricoles en 1949
et 2021. En 1949, par souci de clarté,
seules deux aires ont été
représentées. En 1949 (densité de 10
indiv/ha, parcelles de 0.1ha), la
probabilité que I’aire exploitée par un
individu recouvre plusieurs parcelles
et des domaines d’individus de I'autre
sexe était haute. En 2021 (densité de
1 indiv/ha, parcelles de 1.5 ha),
certaines femelles peuvent étre
inféodées a une unique parcelle et ne
pas rencontrer de males. Fond de
carte : IGN, 2021.

Chez les femelles mammiferes, qui assurent la gestation et la lactation, la reproduction est un processus
particulierement colteux. Ce co(t est lié a un investissement important d’énergie et de nutriments.

L’augmentation du besoin d’énergie se traduit par une augmentation de la consommation alimentaire.
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Chez des modeéles murins par exemple, celle-ci passe de 5 g/jour en temps normal a 8 g/jour pré
parturition et 23 g/jour pendant la lactation (Mus musculus, Johnson and Speakman, 2001). Des études
ont cependant mis en évidence que le cot énergétique de la lactation dépasse rapidement la capacité
maximum d’acquisition d’énergie, si bien que le bilan énergétique de la mére est négatif (Schneider,
2004). L'investissement maternel passe aussi par la provision d’une variété de nutriments. Ceux-ci
peuvent devenir limitants de par leur quantité et en fonction de leur nature s’ils sont essentiels, c’est-
a-dire exclusivement acquis via I'alimentation et non-synthétisables. C’'est le cas par exemple de
certains acides aminés, acides gras polyinsaturés, minéraux et vitamines. Ainsi, la petite taille des
portées des chauves-souris insectivores en comparaison a la taille corporelle des meres est attribuée a
la faible teneur en calcium de leur alimentation (revue de la littérature, Barclay, 1994). La prévalence
de ce type de limitation est considérée importante chez la faune sauvage, qui ne bénéficie pas d’'une
alimentation artificiellement optimisée comme celle distribuée en laboratoire (Speakman, 2008). En
cas de déficit énergétique ou nutritionnel, la provision du facteur limitant se fait alors sur la base des
réserves de la mére, ce qui se traduit par une réduction de la condition corporelle (provision d’énergie)
ou de la masse osseuse (provision de calcium) par exemple (Speakman, 2008; Zeni et al., 1999). Une
guantité insuffisante de nutriments ou d’énergie peut entrainer des retards de croissance ou une
diminution de la survie des juvéniles. En effet, chez les rongeurs, les méres ont communément
tendance a éliminer des juvéniles quand les contraintes ne peuvent étre compensées (Speakman,
2008). Tout facteur nutritionnel limitant peut ainsi étre la source de carences et entrainer une réduction

du succés reproducteur.

Chez le hamster d’Europe, les carences alimentaires ont été mises en lien avec une importante
réduction du succés reproducteur. Ces carences ont de plus fortes chances de survenir dans le cas de
régimes alimentaires limités a une seule espéce culturale. Dans le cas d’un régime monocultural a base
de blé par exemple, les femelles sevrent moins d’un petit par portée en moyenne (Tissier et al., 2017).
Lorsqu’elles sont supplémentées avec un apport en vers de terre (riche en protéines), les femelles
sevrent 3 petits par portée. Les femelles supplémentées présentent aussi un taux plasmatique
d’ocytocine, hormone favorisant le soin parental, plus élevé. Ce résultat illustre une limitation du
succes reproducteur par les protéines manquantes dans le blé, bien que le succes reproducteur de
femelles nourries de blé et de vers de terre reste relativement faible, suggérant I'existence d’autres
carences nutritionnelles. Dans le cas d’une alimentation a base de mais, Tissier et al, (2017) ont
identifié une carence en vitamine B3. En effet, les femelles nourries avec du mais et non supplémentées
sévrent en moyenne un petit par portée, et présentent une condition corporelle et des taux d’ocytocine
(hormone maternelle) réduits. Dans ces portées, une forte mortalité est expliquée par un taux

d’infanticide de 95%. A I'inverse, les femelles supplémentées en vitamine B3 sévrent en moyenne 5
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petits par portée, les petits présentant par ailleurs une masse plus importante. Ainsi, le régime
alimentaire des hamsters apparait comme un important facteur limitant pour le succés reproducteur

de I'espéece.

De maniere intéressante, des travaux supplémentaires ont mis en évidence que la diversification du
régime alimentaire, via la mise en association de deux cultures complémentaires par exemple, a le
potentiel de compenser les carences et de restaurer un succes reproducteur (Tissier et al., 2021). Dans
le cas du mais, le tournesol permet de pallier le manque de vitamine B3, tandis que le radis et le soja
sont inefficaces. A l'inverse, parmi ces trois suppléments, seul le soja compense le manque de protéines
du blé (Tissier et al., 2021, 2018; Kletty 2020). L'effet bénéfique de I’enrichissement du régime
alimentaire du hamster avec des especes nutritionnellement complémentaires illustre comment un

manque de diversité dans I’'environnement peut favoriser la prévalence des carences.

Le changement de régime alimentaire induit par une homogénéisation de I’environnement agricole est
donc un facteur prépondérant dans la dynamique de population négative a I'origine du déclin du
hamster commun. Ainsi, I’enrichissement et la diversification de cet environnement sont au cceur des

programmes de conservation mis en place pour préserver I'espece.

D. Mesures de conservation du hamster commun

La classification du hamster comme espéce protégée en France en 1993 a entrainé la mise en place
d’un important effort de conservation de I'espéce. Celui-ci a été porté par une succession de quatre
Plans Nationaux d’Actions en faveur des espéces menacées (PNA), le quatrieme étant actuellement en
cours (2019-2028 ; Virion, 2018). Les mesures mises en place sont multiples : renforcement de
populations, sensibilisation des agriculteurs et du grand public, développement de filieres agricoles
favorables au hamster, approfondissement des connaissances de la biologie de I'espece, etc. L'un des
objectifs clefs de ces PNA est de restaurer un environnement viable pour le hamster, c’est-a-dire, un
environnement qui permette une dynamique de populations positive, permettant a terme de
s’affranchir des renforcements de population. Pour ce faire, des Zones de Protection Statiques (ZPS)
entourées de Zones d’Accompagnements (zones tampons, ZA) ont été établies sur 8500 hectares de
cultures englobant les zones rémanentes de présence du hamster (Figure 11 ; Virion, 2018). Au sein de
celles-ci, un cahier des charges de mesures agro-environnementales portées par des subventions aux

exploitants, permet de favoriser un habitat favorable au hamster.
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Ce cahier des charges est I'application concrete de Mesures Agroenvironnementales et Climatiques
Collectives (MAECC), un dispositif visant a accompagner les exploitants dans le développement de
pratiques combinant performance économique et performance environnementale (Ministere de
I’Agriculture, 2021b) et défini sur la base des apports scientifiques du CNRS. Pour favoriser une
cohérence a I'échelle du paysage, les subventions sont accordées a I’ensemble des exploitants si I’effort
de ceux-ci remplit, collectivement, les conditions fixées par le cahier des charges (Ministere de

I’Agriculture, 2024). Dans les zones de protection du hamster, les objectifs sont que :

e Les cultures favorables a I'espéce soient favorisées. Concrétement, que 35% des cultures
soient des céréales d’hiver (tel que du blé, seigle, orge...) et 5% soient des luzernieres
exploitées en fauches alternées.

e Des bandes refuges de couvert diversifié (méteil favorable : une céréale, une légumineuse, du
tournesol, 6 m de large) soient implantées tous les 72 metres (illustrés en Figure 16). Ces
bandes doivent assurer un couvert apres récolte des cultures d’hiver et étre maintenues
jusgqu’au 15 octobre minimum, date a laquelle les hamsters ont normalement immergé.

e Des ilots de non-récolte, parcelles ou le blé d’hiver n’est pas récolté, soient mis en place
ponctuellement dans les zones de présence de 'espéece, identifiées annuellement par les

opérations de comptage.

Figure 16 : Photographie d’une bande de couvert diversifiée entre deux parcelles de blé moissonnées. Les

bandes de 6 m de large sont implantées tous les 72 m. Elles doivent étre composées d’un mélange de tournesol,
légumineuses et céréales. Leur destruction avant le 15 octobre est interdite. Voir Chapitre 5.
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e L’intégralité des cultures d’hiver soit suivie de I'implantation d’un couvert d’interculture
plurispécifique (o minima une légumineuse, une céréale, et du tournesol) aprés récolte et
maintenu jusqu’au 15 octobre minimum.

e L’intégralité des parcelles de luzernes soit exploitée en fauche alternée, si bien que 50% du
couvert fasse a minima 25 cm de hauteur en tout temps.

e Le travail du sol soit drastiquement réduit (pas de labour a plus de 30 cm).

e Aucun rodenticide ne soit appliqué.

Pour préserver le hamster, ces mesures visent a promouvoir une protection contre la prédation en
favorisant la présence d’un couvert végétal (mise en place de cultures d’hiver complétées
d’intercultures, de bandes diversifiées, de non-récolte et de fauches alternées) et a améliorer
I'alimentation des hamsters en diversifiant les cultures a une échelle suffisamment petite (mise en
place des cultures favorables, de bandes diversifiées et de couverts d’interculture). La réduction des
labours et de l'usage de rodenticides vise quant a elle a limiter les perturbations et dégradation de
I’environnement des hamsters. Ce faisant, ces pratiques se rapprochent des principes agroécologiques
qui visent a la pérennisation des couverts, a la diversification des cultures, et a la réduction des
perturbations du sol. En favorisant I'implémentation de pratiques raisonnées, ces mesures tendent
donc a favoriser des pratiques agricoles plus durables au regard du changement climatique, de la
gestion des sols, de I'érosion, des pollutions, de la dépendance aux intrants, et des impacts sur la
biodiversité dans son ensemble. Les programmes de protection placent ainsi le hamster en position
d’espece parapluie, dont la conservation peut bénéficier a la biodiversité de I'écosystéme des grandes

cultures alsaciennes dans son ensemble.

La définition du caractere favorable d’une culture a été réalisée en concertation avec mon équipe au
CNRS et sur la base des connaissances de la biologie de I'espece présentées précédemment. Elle est
basée sur la phénologie des cultures (Virion, 2018). Les céréales d’hiver, telles que blé, orge ou seigle,
sont considérées favorables du fait du couvert végétal qu’elles fournissent au moment de I'émergence
des hamsters au printemps. A I'inverse, les cultures céréaliéres de printemps, telles que le mais et le
sorgho, qui fournissent un couvert tardif n’assurant aucune protection ou provision alimentaire en
début de saison de reproduction, sont considérées défavorables. Ceci est aussi di a leur contenu
nutritionnel peu bénéfique, susceptible d’induire des carences en protéines, voire en vitamine B3 dans
le cas du mais. D’autres cultures, les légumineuses et oléagineux, sont davantage prometteuses
nutritionnellement. Les légumineuses ont un contenu protéique élevé dans leurs parties vertes et leurs
graines, qui peut bénéficier a la reproduction. Les oléagineux sont considérés bénéfiques de par la

richesse en lipides (et donc en énergie) de leurs graines, bénéfiques pour I'hibernation. Enfin, les
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travaux qui ont illustré I'intérét de la mise en association de cultures ont mené a I’élaboration du
mélange céréale (couvert végétal) - légumineuse (protéines) — tournesol (lipides) pratiqué comme

bande refuge et interculture.

Les mesures portées par la conservation du hamster présentent néanmoins plusieurs limites. Sur le
plan biologique, les cultures favorables restent peu diversifiées, ce qui peut limiter leur apport
nutritionnel (cas des céréales d’hiver pauvres en lipides et protéines) ou leur capacité a fournir des
graines stockables pour I'hiver (cas des luzerniéres fauchées avant d’atteindre la grainaison). Les
bandes refuges diversifiées générent quant a elles de fortes difficultés techniques, I'exploitation
conjointe d’une diversité d’espéces entrainant une forte levée des adventices, problématique pour les
agriculteurs. Enfin, les bandes et les ilots de non-récoltes mobilisent une part non-négligeable des
surfaces agricoles, ce qui induit des pertes économiques, ne les rendant viables que grace aux
subventions qui les accompagnent actuellement. Un raffinement de ces mesures, pour permettre une
meilleure performance agronomique en maintenant voire augmentant les performances écologiques

et les bénéfices pour le hamster, est donc nécessaire.
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Points clefs de la 2" partie :

e Le cycle annuel du hamster est divisé entre saison hivernale et saison active.

e Pendant la saison hivernale, les hamsters hibernent dans leurs terriers. Leur balance
énergétique est dépendante de la consommation de leurs réserves alimentaires et
du temps qu’ils passent en torpeur. Cette balance impacte leur date d’émergence
et leur condition corporelle.

e Lareproduction se déroule pendant la saison active. Les hamsters sont sensibles aux
carences nutritionnelles, induites notamment par I'homogénéité de leur
environnement.

e Les cultures dans lesquelles évoluent les hamsters impactent leur exposition a la
prédation, leur apport nutritionnel, et la qualité/quantité de leurs réserves
alimentaires pour I'hiver suivant.

e Le déclin du hamster commun est notamment di au changement de
I'environnement agricole, induit par la modernisation des pratiques
conventionnelles.

e Ces changements ont induit une forte réduction du succés reproducteur, passé de

25 en 1950 a 5.6 petits par femelle et par an aujourd’hui.
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Objectifs et travaux de recherche

L'objectif de cette thése est d’identifier des associations de cultures permettant de favoriser la
condition corporelle, I'hibernation et la reproduction du hamster commun, tout en considérant les
contraintes techniques de ces pratiques culturales pour les agriculteurs. Ce faisant, nous avons aussi
cherché a approfondir les connaissances de la biologie de I'espéce, qui pourront bénéficier aux
différents programmes de recherche et de conservation. Pour ce faire, des hamsters ont été suivis en

laboratoire et en mésocosme (conditions semi-naturelles).

Ces suivis ont nécessité I'adaptation et le développement de protocoles qui seront présentés dans une
premiere partie ; Méthodologie ; Suivi des hamsters en laboratoire et mésocosme. Je détaillerai dans
cette partie les mesures utilisées pour caractériser et quantifier les réponses comportementales et
physiologiques des hamsters a leur régime alimentaire, tout au long de leur cycle annuel. Les
possibilités et intéréts des suivis en laboratoire et en mésocosmes seront comparés et discutés. Les
suivis en mésocosmes ont nécessité le développement d’un panel de techniques permettant de pallier
I'accessibilité réduite aux animaux, telles qu’une approche génétique pour identifier les parents de
chaque petit, et une analyse de la température corporelle des femelles pour identifier les mises-bas.
Je détaillerai ces techniques et les connaissances de la biologie de I'espece qu’elles ont permis de

mettre a jour.

Dans les deux premiers chapitres de recherche, je présenterai ensuite les suivis réalisés pour évaluer
I'intérét nutritionnel d’associations culturales pour I’hibernation et la reproduction du hamster. Outre
I’évaluation de l'intérét d’association culturales, ces études viseront aussi a affiner nos connaissances
des besoins nutritionnels des hamsters, et a raffiner les connaissances de la biologie de I'espéce. Le
Chapitre 1 ; Tests de cultures favorables en laboratoire sera introduit par une synthéese détaillée des
résultats obtenus lors de précédents travaux menés au CNRS sur ces thématiques. Notre premiére
étude évaluera, en condition de laboratoire, I'intérét de huit régimes alimentaires aux caractéristiques
nutritionnelles variables, tous constitués de mélanges de cultures pertinents pour une exploitation en
plein champ. Cette étude aura aussi pour objectif de réaliser une premiére estimation de I'effet que
peut avoir le stade germinatif des items consommeés par le hamster, ce qui m’ameénera notamment a
discuter de I'importance de la présence d’éléments végétatifs dans I'environnement des hamsters
durant leur période d’activité. Ces considérations méneront a une seconde étude, présentée en
Chapitre 2 ; Tests de cultures favorables en conditions semi-naturelles. Cette étude a été menée en
conditions mixtes : en laboratoire pendant la période hivernale puis en mésocosmes pendant la
période d’activité. Le suivi de la reproduction en mésocosme permettra de confronter les
connaissances issues du laboratoire a des conditions plus représentatives du milieu naturel. La réponse

des hamsters aux cultures sera donc analysée comme une réponse a un environnement global enrichi.
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Sur la base des observations réalisées lors des reproductions des deux premiéres études, un troisieme
suivi visera a mieux caractériser les contraintes physiologiques qui pourraient limiter I'investissement
reproducteur des femelles en conditions semi-naturelles. Cette troisieme étude sera présentée en
Chapitre 3 ; Compromis entre maintenance somatique et reproduction des femelles. Celle-ci sera
basée sur un suivi de la reproduction en mésocosme couplé au dosage des taux d’ocytocine (hormone
maternelle), de cortisol (hormone de stress), de la balance oxydante et de la dynamique des télomeres
des femelles. Ces différents marqueurs de I'investissement reproducteur et du stress physiologique

subi par les animaux permettront de discuter du colt de la reproduction chez cette espéce.

Les différents suivis de reproduction ayant été réalisés en laboratoire et mésocosme, ceux-ci
permettront de discuter de la différence des contraintes subies par les hamsters en reproduction entre
ces deux conditions d’hébergement. Cette comparaison sera complétée par des suivis de I’hibernation
des hamsters en mésocosme, présenté en Chapitre 4 ; Hibernation en mésocosme. Ce chapitre
présentera le suivi de I’hibernation des animaux en enclos durant les hivers 2022-23 et 2023-24. lls
permettront d’étudier les liens entre comportements d’hibernation, survie hivernale et condition
corporelle a I'émergence, puis de discuter les potentielles implications en termes de dynamique des

populations.

Afin d’ouvrir nos travaux aux problématiques agronomiques, une derniere étude, centrée sur la
viabilité technique de mesures de conservation du hamster, sera présentée en Chapitre 5 : Gestion
agronomique et intérét nutritionnel des bandes refuges. Celui-ci étudiera un ensemble de mélanges
alternatifs pratiqués dans les bandes refuges de couvert diversifié pour remplacer le mélange céréale-
légumineuse-tournesol, qui génére aujourd’hui un fort mécontentement des exploitants agricoles.
Nous comparerons ainsi la pertinence agronomique (régulation des adventices) et de conservation
(provision d’un couvert végétal et d’enrichissements nutritionnels), pour discuter des alternatives les
plus favorables a proposer aux agriculteurs, tout en optimisant le bénéfice des bandes pour les

hamsters.

Pour conclure ce travail, les différents résultats seront reconsidérés par le prisme de la conservation de
I'espece dans une Discussion générale et perspectives. Je reviendrai sur les facteurs
environnementaux impactant I’hibernation et la reproduction des hamsters, et sur les conditions qui
leur sont bénéfiques. Je discuterai de la maniére dont I'environnement agricole intensif pourrait étre
altéré pour mieux correspondre aux besoins de I'espéce. Enfin, j'aborderai les autres facteurs qui
peuvent affecter la survie et la reproduction du hamster en milieu naturel, comme I’exposition aux
polluants. J'ouvrirai ensuite sur des perspectives concernant les protocoles de suivi en milieu naturel,
grace a de nouveaux outils développés dans le cadre de ma thése, et ceux qui pourraient étre

développés dans le futur.
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Suivi des hamsters en laboratoire et
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Hébergement

A. Suivis en laboratoire

Les protocoles de suivi en laboratoire sont pratiqués depuis plusieurs années et ont été raffinés par
Weitten et al. (2018), Tissier et al. (2021) et Kletty (2020). En laboratoire, les hamsters étaient hébergés
dans des cages individuelles, afin d’accommoder leur tempérament solitaire (intolérance totale des
congéneres hors-reproduction). Les hamsters étaient hébergés préférentiellement dans des cages de
type T4 : 380 x 590 x 257 mm (I x L x h, voir Fig. LABO), ou a défaut, de type T3 : 265 x 420 x 237 mm (|
x L x h). Les hamsters avaient accés a de I’eau ad libitum, a un abri en PVC, des blichettes a ronger et
de la fibre de cellulose pour faire des nids. Les variations d’éclairage étaient graduelles et synchronisées
sur la photopériode a la latitude de Strasbourg, permettant ainsi la synchronisation normale des
rythmes endogenes. La température était maintenue constante, a 20 £ 1°C pendant la phase active et
a 10 £ 1°C pendant la période hivernale, avec une transition progressive sur deux semaines entre ces

deux périodes.

e

Figure 17 : Systeme d’hébergement en cages individuelles en laboratoire.
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a. Alimentation

En laboratoire, I'hébergement individuel des animaux permet d’imposer un régime alimentaire précis
et de quantifier la consommation alimentaire. Pour cela, sur les périodes de suivi, la quantité de chaque
aliment distribué était pesée. La consommation a été obtenue en déduisant la quantité de nourriture
restante dans les cages de la quantité distribuée (converties en masse séche). Le tri des graines dans la
litiere étant tres chronophage, la quantité de nourriture résiduelle a été estimée a partir d’un
échantillon du contenu de la cage homogénéisé (environ 10%). Cet échantillon était déshydraté avant
pesée afin d’éliminer le biais lié aux variations de contenu en eau. Le contenu macro-nutritionnel des
items alimentaires a été quantifié pour les lipides (mg/g), minéraux (mg/g), et teneur énergétique
(kJ/g), puis estimée pour les carbohydrates (mg/g) et les protéines (mg/g). La valeur énergétique a été
mesurée sur des échantillons de 1 g avec un calorimetre Parr 6200 en utilisant de I'acide benzoique
comme étalon externe. Les lipides totaux ont été déterminés sur des échantillons de 1 g par extraction
dans un mélange de chloroforme : méthanol (2 : 1, v/v). La teneur en minéraux a été mesurée par
calcination compléte d'échantillons de 1 g a 450°C pendant 24 heures. Du fait d’une difficulté
technique, la quantification de I'azote n’a pas pu étre réalisée et les teneurs en protéines ont été
obtenues a partir du site de référence Feedipedia (Heuzé et al., 2017). Enfin, la teneur en glucides a été

estimée comme la partie restante de la constitution de I'échantillon.

b. Protocole de reproduction

En laboratoire, la reproduction est permise par la réalisation d’événement de reproduction. Pour ce
faire, un male et une femelle étaient placés dans une méme cage T4 enrichie de plusieurs abris, points
d’eau et stocks de nourriture durant une période de 7 a 15 jours (1 a 3 cycles estriens). Durant cette
période, les couples étaient étroitement surveillés pour étre séparés rapidement en cas de non
réceptivité des individus (entrainant des comportements agressifs impliquant un risque de blessure).
A lissue de cette période, males et femelles étaient séparés et les femelles étaient surveillées
qguotidiennement pendant 21 jours (durée maximale de gestation) pour relever la date et nombre de
petits en cas de parturition. Pour permettre le soin maternel, les petits étaient laissés dans la cage de
la mere pendant 4 a 5 semaines avant d’étre répartis dans des cages individuelles. Apres sevrage, ou si
aucune parturition n’était observée, les femelles pouvaient étre exposées a un nouveau male (non
apparenté au premier) pour initier un nouvel événement de reproduction. Pendant la reproduction,
les femelles étaient supplémentées en protéines (nature et quantité de la supplémentation variable en

fonction des études).
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B. Suivis en mésocosme

a. Structure

Les suivis en conditions semi-naturelles ont été réalisés de 2022 a 2024, a Ittenheim, dans un enclos
de 1,05 hectare subdivisé en cing sous-enclos (mésocosmes) indépendants de 0.19 (4) et 0.29 (1)
hectare (Figure 18). Cette structure étant tres différente de celle employée par Tissier et al., (2018;
enclos individuels de 16 m2), le protocole de suivi a été intégralement développé dans le cadre de la

these.

7
N
——
Sous enclos 1
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Figure 18 : Plan de I’enclos d’Ittenheim. La fleche indique la position du portail et I'emplacement du cabanon,
structure dédiée au stockage de matériel et a I'anesthésie des hamsters.

L’enclos d’Ittenheim avait pour objectif d’exposer des hamsters a un environnement semi-naturel aux
caractéristiques proches du plein champ en s’affranchissant du risque de prédation et de I'usage de
produits phytosanitaires. Les barriéres extérieures de I’enclos ont été réalisées avec des palplanches
de métal enterrées a 2 m, évitant I'entrée et la sortie d’animaux fouisseurs, dont les hamsters (2 m
correspondent a la profondeur maximale des terriers ; Nechay et al., 1977 ; Figure 19 — 2). Celles-ci
étaient surmontées d’un grillage. Le tout était couvert par un filet anti-prédation supporté par des
poteaux en métal (d’un écartement de 10 m) évitant I'entrée des rapaces (Figure 19 — 1). Les sous-
enclos étaient séparés par des murets en béton d’une profondeur de 2 m (Figure 19 — 3). La hauteur
de ceux-ci était fixée a 40 cm, hauteur rapportée suffisante pour éviter le passage des individus (Fleitz
et al., 2018). De la toile de paillage était posée a la base des murets pour éviter que la végétation ne

crée des points de passage (Figure 19 —4).
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Figure 19 : Photographie de I'intérieur de I’enclos illustrant sa structure. On peut y voir un sous enclos semé en
blé. Point d’intérét : @ Filet anti-prédation, @ Enceinte profonde de 2 m, @ Muret béton entre les sous-
enclos et @ toile de paillage.

b. Alimentation

En enclos, les ressources alimentaires disponibles étaient constituées des cultures présentes (Figure
20.B — 1 et 2), aux différents stades végétatifs qu’impliquait leur phénologie, ainsi que des adventices
(Figure 20.B - 3) et de la microfaune (arthropodes, verres, campagnols...). Durant les suivis, les enclos
ont été supplémentés 1 fois par semaine avec les graines correspondant aux cultures testées. Ceci
implique que les hamsters ont eu acces aux graines des cultures en dehors des périodes ou les celles-
ci sont en grain. Ce choix a été fait pour plusieurs raisons ; 1 —les effectifs d’animaux dans chaque sous-
enclos induisaient une densité importante qui pouvait mener a de la compétition alimentaire, ces
phénoménes densité dépendants représentant un biais expérimental, 2 - Les hamsters lachés n’avaient
pas eu |'occasion de faire des réserves I'année précédant leur lacher, alors qu’une partie de leur
consommation en milieu naturel est constituée par ces stocks de graines, 3 — les graines ajoutées
détournaient les hamsters de la consommation des semences et favorisaient donc la levée du couvert
végétal. La présence d’adventices a été évaluée visuellement en continu au fil du suivi. La présence
d’arthropodes a été évaluée grace a des pieges pit-falls. Ceux-ci sont des pots affleurant a la surface du

sol, permettant la chute de la faune épigée. Ils étaient remplis aux deux tiers d’une solution d’eau avec
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du liquide vaisselle (permettant de faire couler les arthropodes en brisant la tension superficielle) et
saturés en sel (NaCl, tuant les invertébrés par choc osmotique). Les pieges ont été couverts d’un
dispositif empéchant I'accés et chute accidentelle des hamsters, notamment juvéniles (les pieges sont
illustrés en Figure 20.A). lls étaient placés en cinq endroits dans chaque enclos pendant des sessions
consécutives d’une semaine (pratiquées a des dates variables entre les années). Le principal indicateur
utilisé a été la biomasse des organismes récoltés (en masse seche). Les contenus en lipides des
arthropodes et des principales adventices observées ont été quantifiés. Le régime alimentaire des
hamsters en enclos peut se composer de n‘importe quels items alimentaires présents en quantité
dépendante de leur sélection et consommation. Ainsi, en enclos, la quantification exacte de la
consommation alimentaire et de I'apport nutritionnel est impossible. Les conclusions seront donc

basées sur les caractéristiques globales de I'environnement des hamsters.

Figure 20 : (A) un piége pit-fall placé dans un des sous enclos. Ici, le couvercle est ouvert pour montrer le pot au

fond duquel se trouve la solution de collecte. En temps normal, la fermeture de celui-ci empéche la pluie et les
hamsters d’accéder au pot tout en permettant le passage de la faune épigée. (B) Couvert végétal en enclos. Un
pied de chénopode (3) commence a grainer dans un couvert de mais (7) et de haricot lablab (2).

c. Protocole de capture

En enclos, le suivi des animaux a été permis par des captures (Voir Figure 21.A) hebdomadaires, ou
bihebdomadaires durant le pic de reproduction. Les captures ont été pratiquées de nuit, aux terriers,
grace a des piéges a rongeurs non-létaux appatés avec des items appétants (petites portions de pomme
ou de melon ; voir Figure 21.B - 2). Les captures étaient optimisées grace a un suivi de I'activité des

différents terriers au travers d’un roulement de piéges photographiques (Voir Figure 21.B - 3) et
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d’antennes terrier RFID (dispositif relevant le numéro de puce des individus qui le traversent ; voir
Figure 21.B—1). Lors des captures, les juvéniles capturés pour la premiere fois étaient anesthésiés (voir
protocole d’anesthésie ci-apres) pour étre identifiés a I’aide d’une puce RFID, pesés, mesurés et sexés.
Les juvéniles déja identifiés étaient uniquement pesés, comme les adultes. Les individus capturés
étaient ensuite isolés dans des boites en bois jusqu’a la fin de la session de capture (maximum 6 h),
avant lacher au terrier de capture, pour éviter leur recapture dans la méme soirée. Pour éviter qu’ils
ne se reproduisent, les juvéniles dépassant une masse seuil (140 g en 2022, 160 g en 2023) étaient
rapatriés au laboratoire. Les captures et les données issues des antennes terriers ont permis de mettre
en évidence que certains animaux arrivaient a passer d’un enclos a I'autre. Dans ce cas, les males
étaient replacés dans leur enclos d’origine, tandis que les femelles, potentiellement allaitantes, étaient
laissées sur place. Les phénomenes de dispersion ont été suivis grace aux captures et aux antennes

RFID, et ont été systématiquement pris en compte dans les analyses.

o'z

Figure 21 : (A) Un hamster capturé. Crédit : Nicolas Busser. (B) Dispositifs de suivi autour d’un terrier. @ Une
antenne terrier RFID (antenne et boitier), @ Un piege de capture et @ Un piege photographique autour d’un
terrier de hamster. Les antennes RFID et pieéges photo étaient employés en roulement, I'activité d’un terrier étant
suivie environ une fois par mois.

d. Estimation de la pollution rémanente en enclos

Aucun traitement n’a été appliqué dans I'enclos pendant nos suivis. Afin d’évaluer la présence
éventuelle de polluants rémanents dans le sol de I’'enclos, des échantillons ont été prélevés dans
chaque sous-enclos, en surface et dans les déblais a la sortie de terriers de hamsters (représentatifs du
sol en profondeur) le 8/11/2023. Chaque échantillon était constitué de trois préléevements de sol

mélangés. Les échantillons ont été analysés par la plateforme Plant Imaging & Mass Spectrometry
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(PIMS) de I’Université de Strasbourg (protocole de spectrométrie ciblée, recherches de polluants
hydrophobes et hydrophiles). Les profils de polluants étaient similaires entre les sous-enclos (Figure
22.A et C) et entre surface et déblais (Figure 22.C). Des effets éventuels de ces polluants sur la biologie
des hamsters seraient donc similaires entre les différents sous-enclos. La plus grande famille de
polluants identifiés correspondait aux hydrocarbures aromatiques polycycliques (HAP) qui sont
caractéristiques des zones routiéres et des sols apres travaux (Bouchez et al., 1996). Les autres
polluants correspondaient majoritairement a une rémanence de pesticides employés en plein champ,

notamment des fongicides, des insecticides et des herbicides (Figure 22.B, DRAAF, 2021).
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Figure 22 : (A) Diagramme de Veen illustrant le nombre de composés communs aux différents sous-enclos (en
surface), Figure de Claire Vilette (B) Doses d’intrants par fonction entre 2017 et 2019 en Grand Est (DRAAF Grand-
Est, 2021) (C) Nombre de composés identifiés par fonction entre les sous enclos et prélevements. Figure de
Claire Villette (PIMS).
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Suivi

A. Manipulations et implants

Chez le hamster commun adulte, la masse corporelle est un bon proxy de leur condition corporelle
(Tissier et al., 2016), et celle-ci a donc été mesurée aux différents points clef du cycle de vie du hamster
(avant et aprés hibernation, au fil de la reproduction...). Chez les juvéniles, nous avons également suivi
la croissance par des mesures de taille du corps (depuis le museau jusqu’a la base de la queue), lorsque
ceux-ci étaient anesthésiés pour identification. Ceci a été réalisé dans les études en enclos (Chapitres
2 et 3) mais pas en laboratoire (Chapitre 1). Dans les travaux présentés ici, les manipulations pouvant
induire une douleur (prélevement biologique, pucage ...) ont a été pratiquées en anesthésie gazeuse
sous l'isoflurane (1.5 a 5% dans 1.2 L/min d’air) comme pratiqué par Weitten et al. (2018), Tissier et al.

(2021), et Kletty (2020).

L'intégralité des animaux suivis dans le cadre de cette these A
étaient identifiés avec des puces RFID individuelles (Figure
23.A). Cette méthodologie d’identification est courante dans
les études portant sur les vertébrés sauvages et induit peu ou B
pas de conséquences néfastes (Gibbons and Andrews, 2004).

Les puces étaient implantées en sous-cutané au niveau de la

nuque des hamsters aprés désinfection du plan cutané a
I'alcool vétérinaire. Les juvéniles étaient pucés au sevrage (en 10 mm
laboratoire) ou a la premiére capture (en mésocosme).

Figure 23 : (A) Une puce RFID et
(B) un iButton® (avant enrobage
été réalisé grace a des enregistreurs de température (iButton®, de cire biocompatible).

Chez certains adultes, le suivi de la température corporelle a

ref. DS1922L, Maxim Integrated ; Figure 23.B). Les iButtons ont

été implantés chirurgicalement dans la cavité abdominale, enrobés de cire biocompatible selon la
procédure décrite par Weitten et al (2018). Le poids d’un iButton enrobé est de 4g, soit 1.5% de la
masse d’un hamster adulte. La récupération des données nécessite le retrait des iButtons en fin de
suivi, ce qui a été réalisé en suivant la méme procédure. Cette procédure est pratiquée en routine au
laboratoire (Weitten et al., 2018, Tissier et al., 2021, Kletty, 2020), et est bien supportée par les
hamsters, qui cicatrisent habituellement en quelques jours. Les iButtons enregistrent la température
avec une résolution de 0.06°C. La fréquence des enregistrements est limitée par la mémoire des

iButtons, et a été adaptée en fonction des différents suivis.
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B. Méthodes de suivi de 'hibernation

L’hibernation des hamsters est étudiée grace aux suivis de leur température corporelle. Les torpeurs
sont identifiables comme les périodes ou la température corporelle des hamsters chute sous un seuil
fixé a 30°C (Siutz et al.,, 2017, 2018). La durée de cet état permet de différencier les torpeurs
journalieres (moins de 24h), qui peuvent survenir hors hibernation, et les MDT (Multi-day-torpors ; plus
de 24h), qui sont caractéristiques de |’hibernation. L’analyse des températures permet aussi
d’identifier les dates de début et de fin d’hibernation, de quantifier la durée moyenne des torpeurs et
des réveils, le temps total passé en torpeur, etc. Ces différents facteurs seront mis en relation avec

I’évolution de la condition corporelle durant I’hibernation.

En laboratoire, I’'hébergement des hamsters en cage ne permet pas d’observer les comportements
d’'immergence et d’émergence. La phénologie de la saison hivernale est donc approximée aux dates de
premiére et derniére torpeurs. A I'inverse, en mésocosme, ces dates sont observables a travers la
cessation et la reprise de I'activité hors-terrier. Ainsi, le décalage entre derniere torpeur et la date
d’émergence permet de mettre en évidence la période post-hibernation. A titre exploratoire,
I’évolution de la température corporelle sera aussi employée pour estimer la profondeur de

I’hibernaculum de hamster en mésocosme. Cette méthodologie sera détaillée en Chapitre 4.

C. Méthodes de suivi du succes reproducteur

Le succes reproducteur individuel a été quantifié comme le nombre de petits sevrés au fil de la saison
active. Ce succes est dépendant du nombre de portées réalisées, du nombre de petits par portée, et
de la survie de ceux-ci jusqu’au sevrage. Dans le cas des études en enclos, ol les animaux peuvent se
reproduire librement, un autre facteur clef est la temporalité des portées. La date de premiére portée
peut étre représentative de la qualité de I’hibernation, des femelles en meilleure condition entamant
la reproduction plus tot (Franceschini-Zink and Millesi, 2008; Siutz et al., 2017). La date de derniéere
portée impactera quant a elle le temps qu’auront les juvéniles et les adultes pour se préparer a

I’hibernation suivante. La date des portées sera donc analysée en mésocosme.

Néanmoins, la moindre accessibilité des animaux en mésocosme ne permet pas une observation
directe des mise-bas comme en laboratoire. Différentes méthodes présentées ci-dessous ont donc été

développées et employées pour affiner la quantification du succés reproducteur en mésocosme.
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a. Génotypage et Parenté

En mésocosme, les liens de parenté ont été établis grace au génotypage de I'intégralité des individus,
réalisé en collaboration avec le Laboratoire d'Ethologie Expérimentale et Comparée de I'université
Sorbonne Paris Nord. L’extraction d’ADN a été réalisée sur des échantillons prélevés avant lacher pour
les adultes, et a I'occasion du pugage pour les juvéniles. En 2022, des poils ont été prélevés pour
extraction de I’ADN des bulbes. Si cette pratique impactait peu les animaux, le traitement des poils
s’est avéré chronophage et I'extraction d’ADN laborieuse. Lors des suivis suivants, le prélevement d’un
petit triangle de peau en extrémité de l'oreille a donc été préféré. Ceci permettait par ailleurs de
différencier les animaux pucés des non-pucés sur les clichés pris par les pieges photographiques. L’ADN
a été extrait via une méthode standard de salting-out (Hue et al., 2012; Rivero et al., 2006). Les
échantillons ont été digérés avec de la protéinase K pendant la nuit. L'ADN a été précipité dans de

I'isopropanol a -20°C avant d'étre solubilisé dans de I'eau stérile.

Le génotypage a été réalisé par amplification de quinze microsatellites décris par Neumann and
Jansman (2004) et Jakob and Mammen (2006). L’amplification par PCR a été réalisée en suivant le
protocole décrit par Reiners et al. (2014). Celle-ci a été faite selon trois combinaisons de loci ; Mix 1 :
Ipk 01, Ipk 12, Ipk 05, Ipk 07, Ipk 09 et Ipk 06, Mix 2 : Ccru 15, Ccru 3, Cecrp 20 et Cerp 10, Mix 3 : Cerp
11, Ccru 4, Ipk 02, Ccrp 17 et Cerp 19. En raison d’une faible amplification du locus Ipk 06, celui-ci a été
amplifié seul et ajouté ultérieurement au mix 1 (1:1 v/v). Les échantillons amplifiés ont été génotypés
a l'aide d'un séquenceur automatisé ABI 3100 (Applied Biosystems). En cas de résultats d'amplification
infructueux ou incohérents (inadéquation entre un juvénile et I'intégralité des couples de parents), une
nouvelle extraction et amplification ont été réalisées. Ainsi, 99,9 % des loci ont été génotypés en 2022
et 97.5% en 2023. Les résultats d’amplification ont été notés a l'aide de PeakScanner v1.0 (Thermo

Fisher Scientific).

Les liens de parenté ont été estimés a l'aide du logiciel Cervus v3.0.7 (Kalinowski et al., 2007). Les
simulations de filiation étaient basées sur I'édition d’un jeu de 10000 juvéniles hypothétiques, en
considérant une probabilité d'erreur de génotypage a 1% et aucune chance que des parents inconnus
aient participé a la reproduction. Pour pallier au phénomeéne de dispersion entre les sous enclos, tous
les adultes ont été considérés comme parents potentiels de tous les juvéniles. Le cadre expérimental
fermé, et la certitude de connaitre 100% des parents potentiels, ont rendu les assignations
extrémement fiables. Cette fiabilité est illustrée par le fait qu’aucun juvénile n’ait été attribué a des
parents morts (n’ayant jamais été recapturés) par le logiciel. En 2022, I'intégralité des juvéniles (n =
320) ont pu étre assignés avec un niveau de confiance de 97%. En 2023, les juvéniles ont été attribués

avec une confiance de 95% (113 sur 170) et 80% (57 des 170).
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b. Multi-paternité

La possibilité de multi-paternité (i.e. que des petits d’'une méme portée aient des peres différents) a
été démontrée chez plusieurs rongeurs (Mus domesticus, Dean et al., 2006 ; Rattus sp., Miller et al.,
2010). Chez le hamster commun, celle-ci n’a été vérifiée que dans une étude, qui a identifié la paternité
d’a minima deux péres chez 15 feetus prélevés dans un cadavre de femelle gestante (n = 1 ; Surov et
al.,, 2019). Néanmoins, la démonstration semble incompléte, les génotypes paternels et maternels,
ainsi que ceux de certains petits étant manquants, et des amplifications n’ayant pas été effectuées pour
vérifier les alléles particuliers. Par ailleurs, cette étude portait sur des hamsters habitant un
environnement périurbain, ce qui semble impacter largement leurs comportements reproducteurs
(Surov et al.,, 2019). La possibilité de multi-paternité restait donc a valider pour confirmer nos

assignations génétiques.

Lors des études menées en enclos, il a été fréquent que certains petits attribués a une méme portée
soient de peéres différents. Par exemple, sur les 54 portées observées en 2022, 25 étaient mono-
paternelles, contre 29 multi-paternelles (de 2 a 4 péres assignés). Pour valider ces assignations, la
possibilité physiologique et comportementale de production de portées multi-paternelles en
environnement semi-naturel nécessitait donc d’étre vérifiée. Ceci a pu étre fait grace au rapatriement
de trois femelles gestantes lors de I'expérience présentée en Chapitre 4 (suivi de I’hibernation 2023-
24). Avant rapatriement, ces femelles avaient été exposées en enclos a la présence de 12 males. Une
fois en laboratoire, celles-ci ont donné naissance a des portées de 8 (portée A), 6 (portée B) et 11 petits
(portée C) qui ont été génotypés. La Table 1 compare les génotypes des 25 juvéniles, 3 meres et des 6
péres retenus (sur les 12 potentiels) mesurés dans le cadre des tests de multi-paternité, pour 6 des 15
loci étudiés. Les valeurs indiquent la longueur des alléles (en paires de bases, les valeurs manquantes
sont indiquées par un x). Les alléles issus des méres (avec certitude) sont grisés, mettant en avant les
alléles apportés par les peres. Ceux-ci sont regroupés dans les lignes “Alléles paternels”. La multi-
paternité est vérifiée si un minimum de trois alléles a été apporté par les peres pour un locus donné
(cas en gras dans la table), des péres diploides ne pouvant en apporter que deux. Ainsi, plusieurs péres
ont contribué aux portées A et B. L’analyse des génotypes des 12 peres potentiels révele que la portée
A était tri-paternelle et la portée B bi-paternelle. La portée C'était quant a elle mono-paternelle. Ces
résultats confirment que les hamsters sont capables de réaliser des portées multi-paternelles en enclos

et valident la cohérence des assignations génétiques obtenues dans nos études.
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Table 1 : Génotypes des individus étudiés dans le cadre des tests de multi-paternité.

Locus : Ipk12 Ipk 09 Corp 3 Corp 20 Corp 10 Corp 19
Mére 106 108 181 185 203 203 164 164 152 158 132 132
Juvl (PEreB) 106 177 207 158 158 132
Juv 2 (PéreA) 108 177 203 164 158 130
Juv3 (PEreB) 106 177 203 158 158 132
Juvd (PEreB) 106 177 203 164 158 132
Juvs (Pére A) 108 185 203 160 152 130
: Juve (PEreC) 108 181 207 164 152 158 132
‘ﬁ Juv7 (PEreB) 106 108 177 207 164 158 128
£ Juv g (PEreB) 106 108 X X 203 164 158 132
Allgles Paternels 106, 108 177, 181, 185 203, 207 158, 160, 164 152, 158 128, 130, 132
Pére A 108 108 177 185 203 203 160 164 152 158 130 132
PEreB 106 106 177 181 203 207 158 164 158 158 128 132
PéreC 106 108 179 181 207 207 164 164 152 158 132 132
Mére 108 108 179 181 203 207 164 164 152 156 128 132
Juvl (P&reE) 106 179 207 164 156 128
Juv 2 (P&reF) 106 177 199 164 158 128
Juv 3 [PéreF) 106 179 181 199 164 152 156 128 132
- Juv4 [PEreF) 108 181 199 164 152 128 132
= Juv s [PEreF) 106 177 199 164 158 128
E Juv e [PEreE) 108 181 203 164 158 128 132
Allgles Paternels 106, 108 177, 179, 181 199, 203, 207 164 152, 156, 158 128
PérekE 106 108 179 181 203 207 158 164 156 158 128 128
PereF 106 108 177 181 199 199 164 164 152 158 128 130
Mére 106 108 181 185 203 207 158 164 152 158 128 128
Juvl (PéEreG) 106 108 181 185 199 156 152 158 132
Juv?2 (PEreG) 106 108 181 185 199 156 152 158 132
Juv 3 (PEreG) 106 108 181 185 199 156 152 158 132
Juvd (PéreG) 106 108 181 203 207 156 158 132
Juvs (PEreG) 106 108 185 207 158 152 132
o Juve (PEreG) 108 181 199 156 158 132
H Juv7 (PEreG) 108 185 203 207 158 164 152 132
E Juv g (PéreG) 106 108 181 207 156 158 132
Juvg (PéreG) 106 181 185 199 158 152 158 132
Juv 10 (P&reG) 106 108 181 199 158 158 132
Juv1l (PEreG) 106 181 185 199 156 152 158 132
Allgles Paternels 106, 108 181, 185 199, 207 156, 158 152, 158 132
Pére G 106 108 181 185 199 207 156 158 152 158 132 132
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c. Mise-bas

L'approche génétique permet d’attribuer chaque petit a un couple d’adultes et donc d’évaluer leur
succes reproducteur annuel. Néanmoins, I'obtention du détail de leur reproduction nécessite aussi
d’estimer les dates de mise-bas des femelles. Chez certaines espéces, la mise-bas a été mise en lien
avec une évolution caractéristique de la température corporelle. Chez le rat par exemple, une réduction
de la température corporelle moyenne et de I'amplitude des variations circadiennes sont observées
pendant la gestation. La parturition entraine quant a elle un pic de température corporelle (Rattus
norvegicus, Fewell, 1995). Ceci a aussi été validé chez les écureuils arctiques en conditions naturelles
(Urocitellus parryii, Williams et al., 2011). Les hamsters étant équipés de iButtons, nous avons donc

cherché a savoir si ceux-ci pourraient permettre d’identifier les parturitions.

Pour ce faire, 4 femelles ont été équipées de iButtons avant leur reproduction en laboratoire. Les
iButtons ont été paramétrés de maniére identique a ceux déployés sur les femelles lachées en enclos
(un point tous les 2h15 a une résolution de 0.06°C). Trois des quatre femelles ont été exposées a deux
événements de reproduction (présence d’un male pendant 7 jours, période représentée par des points
bleus sur la Figure 24). Ces femelles ont mis bas. L’évolution de la température corporelle des femelles
en fonction du temps, et de la période de présence des males et des juvéniles, est représentée sur la
Figure 24. Si la variabilité journaliére de la température corporelle des femelles semble effectivement
impactée par la gestation, elle semble I'étre également par la présence du male. Ceci est notamment
visible chez I'individu 4. Lors du premier événement de reproduction, la présence du male a induit une
augmentation de la température corporelle moyenne ainsi qu’une réduction de la variabilité
journaliere, sans mise-bas par la suite. Le pic observé a la mise-bas (élévation soudaine d’1°C) a donc

été conservé comme étant le signal le plus fiable qu’une mise-bas a eu lieu.

Femelles suivies () Controle; (@ Femelles exposées a d§>UX
en laboratoire: Pas d’évenement @ évenements de reproduction
de reproduction chacune. Une portée est née du

premier (n=10 petits dans les

° . .
Femelle seule deux cas) et a été menée

® Présence d’un male O Femelle ~ exposée a  deux jusqu’au sevrage a quatre
événements de reproduction. Une semaines.
@ Parturition observée portée est née du second. Les

petits (n=5) sont morts dans les

@ Présencedejuvéniles . .
) premiersjours.

Figure 24 : Moyenne journaliére de température corporelle de 4 femelles suivies en laboratoire pendant la
saison de reproduction. Les barres indiquent la variabilité (calculée en erreur standard a la moyenne - SEM). Des
parturitions ont été observées pour 3 femelles, comme décrit dans la légende.
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Figure 25 : Moyenne journaliere de température corporelle de 3 femelles suivies en mésocosme pendant la
saison de reproduction. Les barres indiquent la variabilité (calculée en erreur standard a la moyenne - SEM). Les
points oranges indiquent les dates de parturition déduites des pics de température (respectivement 2, 3 et 4
mises bas).
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Les iButtons imposent la recapture des animaux pour que les données de température puissent en étre
extraites. Ainsi, les données n’ont pu étre récupérées sur les animaux disparus (le plus probablement
morts dans les terriers). Les données ont pu étre obtenues sur 27 des 32 femelles en 2022, et sur 20
des 32 femelles en 2023. En enclos, les profils de température corporelle sont apparus plus stables
gu’en laboratoire. Ceci est probablement di a un milieu aux caractéristiques plus constantes qu’en
laboratoire (pas de dérangement autre que les captures, présence des males constante, possibilité de
retrait dans les terriers...). Les variations observées autour des parturitions estimées ont donc été
encore plus claires. La Figure 25 présente I'exemple de 3 femelles type, considérées comme ayant eu

respectivement 2, 3 et 4 portées en mésocosme.

En enclos, les femelles ont eu la possibilité d’exprimer des comportements naturels, comme le fait de
sortir du terrier aprés avoir mis bas pour s’accoupler. Celles-ci ont donc pu s’accoupler durant leur
cestrus post-partum. Cela est impossible en laboratoire, ou I'on ne peut mettre un male en présence
d’une portée sans risquer la mortalité de celle-ci. En enclos, cela a permis a certaines meres de réduire
I’écart entre deux portées a la durée minimale de la gestation. En 2022, cela a mené a jusqu’a 4 portées
en une saison (3°™ femelle de la Figure 25) séparées d’environ 4 semaines. La possibilité qu’une
femelle produise plus de 3 portées par an était détaillée dans la littérature datant d’avant 1975
(Samosh, 1975). Ce résultat n’est donc pas étonnant vis-a-vis de la biologie de I'espéce. Par contre, il
est largement supérieur au tres faible nombre de portées rapporté pour les populations sauvages
actuelles (1.6 portée par femelle a I’échelle globale, 0.8 localement ; Surov et al., 2016 ; Kourkgy and

Eidenschenck 2015). Cet aspect sera discuté dans le Chapitre 2.

d. Attribution des dates de naissance

La génétique et I'analyse des températures corporelles ont donc permis d’estimer la parenté et date
de mise-bas des meéres. L’attribution d’une date de naissance a chaque petit a été réalisée grace a leur
masse a la premiere capture (méthode employée pour le suivi de 2022, trop peu de iButton ayant été
récupérés en 2023). La masse a la naissance a été fixée a 6 g sur la base de mesures effectuées sur des
portées nées en laboratoire (moyenne a 5.9 + 0.2, n = 12 petits issus de 2 portées). Les petits dont la
date de naissance était slre - ceux nés d’une mere ayant eu une seule portée, ou capturés pour la
premiere fois avant la troisieme semaine suivant la date de seconde mise-bas (donc trop t6t pour que
la seconde portée ait déja été sevrée ; 108/320 petits en 2022) — ont été utilisés pour déterminer une
croissance moyenne par sous-enclos et par sexe. Cette croissance moyenne a ensuite été utilisée pour
identifier la date de parturition étant la plus probable pour les autres petits (méthode illustrée en
Figure 26). Ce faisant, la prise de masse des petits a été assumée linéaire dans les premiéres semaines

de vie, ce qui est une approximation soutenue par la littérature (Vohralik, 1975) et par le fait
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Figure 26: lllustration de la méthode d’attribution des dates de naissance. Moyenne journaliére de
température corporelle d’'une femelle ayant eu trois portées. Masse de la mére a partir du lacher en enclos (19
avr.) et des juvéniles au fil des mois. Les juvéniles a date de naissance sire (en vert) ont été utilisés pour établir
la croissance moyenne par régime et par sexe (ligne jaune). Ces croissances ont été utilisées pour estimer la date
de naissance la plus probable des animaux nés plus tard (point jaunes).
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que la vitesse de prise de masse (en gramme par jour) est apparue équivalente entre la naissance et la
premiére capture, et entre la premiéere capture et les captures suivantes. Cet aspect, et la méthode

d’attribution des dates de naissance en général, seront discutés en détail dans le Chapitre 2.

Synthese

Les méthodes présentées ici permettent donc de quantifier divers aspects des réponses physiologiques

des hamsters au fil de leur cycle annuel. Celles-ci sont synthétisées dans la Figure 27.

L'intérét principal d’'une étude en laboratoire est qu’elle permet un controle important de
I’'environnement auquel les animaux sont soumis. Leur suivi est grandement facilité par leur
accessibilité. Ainsi, dans notre cas, les conditions contrélées permettent notamment la quantification
précise de I'apport nutritionnel de chaque individu. Néanmoins, ces conditions impliquent un régime
alimentaire restreint en termes de diversité. Par ailleurs, la période de reproduction et le partenaire
sont imposés, ce qui ne permet pas de mesurer un réel succes reproducteur annuel, et contraint les

dates des portées.

A linverse, les conditions semi-naturelles permettent une consommation alimentaire et une
reproduction libre de contraintes. Néanmoins, la quantification exacte de |'apport alimentaire est
impossible, ce qui rend les conclusions sur les besoins nutritionnels de I'espéce plus délicates. Par
ailleurs, I'accés aux portées étant impossible, la mortalité avant sevrage ne peut étre évaluée, et le
nombre de petits sur lequel est basé la quantification du succes reproducteur est le nombre de petits

capturé a la sortie des terriers.
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Figure 27: Récapitulatif des mesures réalisées en fonction des conditions d’expérimentation.
Les \/ indiquent les mesures effectuées. Les mesures barrées indiquent celles que les conditions
d’expérimentation ne permettent pas de quantifier.
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Figure 28 : Chronogramme expérimental du projet de thése.
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Les suivis présentés dans cette these ont été conduits de 2019 a 2024, comme présenté par le
chronogramme ci-dessus (Figure 28). Le suivi de 2019, présenté en Chapitre 1, a été conduit dans le
cadre de la thése de Florian Kletty et de mes travaux de fin de master, et analysé dans le cadre de ma
thése. Les Chapitres 2 et 3 ont mobilisé deux stagiaires de Master 2, Aurélie Saussais et Roméo Belardi,
encadrés dans le cadre de ma thése. Le Chapitre 5 porte sur les travaux menés par Martin Quignard
dans le cadre de son stage de fin d’études effectué a la chambre d’Agriculture d’Alsace, co-encadré

dans le cadre de la thése a travers une collaboration avec le CNRS.
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- Chapitre 1-

Tests de cultures favorables en
conditions de laboratoire

Les données présentées dans ce chapitre
ont été acquises dans le cadre de la
these de Florian Kletty et mon propre
stage de fin d’études en 2019.
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|. Les associations de cultures

Pour diversifier I'environnement agricole, I'une des pistes prometteuses est le développement des
associations de cultures. Les associations mélangent une variété d’espéces qui peuvent étre exploitées
simultanément sur une méme surface. Les associations de cultures ont été identifiées comme
bénéfiques agro-écologiquement (Mousavi and Eskandari, 2011), de par la pérennisation du couvert
végétal, la dynamisation du sol, et la régulation des adventices qu’elles permettent (Bedoussac et al.,
2015). De plus, par compétition, ou commensalisme, la présence d’une variété d’espéces peut
entrainer un bénéfice de croissance. Les associations céréales-légumineuses par exemple augmentent
la part en protéines des céréales, et peuvent mener a une augmentation des rendements totaux par
hectare (Bedoussac et al., 2015). Agronomiquement, la mise en association de cultures est permise par
des itinéraires techniques alternatifs. Le co-cropping par exemple, consiste a mélanger diverses
cultures poussant simultanément (Bedoussac et al., 2015). Le relay-cropping correspond au semis
d’une culture de printemps dans un couvert d’hiver déja établi. Au moment de la récolte de celui-ci, la
culture de printemps déja implantée assure un couvert et poursuit son développement (Tanveer et al.,
2017). L’exploitation de ces associations nécessite des machines spécifiques (trieuse a graines, barre
de fauche surélevée...), et des techniques qui gagnent en complexité avec le nombre d’espéces
cultivées. Ainsi, la majorité des mélanges de cultures associent deux espéces. Alternativement, une
valorisation du couvert en ensilage (broyat pour I'alimentation des animaux d’élevage) permet de
s’affranchir du besoin de trier les différentes graines et les tissus verts. Une association bénéfique pour
le hamster peut aussi étre implémentée sous forme de cultures séparées, alternées a petite échelle, si
les capacités techniques ne permettent pas de co- ou relay-cropping. Dans ce contexte, nous avons
testé diverses associations culturales sur I’hibernation et la reproduction du hamster commun. Pour
caractériser finement I'effet des régimes, ceux-ci ont d’abord été étudiés en laboratoire, a I'image de
ce qui avait été fait dans les études de Tissier et al. (2021) et Kletty (2020) dont les résultats sont

présentés dans les Tables 1.1 et 1.2.
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. Intérét Hibernation Succes Phénologie
Association

nutritionnel 16déc—8 mars | Reproducteur des cultures
Lipides : ~ Torpeur : <
~\/
Protéines : 4 | Masse : + ~ NS
-20g 1 petit/Q

Lipides : < Torpeur : -

X S\
~

Protéines : ~ Masse : ~ /

-40 g 0 petit/?

Lipides : 4 Torpeur : =

X K7

Protéines : a~ Masse : = NS
-65g 0 petit/?
Lipides : ~ Torpeur : =

X

Protéines : 4 | Masse: =

0 petit/?
-60g et
Lipides : + Torpeur : <+
Protéines: ~ | Masse : +
. 0,5 petit/?
Mais - Tournesol -208
Lipides : + Torpeur : <+
Protéines : ~ | Masse : +
0,5 petit/?

Mais - Radis -358

Table 1.1 : Synthese de I'effet des régimes observé par Tissier et al. (2021). Le succes reproducteur est exprimé
en nombre moyen de petits sevrés par femelle.

Tissier et al. (2021) ont étudié des mélanges a base de mais et de blé, associés a du soja, tournesol ou
radis. La période de suivi hivernal a été fixée du 16 décembre au 8 mars (82 jours). Le nombre de
tentatives de reproduction auxquelles chaque femelle a été exposée n’est pas détaillé. En reproduction,
les femelles ont eu un apport en protéines supplémentaire de 5g de ver par jour. Le succes
reproducteur indiqué dans ces tables est la moyenne du nombre de petits produits par chaque femelle,
en tenant compte des femelles n’ayant pas mis bas (contrairement a ce qui est présenté dans I'article

n’analysant que les portées nées).
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-10 g 0 petit/Q
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10 g 0 petit/?

Clza - Sarazin

Table 1.2 : Synthése de I’effet des régimes observé par Kletty et al. (2020). Le succés reproducteur est exprimé
en nombre moyen de petits sevrés par de femelle.

Kletty (2020) a testé des mélanges de mais-pois, blé-pois, colza-féverole et colza-sarrazin. Le suivi
hivernal a été fixé du 10 octobre au 19 mars (160 jours). Les femelles ont eu trois opportunités de
reproduction. La supplémentation protéique a été dispensée en luzerne ou vers (moitié des effectifs
de chaque groupe). La luzerne n’a pas suffi a permettre la reproduction (aucun petit sevré dans chaque
groupe). Les résultats présentés dans la Table 1.2 correspondent au succes reproducteur des femelles

supplémentées en vers.

Les différences de protocoles ne permettent pas de comparer les résultats entre ces deux études.
Néanmoins, la reproduction a été extrémement faible dans les deux cas. De la méme maniére, la
dynamique de masse observée dans ces deux études pendant I’hiver est trés différente, ce qui peut
étre attribué a la différence de temporalité du suivi (82 contre 160 jours). L’étude de Tissier et al. (2021)
a mis en évidence un important effet du régime sur les caractéristiques de I’hibernation. Une réduction
de I'emploi des torpeurs était directement liée a une gain de masse plus important pendant I’hiver et

un meilleur succés reproducteur, ce qui était notamment le cas dans le régime blé-soja.
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Un aspect complémentaire de ces études est qu’elles illustrent comment une méme culture peut avoir
des effets variables en fonction de son complément. Si le soja associé au blé permet la meilleure
reproduction, ce n’est pas le cas lorsqu’il est associé a du mais (Tissier et al., 2021). Dans ce dernier
cas, le succes reproducteur nul était di a I'infanticide des petits par les méres, un comportement
similaire a celui observé chez les femelles carencées en vitamine B3. Malgré un contenu riche en lipides
et en protéines, le soja n’est donc pas adapté pour compenser un manque de vitamine B3 dans

I’alimentation.

Ces résultats soulignent le besoin de tester les associations avant d’envisager une implémentation en
plein champ. Dans cette optique, la premiére étude présentée ici vise a identifier d’autres associations
prometteuses. Celles-ci ont été élaborées sur consultation de la chambre d’agriculture et de la
communauté des exploitants agricoles, I'objectif étant que leur viabilité technique et leur intérét
économique favorisent leur potentielle application en plein champ. Les mélanges suivants ont ainsi été
testés: du tournesol (Helianthus annuus) supplémenté d’avoine (Avena sativa), de sarrazin
(Fagopyrum esculentum) ou de pomme de terre (PdT ; Solanum tuberosum), du mais (Zea mays)
supplémenté de pois (Pisum sativum) ou de haricots (Phaseolus vulgaris), et le mélange de blé (Triticum
sp.) et de soja (Glycine max) comme contréle positif. Enfin, étant une culture hautement rentable et
une demande particuliere des agriculteurs qui y trouvaient historiquement beaucoup de hamsters, la
betterave sucriere (Beta vulgaris) a aussi été testée pendant I’hibernation, avant un régime blé-soja en
reproduction. Cette étude a été menée en laboratoire, et les régimes donnés sous forme de graines et
tubercules. Dans la nature, cela est représentatif de I'alimentation des hamsters consommant les
réserves alimentaires réalisées I'année précédente. Toutefois, les hamsters bénéficient aussi d’un
apport en matiere fraiche durant la saison de reproduction, voire méme pendant I’hibernation si leur
stock de graines germe dans le terrier. Pour tester I'impact que peut avoir ce facteur, un dernier régime

a base de blé germé a été testé.

En termes d’intérét nutritionnel pour le hamster, le tournesol est tres riche en lipides, tandis que les
légumineuses associées au mais sont riches en protéines. Le soja est a la fois riche en protéines et en
lipides, tandis que la betterave est surtout riche en glucides et en eau (Voir Table 1.51). Nous avons
prédit que les associations de cultures permettant un apport lipidique plus élevé (régimes tournesol-
supplément et blé-soja) induiraient une réduction du temps passé en torpeur au profit des réveils, en
association avec une consommation alimentaire plus importante. Cet effet devrait étre lié a une
meilleure condition corporelle en fin d'hibernation comme décrit par Tissier et al. (2021). Les hamsters
présentant une meilleure condition corporelle a la fin de I'hibernation devraient présenter un succes
reproducteur plus élevé. Le succes de la reproduction devrait bénéficier directement des associations
de cultures apportant une plus grande quantité de protéines pendant la période de reproduction (mais-

supplément et blé-soja).
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Lay Summary

This study aims at identifying agricultural practices suitable for the conservation of the common
hamster, an endangered farmland species. The effects of eight technically and economically promising
crop associations were tested on hamsters’ hibernation and reproduction. Results highlight the

benefits of balanced diets, identifying the wheat and soybean mix as the most promising.
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Abstract

Modern production-oriented farming has led to a decline in agricultural biodiversity. In Europe, one
example of concern is the common hamster Cricetus cricetus, a hibernating rodent once largely
distributed in farmlands and now listed as Critically Endangered. The decline of this species is tied to a
significant decrease in hamsters’ body mass at emergence from hibernation and in reproduction rate.
Previous work has shown that monocultures of maize and wheat, which induce severe nutrient

deficiencies, are a major cause of this phenomenon.

To prevent such deficiencies, we tested in controlled conditions the effect of eight nutritive diets on
hamsters’ hibernation and reproduction. Diets were selected for their nutritional content and based
on farmers’ consultation. We tested three lipid-rich associations (oat-sunflower, potato-sunflower and
buckwheat-sunflower), two protein-rich associations (maize-bean and maize-pea) and an intermediate

one (wheat-soybean), as well as sprouted wheat and sugar beet.

Hamsters fed the lipid-rich diets showed a better body condition at the end of hibernation. However, a
low reproductive success was recorded in all groups, with only 17% of reproductive trials leading to
birth. Nonetheless, the amount of protein ingested by the mothers before reproduction increased birth
probability while pups’ survival to weaning was positively correlated to mothers’ body condition.
Overall, our results show that hamsters need a balanced diet to ensure their ability to reproduce.
Indeed, low-protein diets led to lower birth rates and low-lipid diets led to reduced body condition and
subsequently low pups’ survival. The wheat-soybean association best fulfilled hamsters’ nutritional
needs. Overall, these results highlight the need to improve current farming practices to provide a more

fulfilling nutritional environment for common hamsters and the farmland fauna.

Keywords: European hamster, Conservation, Agriculture, Agroecology, Torpor.
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A. Introduction

Biodiversity is fading at an alarming rate (Barnosky et al., 2011). In western European farmlands, this
phenomenon is closely linked to the farming industrialisation through the 20" century (Stoate et al.,
2009). Modern production-oriented farming is characterized by monoculture and high uses of
chemicals (Gonzalez de Molina, 2010). This has led to homogenised, polluted, and poorly diversified
farmland habitats, threatening farmland biodiversity (Stoate et al., 2009). Farmlands birds (Stanton et
al., 2018), insects (Sanchez-Bayo and Wyckhuys, 2019), earthworms (Blakemore, 2018) and mammals
such as the common hamster Cricetus cricetus (Linnaeus, 1758; Surov et al.,, 2016) are severely
declining. This is threatening ecosystemic services, which in turn induces projected yield reductions
and is therefore a key issue regarding agricultural production and human food security (Altieri, 1999;

Schauberger et al., 2018).

The common hamster is native to steppe environments and initially thrived with the development of
agricultural areas and the associated food abundance. However, it is today threatened throughout its
range, from the Alsace region in northeastern France to Russia (Surov et al., 2016) and was recently
listed as Critically Endangered on the IUCN Red List (Banaszek et al., 2020). In Alsace, the decline has
been particularly steep. The species has gone from pest to critically endangered in just a few decades
(Kletty et al., 2020). This decline was mainly caused by fur trapping and eradications policies aiming at
the destruction of the species until 1993, when it was protected in France (Surov et al., 2016). However,
populations have since struggled to recover, despite the implementation of several conservation plans
based on population reinforcement with captive-bred individuals, and habitat restoration (Virion,
2018). The failure of wild populations to recover has been connected to climate change and to a
degraded habitat dominated by monocultures, leading to major nutritional deficiencies, (Kletty, 2020;
Tissier et al., 2017, 2016). We have previously identified that a deficiency in vitamin B3 and its
tryptophan precursor in maize monotonous diets resulted in reproductive failure in hamsters, with 95%
of females eating their offspring (Tissier et al., 2017). In wheat-dominated conditions, protein
deficiencies induced a reduced reproductive success, with a lower number of pups showing a low
survival and growth (Tissier et al., 2017, 2018). Wild females exhibit small home ranges of around 0.22
ha, several time smaller than average monocultural plots (Ulbrich and Kayser, 2004), thus preventing
diet enrichment through inter-plot foraging. In the wild, the reproductive success of the common
hamster is currently estimated to be 1.6 litters of 3 to 4 pups per year, while it used to be of at least 3

litters of 6 to 12 young in favourable years before 1950 (Surov et al., 2016). This estimate applies to its
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entire range, not just our study area, testifying to the scale of the problem. Such low estimates explain
why this prey species’ reproductive success cannot currently compensate for mortality (Nechay et al.,
1977; Surov et al., 2016). In addition to deficiencies, monocultures cause a lack of protective cover for
a significant part of the year (from July to March for wheat and October to May-June for maize; Sdnchez
et al., 2014), further exposing common hamsters to predators during their active season (from April to

September; Nechay et al., 1977).

Crops induced food availability is also a determining factor in winter survival. Common hamsters are
hibernators, i.e. they decrease energy expenditure in winter by performing torpor bouts in their
burrow, and periodically emerging back to euthermia to feed on the seed and tuber reserves they have
accumulated before winter (Hufnagl et al., 2011; Monecke and Wollnik, 2005). This food-storing
hibernation strategy makes non-perishable food items availability critical for hamsters in late summer
and the beginning of autumn. Energy balance during hibernation and resulting hamster’s body mass at
emergence — as a marker of body condition — are tightly linked to the quantity and quality of food
hoards as well as torpor use (Siutz et al., 2017; Siutz and Millesi, 2017). During hibernation, lipid-rich
diets are linked to higher energy intake thus allowing a reduced use of torpor without negatively
affecting body mass at emergence (Weitten et al., 2018). However, a 21% decrease in the body mass
of male and female hamsters at emergence has been observed in Alsace since 1937 (Tissier et al.,
2016). This is critical, especially for females, as hamster’s body condition at the end of winter is crucial
for reproduction (Nechay et al., 1977; Weitten et al., 2018). It is therefore essential to search for crops
or crop associations that are beneficial for hibernation, body condition at emergence and reproduction

in female common hamsters.

In a previous study conducted in mesocosms, Tissier et al. (2018) showed that mixed crops (wheat,
maize, alfalfa and sunflower) allow for a restoration of the hamsters’ reproductive success. In addition,
Tissier et al. (2021) also showed that mixes such as wheat-soybean and, in a lower extent, maize-
sunflower can enhance reproductive success. Nevertheless, a global diversification of the Alsatian
farmland requires the implementation of more than two sets of crops. As part of the conservation plan
for the species, the Alsatian agricultural agency and farmers were consulted. This allowed to identify
technical and economical constrains shaping farming practices in the region. Crop associations were
subsequently designed as viable to be implemented, either as mixed cropping, relay cropping or crop
rotation. Farmers’ consultation confirmed the necessity to complement crops of high economic values,
such as wheat (Triticum sp.), maize (Zea mays) and sunflower (Helianthus annuus), or to test the

suitability of sugar beet (Beta vulgaris) for hamsters. These crops were tested in association with other
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crops of nutritional interest and agronomical relevance: soybean (Glycine max), oat (Avena sativa),
buckwheat (Fagopyrum esculentum), potatoes (Solanum tuberosum), bean (Phaseolus vulgaris) and
pea (Pisum sativum). Maize was associated with bean or pea, two legumes compensating for maize
deficiencies in proteins. Wheat was associated with soybean. This association was previously identified
as nutritious for hamsters and is the positive control in our experiment (Tissier et al. 2021). Sunflower,
which has very low carbohydrate content, was supplemented with carbohydrate-rich potatoes, oat or
buckwheat. Sugar beet was tested alone, as its interest had never been evaluated before and because
it is especially difficult to couple with other species in the field. Finally, a group was fed sprouted wheat
to evaluate if sprouting can improve the limited suitability of wheat diet for hamsters. Indeed, crop or
weed seeds can sprout in hamsters’ burrows and may be favourable through an increased nutrient

bioavailability (Gunathunga et al., 2024).

Hamsters were monitored in laboratory-controlled conditions during hibernation and reproduction.
They were fed with seeds or tubers from the tested crops, which they usually consume during
hibernation and the beginning of the breeding season in the wild. Due to tuber conservation issues,
the sugar beet diet was only provided during hibernation and switched to wheat-soybean for
reproduction. We predicted that (1.a) cultural associations allowing for a higher lipid input (oat-
sunflower, potato-sunflower, buckwheat-sunflower and wheat-soybean) would induce a reduced time
spent in torpor in favour of activity, allowing more food ingestion. (1.b) This effect would be linked to
a better body condition at the end of hibernation as described by Tissier et al. (2021). (1.c) Hamsters
showing a better body condition at the end of hibernation would have a higher reproductive success.
(2) Reproductive success will directly benefit from crop associations that provide a higher amount of

proteins during the reproduction period (maize-bean, maize-pea and wheat-soybean).

B. Materials and Methods

a. FEthics

The study followed the European Directive 2010/63/EU on the protection of animals used for scientific
purposes, and was approved by the Ethical Committee (CREMEAS) and the French Ministére de
I’Enseignement Supérieur et de la Recherche (MESR) under agreement number 00624-01 on 29
November 2013 and renewed on 2 April 2019, under APAFIS# agreement 17484-2018103016124862

v3.
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b. Hamster housing conditions and diets

The study was conducted in controlled laboratory conditions on 102 hamsters (51 males and 51
females) all around one year old, previously fed with a conventional diet (pellets 105, from Safe, Augy,
France, composed of 19.3% protein, 54.9% carbohydrates, 5.1% lipids, 4.2% cellulose, 5.0% minerals
and 11.5% water). The tested diets were designed with regards to documented macronutrient content
of the crops and known hamsters’ nutritional needs as well as agrotechnical constraints depicted by
farmers (Feedipedia - Heuzé et al., 2017). The macronutrient and energy contents of the diets were
quantified afterwards (see below) and are presented in Table 1.51. On 19t September 2018, hamsters
were split into 8 groups of 7 males and 7 females and assigned to the various diets; oat-sunflower,
potato-sunflower, buckwheat-sunflower, maize-bean, maize-pea, wheat-soybean, sugar beet and
sprouted wheat. Groups were made to ensure similar body mass mean and variation (computed as
SEM). Due to an insufficient number of animals, the maize-pea group was only composed of 4 males
and 4 females, and the sugar beet group of 5 males and 5 females. Throughout the study, hamsters
had ad libitum access to water and to the food items constituting their respective diets. Hamsters
received 150g of each food items when cages were changed because they needed cleaning. Unlimited
access to food was ensured by providing an additional 150g of seeds or tubers whenever the remaining
quantity of these foods approached 75g (quantity evaluated visually twice a week). An exception was
made for the sprouted wheat group having ad libitum access to plain wheat grains and limited access

to specific quantities of germinated wheat (germination: 7 days at 20°C; 10g during winter, 30g before

Saed] [T Water content Energy Lipids Proteins Carbohydrates Minerals
(% of fresh mass) | (kJ/g of dry mass) | (mg/g of dry mass) | (mg/g of dry mass) | (mg/g of dry mass) | (mg/g of dry mass)
Maize 5.8 % 18.3 48.2 68.0 874.0 9.8
Bean 8.2% 18.2 33.8 265.0 656.7 44.5
Pea 58 % 18.3 234 210.6 737.4 28.6
Wheat 5.0% 18.3 28.5 136.2 818.8 16.5
Soybean 6.1% 23.5 228.9 413.6 302.8 54.7
Sunflower 4.1% 314 622.1 190.8 152.1 34.9
Buckwheat 9.7 % 18.4 38.9 140.4 800.3 20.4
Potatoes 77.4 % 16.6 25.0 108.0 820.7 46.2
Oat 7.9% 18.8 52.2 139.3 790.8 17.7
Sugar beet 64.9 % 16.5 20.6 78.0 877.4 24.0

Table 1.51: Nutritional content of tested crops. Water content is expressed as mass proportion over the total
fresh sample mass (FM). Energy, lipids, proteins, carbohydrates and minerals are expressed in mass proportion
per unit of dry sample mass (DM).
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reproduction and 50g during reproduction distributed twice a week - such quantities allowing ad
libitum access to germinated wheat). Sugar beet fed hamsters were switched to a wheat-soybean diet
at the end of hibernation (14 Mar 2019). All food items provided to the hamsters were organically
produced, except sugar beet that was not organically cultivated in Alsace. Sugar beet, wheat and pea
were directly purchased from local farmers. Other food items were purchased from CELNAT (Haute-

Loire, France).

The study was performed in the CNRS breeding unit in Strasbourg, France. Housing conditions were
similar to the ones provided in previous studies (Tissier et al., 2021; Kletty, 2020) and for maintenance
breeding. Hamsters were housed individually in regulatory rodent cages (medium 265 x 420 x 237mm
cages for males and large 380 x 590 x 257mm reproduction-compatible cages for females) and
randomly distributed in two rooms with controlled temperature. Ambient temperature was set at 10 +
1°C from October to March (period latter referred as winter) and at 20 + 1°C latter on, after a two-week
gradual transition. Humidity ranged from 35-55%. Light exposure followed the natural photoperiod at
the latitude of Strasbourg, France (48.58°N). Enrichment was provided with a PVC tube, paper towels

and wooden fibbers adequate for nest building.

c. Diet nutritional analysis

Seeds and tuber samples were freeze-dried to constant mass to obtain a dry weight (DW). The dried
samples were crushed into a homogeneous powder with a RETSCH ZM200 grinder. Analyses were
carried out in duplicate on samples weighed to the nearest 0.1mg. Before analyses, samples were
freeze-dried again to eliminate any remnant traces of water. Energy content was determined on 1g
pellets using a Parr 6200 calorimeter with benzoic acid as an external standard. Total lipids were
determined on 1g samples using a chloroform:methanol (2:1, v/v) solution as extraction solvent.
Protein content were obtained from the reference website Feedipedia (Heuzé et al., 2017). Mineral
content was measured by complete calcination of 1g samples at 450°C for 24h. Carbohydrates content

was estimated as the remaining part in sample constitution.

d. Nutritional intake monitoring

During hibernation (19 Sep 2018 to 13 Mar 2019), the quantity of each food item ingested by each
hamster (i.e. food consumption) was measured, by collecting leftover food in the cages. The

intervention was only carried out when changing the cage for cleaning if and only if the animal was
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active, i.e. during the interbout euthermia phases, in order to minimize disturbance. (1 to 2 times for
males and 0 to 1 time for females during winter). Food consumption was also measured before
reproduction (26-29 Apr 2019); a shorter duration chosen to avoid the effect of post hibernation
physiological processes (body condition or gonadal regeneration) on food consumption. Food
consumption was obtained by deducting the mass of food leftovers from the mass of food given. The
mass of food leftovers was estimated from a manually sorted dehydrated sample of the homogenised
cage content (= 10% of total cage content, except for tubers whose dehydrated remnants were fully
sorted). All mass measurements were done to the nearest 0.1g. Hamsters’ energy (J) and nutritional
(g) intakes were obtained by multiplying tuber or grain nutritional content (in J/g and g/g of dry mass)

with hamsters’ food consumption (in g converted to dry mass).

e. Hibernation monitoring

During winter, torpor patterns were monitored by equipping hamsters with intraperitoneal iButton
temperature loggers (ref. DS1922L, Maxim Integrated) coated in biocompatible bee wax. Chirurgical
procedures were performed following the protocol described by Weitten et al (2018). Due to a limited
availability of iButtons, we were only able to implant these devices in 42 females, which implies that in
each group, 1 or even 2 females for larger groups, were not implanted. The choice was made randomly.
All females for the sprouted wheat group were implanted, because we had no idea what to expect
regarding the effects of germination on hibernation. Body temperature was recorded every 75 minutes
at a resolution of 0.0625°C. Hamster sometime express daily shallow torpors outside of hibernation
(Shankar et al., 2023). Thus, hibernation analyses were focused on the multi days deep torpor bouts
that were defined as periods of more than 24h spent below a body temperature threshold of 20°C.
Hibernation characteristics (hibernation duration and emergence date, number and duration of torpor
bouts, total time spent in torpor and in euthermia) where computed from torpor patterns. Hibernation
of each hamster was defined as the number of days between beginning of the first (immergence) and
the end of the last (emergence) registered torpors. Individual body mass was measured before and
after hibernation (19 Sep 2018 and 13 Mar 2019, respectively). Mass variation through winter was

defined as the difference between these two dates.
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f. Reproductive trials

Reproductive pairs were formed with males and females from the same groups using the ZooEasy
software with a maximum inbreeding threshold of 6%. Males reproductive capability was evaluated
through testis size as described by Masson-Pévet et al. (1994). Testis were measured to the nearest
0.1mm using a calliper (mean of 3 measures per testis). Females reproductive capability was assessed
by checking vaginal orifice openness (categorised as either closed or open). Reproductive trials were
conducted following the breeding unit protocol described by Tissier et al. (2017). Reproductive pairs
were placed in clean 380 x 590 x 257mm cages and provided with individual PVC refuge boxes as well
as several feeding and drinking sources. Hamsters were weighed before and after reproductive trials.
The first reproductive trials were conducted from the 29 Apr 2019. Reproductive pairs were separated
after two weeks and females were monitored for 20 days (maximal gestation duration). Females
received an extra daily protein supply through earthworms following Tissier et al. (2017) protocol,
though worm supplementation was reduced from 5g to 2g. If no parturition occurred, a new
reproductive trial was initiated with a second male, genetically unrelated to the first one (at the
beginning of June, for an 8 days reproductive period; males genetic proximity assessed using ZooEasy).
If a parturition occurred, pups and mother were weighed weekly, until separation from the mother at

5 weeks. During that time, earthworm daily supplementation was increased each week by 0.5g per

pup.

g. Statistical analysis

As mammals, hamster provide maternal care and females are thus the limiting factor in reproductive
efficiency (Speakman, 2008). Therefore, the results presented below focussed on females. Statistical
analyses were performed using R (version 4.3.1; R Core Team, 2023). Principal component analysis was
performed using the FactoMineR package (version 2.9; Le et al, 2008). Effects were tested using linear
models (Im) if the model fitted with parametrical analysis conditions. In this case, a Tukey post-hoc test
was then conducted. If parametrical models were inappropriate, non-parametrical qualitative Kruskall-
Wallis (KW) or quantitative Mann-Whitney (MW) approaches were used, followed by Dunn’s post-hoc

test if relevant.

Hibernation characteristics were analysed using both a qualitative simple linear model and a
multifactorial model including energy, lipid and protein intakes, as well as total food consumption. AlCc
based model selection was used to determine relevant effects and identify collinearity between factors.

This was done using the dredge function from the MuMIn package (version 1.47.5; Barton, 2023).
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Model selection was also used to identify key factors impacting body mass at the end of winter. In that
case, multifactorial analysis was performed using energy, lipid, protein and food consumption as well
as the time spent in torpor and emergence date. For reproductive traits, models were constrained by
low parturition occurrence. Linear models did not fit gaussian distribution, while poisson and
quasipoisson model overdispersed. Negative binomial models were avoided with regards to the low
effective. Due to the high number of unsuccessful reproductive trial (0 pups born), zero-inflated
binomial model were coherent but the count model suffered from the low number of litters. Thus, for
reproduction analyses, a non-parametrical approach was favoured. It was carried by testing the factors
impacting the chance of litter production (binomial approach), the number of born pups (quantitative
approach), the pups’ survival (binomial approach) and the pups’ mass at weaning (quantitative

approach).

C. Results

a. Diet Grouping

Preliminary statistical tests showed that sunflowers groups (supplemented with potatoes, oat or
buckwheat) exhibited similar results in terms of energy, lipid, carbohydrates and protein intakes (Im, p
> 0.60), hibernation behaviour (Im, p = 0.967), winter body mass variation (Im, p = 0.722), and
reproductive outputs (Im, p = 0.575). Similarly, maize groups (supplemented with peas or beans)
showed similar results regarding these parameters (Im, p < 0.45, p = 0.997, 0.190, 0.695). Therefore,
those diets were respectively grouped as “supplemented sunflower” and “supplemented maize” diets.

For more details, grouped diets were represented by different dot shapes on figures.

b. Hamsters' nutritional intakes

Females’ daily food (in dry mass) and energy intakes during winter did not vary between groups (KW,
p =0.391 & 0.805 respectively; See Table 1.52.A). However, differences between groups were observed
for lipid (KW, p < 0.001), protein (KW, p = 0.003) and carbohydrate intakes (KW, p < 0.001). Lipid intake
was statistically higher in the supplemented sunflower group (Dunn, p <0.015), and intermediate in the
wheat-soybean group (Dunn, p < 0.048). Wheat-soybean hamsters also exhibited a higher protein
intake (Dunn, p < 0.007). The three other groups had similar lower lipid and protein intakes (Dunn, p >

0.11), that were compensated by a higher carbohydrate intake (Dunn, p < 0.013).
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Females’ daily food intakes (in dry mass) significantly increased before reproduction compared to
hibernation (MW, p < 0.020; See Table 1.52.B). Before reproduction, we observed differences between
groups regarding food dry mass (KW, p < 0.001), energy (KW, p = 0.003), carbohydrate (KW, p < 0.001),
lipid (KW, p < 0.001) and protein (KW, p < 0.001) intakes. Food and energy intakes were higher for the
sprouted wheat group (Dunn, p < 0.041). This group also had a statistically higher carbohydrate intake
(Dunn, p < 0.014) than other groups, except the supplemented maize one (Dunn, p = 0.111). The
supplemented sunflower groups had the highest lipid intake (Dunn, p < 0.029), while the highest protein
intake was observed for the wheat-soybean (original and following sugar beet) and sprouted wheat

groups (Dunn, p < 0.021).

Winter Food intake Energy intake Lipid intake Protein intake Carbohydrates
females (dry mass, g/d) (ks/d) (g/d) (g/d) intake (g/d)
Supplemented Maize a a c b a
o 7.81+0.85 142.7+15.3 0.33+0.04 0.91+0.13 6.40 £ 0.67
Protein rich diets
Supplemented Sunflower a a a b b
el el 6.19+0.39 158.1+10.1 2.51+0.18 1.00 £ 0.06 2.19+0.14
ipid rich diets
Wheat-Soybean a a b a b
B ) 6.12 £ 0.54 135.7+12.1 1.06£0.11 2.07£0.20 2.75+£0.28
alanced diet
Sugar Beet a a c b a
c - 6.50 £2.20 159.6 £ 53.9 0.20 £0.07 0.76 £0.26 8.51+2.87
arbohydrate rich diet
Sprouted Wheat a a c b a
Germi ) 7.97 £1.59 148.7 £ 29.6 0.23 £ 0.05 1.11+0.22 6.66 £ 1.32
erminated Diet
Before Reproduction Food intake Energy intake Lipid intake Protein intake Carbohydrates
females (dry mass, g/d) (k/d) (g/d) (g/d) intake (g/d)
Supplemented Maize b b d b ab
Protein rich di 11.85+0.59 217.41+£10.71 0.48 £ 0.03 1.45+0.18 9.7110.45
rotein rich diets
Supplemented Sunflower c b a b c
Linid rich di 6.91+0.75 186.61 + 15.85 3.05+0.17 1.16£0.10 2.45 +0.47
ipid rich diets
Wheat-Soybean bc b b a c
3 ) 8.39+0.40 188.78 +9.10 1.58 +0.10 3.00+0.17 3.41+0.23
alanced diet
Wheat-Soybean
rollowi Y 9334059 | 204.32+10.89° | 1.55+0.02" 3.05+0.09° 4.36+0.47 ™
ollowing Sugar Beet
Sprouted Wheat a a cd a a
Germi ) 28.58 + 0.67 318.03+12.19 0.50 £ 0.02 2.37+£0.09 14.23 £ 0.55
erminated Diet

Table 1.52: Female hamster intakes in food (g dry mass / day), energy (kJ/d), lipids (g/d), proteins (g/d) and
carbohydrates (g/d) during (A) hibernation (from 19 Sep 2018 to 13 Mar 2019), and (B) reproduction (from 26
Apr 2019 to 29 Apr 2019). Values are means + SEM. Different letters indicate significant differences between
values within a same column (Dunn, p < 0.05).
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c. Hamsters' food selection

Hamsters’ food selection was studied based their dry mass intake, which better reflected nutritional
intake as tubers have a much higher water content than seeds (see Table 1.51). In all groups, hamsters
preferred one item over the other during at least one period (proportion of consumption significantly
differed from 50%; MW, p < 0.005; See Table 1.3). Maize was largely favoured over beans while peas
were only slightly avoided. Hamsters tended to consume much more soybean than wheat. Potato
preference was variable, while other supplemented sunflower hamsters favoured oat and buckwheat
over sunflower. A difference in food preferences between hibernation and before reproduction was
only observed in the supplemented sunflower groups. Hamsters from these groups lowered even
further their sunflower intake in favour of oat for reproduction, while they increased sunflower intake

over potatoes (MW, p < 0.05).

Diet Proportion of main item Preference
intake in total dry mass intake Shift
Winter Pré-réproduction
Main item Supplement Mean + Sem Mean + Sem MW, p =
MW, p = MW, p =
85.0+4.8% 87.413.0%
Bean 0.001 0.001 0.798
Maize . -
8 41.7+2.6% 384+9.2% 0.999
ea 0.021 0.281 :
Wheat Sovbean 27.6+3.4% 20.3+3.8% 0.959
v 0.001 0.001 '
S 44.7+3.6% 64.3+109% 0.026
otatoes 0.682 0.020 '
sunflower St 28.0+1.8% 8.7+3.0% 0.002
0.001 0.001 ’
Buckwheat 33.0+£2.0% 16.4+5.7% 0.053
uckw 0.001 0.001 '

Table 1.3: Female hamster food preferences during winter and before hibernation. Female hamster food
preferences is indicated as the proportion of the main item over total food consumed (in dry mass) during winter
(from 19 Sep 2018 to 13 Mar 2019) and before reproduction (from 26 Apr 2019 to 29 Apr 2019). Values are means
+ SEM with p values showing statistical divergence from a random selection of 50% (MW, p < 0.05). Last column
indicates whether a change in preference between the two periods is statistically significant. Statistically
significant differences are indicated by bold p values (MW, p < 0.05).

86



d. Winter

Torpors and nutritional intakes during hibernation

Principal component analysis (PCA, Figure 1.1) was performed on variables characterising hibernation.
The PCA vectors showed a positive correlation between the total number of torpor bouts, the total
time spent in torpor, and the mean torpor duration (Figure 1.1.A). These factors were also negatively
correlated to the total time spent in euthermia and the mean duration of euthermia events.
Hibernation duration and emergence date were also negatively correlated, but less or not correlated
to other factors. Overall, the total time spent in torpor and the emergence date were well represented
in the two first PCA dimensions (high cos2), and showed low covariance (orthogonal vectors). They

were therefore used to characterise females’ hibernation in the following analysis.
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Figure 1.1: Principal component analysis (PCA) characterising @ | Suppl. Maize (Bean)
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Figure 1.S1: (A) Time spent in torpor during females’ hibernation (hours) and (B) females’ date of emergence
form last torpor (end of hibernation). Different colours and shapes represent different groups. Statistically
significant group differences (Tukey, p < 0.05) are indicated with different letters. Figure 1.51 shares Figure 1.1
colour code.

Group distribution over the PCA were depicted as 95% confidence interval on Figure 1.1.B. Group
distribution over the PCA were large, thus suggesting that individuals’ time in torpor and emergence
date were greatly variable inside groups. Indeed, in the supplemented sunflower groups for example,
mean individual torpor use ranged from 17.6 to 84.0h per week. Moreover, group distribution over the
PCA strongly overlapped, indicating no differences in hibernation parameters between groups.
Statistical models showed no significant differences regarding torpor use (Im, p = 0.072; see Figure
1.51.A for details). No differences were observed in term of emergence date between groups either

(Im, p=0.527; see Figure 1.51.B for details).

Over winter, females from all groups spent a mean of 30 + 20 hours in torpor per week. Model selection
based on relative AlCc showed that the energy intake was the factor best predicting the time hamsters
spent in torpor (Im, p < 0.001; Figure 1.2.A), with a negative correlation. The time spent in torpor was
also negatively correlated with lipid intake inside groups (Im, p = 0.001; Figure 1.2.B) though this effect
covaried with energy intake and was therefore not significant in models including both factors.
Interestingly, though both lipids and energy effects were significant, energy intake itself was much more
correlated to the hamsters’ overall consumption (cor = 0.904, p < 0.001) than to their lipid consumption
(cor=0.362, p <0.001), thus explaining why lipid content variations in the diets did not induce food or

energy intake differences between groups (Table 1.52).
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Body mass variation over winter

Females from all groups started winter with a similar mean body mass of 237.4 + 5.6g (Im, p = 0.985).
Females from the supplemented sunflower group had a body mass of 333.4 + 9.0g at the end of winter,
which was significantly higher than in the supplemented maize group (260.7 + 6.0g, Tukey, p = 0.018),
the sugar beet group (246.7 + 40.5g, Tukey p = 0.001), the sprouted wheat group (265.6 + 11.0g, Tukey,
p = 0.004), but not the wheat-soybean group (282.4 + 9.3g, Tukey p = 0.054; See Figure 1.3). All other
differences in body mass between groups were not significant (Tukey, p > 0.6). Females’ body mass
before and after winter were correlated (i.e. bigger hamsters before winter were bigger at the end) (cor
= 0.550, p < 0.001). This was considered by using the difference in body mass over winter as a
parameter in the following models. On average, hamsters from all the groups (Tukey, p < 0.05) except
sugar beet (Tukey, p = 0.999) exhibited a body mass gain over winter (See Figure 1.3). In this sugar beet
group, 3 of the 5 females lost body mass and ended winter period with the 3 lowest body mass of all

females (Figure 1.3).
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Figure 1.3: Females’ body mass before and after winter as a function of their diet. Different colours and shapes
represent different groups. For each group, statistically significant differences between periods are indicated by
asterisks (Im, p < 0.05). Statistically significant differences between groups (Tukey, p < 0.05) are indicated with
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Females’ body mass gain over winter was diet dependant (Im, p < 0.001). Females from the
supplemented sunflower groups had a significantly higher gain than all other groups (Tukey, p < 0.025),
except the wheat-soybean one (Tukey, p = 0.148). Hamsters fed wheat-soybean also had a significantly
higher gain in body mass than those fed sugar beet (Tukey, p = 0.003). All other differences in body
mass variation over winter weren’t significant (Tukey, p > 0.07). After relative AICc based model
selection, the factor that correlated best with mass gain over winter was lipid consumption (Im, p <
0.001; Figure 1.4), while proteins and carbohydrates had no effect (Im, p = 0.458 & 0.431). Hamsters
spending more time in torpor gained less body mass (cor = -0.397, p = 0.009). This effect was indirect,

as it was not significant (Im, p = 0.670) in models including lipid intake.

e. Reproductive success

Birth rate

Reproduction was low in all groups, with only 17% of reproductive trials leading to birth events. Eight
litters (29 pups) were produced after the first reproductive trial and seven (16 pups) after the second.

Litter size at birth ranged from 1 to 7 pups with a mean of 3.07 + 1.86 pups per litter. Hamsters’ diet
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had a significant effect on the number of pups born per reproductive trial (KW, p = 0.017, See Figure
1.5). The supplemented maize and supplemented sunflower groups exhibited a reproductive success
close to zero born pups. On the opposite, wheat-soybean following sugar beet had the more numerous
born pups with 1.85 + 1.00 pups per reproductive trials followed by the sprouted wheat group. Those
two groups differed significantly from supplemented maize (Dunn, p = 0.022) and supplemented
sunflower (Dunn, p = 0.006). On the other hand, wheat-soybean only differed from supplemented

sunflower (Dunn, p = 0.047) and none of the other groups (Dunn, p > 0.108).

At the beginning of the reproduction period, males had a mean mass of 410.8 + 9.8g. They all had well
developed testis (mean length of 18.2 + 0.2mm), whereas females’ vaginal orifices were all open, thus
indicating that both were reproductively capable (Masson-Pévet et al., 1994). Females were exposed
to a second unrelated male when the first reproductive trial failed, thus avoiding a potential genetic
defect in the first male. No link was observable between the number of pups, their survival and
mothers’ emergence date (MW, p = 0.567) or body mass variation through winter (MW, p = 0.872).
Surprisingly, the females successfully having litters were the ones that spent more time in torpor (MW,
p = 0.008), and had the lowest body mass at emergence (MW, p = 0.002). These females also had the
lowest mass at the beginning of the reproduction trial, as the mass of females coming out of
hibernation was strongly correlated with their mass at the time of reproduction (cor =0.733, p <0.001).
These females had the highest protein intake before reproduction (Figure 1.6.A; KW, p = 0.043), but not
during winter (KW, p = 0.139). No effect of carbohydrate nor lipid intakes were found on partition
probability (KW, p = 0.476, 0.422)
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Figure 1.5: Number of pups at birth (B) and weaning (W) per reproductive trial. Colours represent different
groups. Bars represent the mean number of pups + SEM. Statistically significant differences between groups
(Dunn, p < 0.05) are indicated with different Latin letters for birth and Greek letters for weaning.

Pup’s survival rate

There was no correlation between the number of pups per litter at birth and their survival at weaning
(cor test, p = 0.211). The number of pups at weaning was similar in the wheat-soybean (both original
or following sugar beet) and sprouted wheat groups (0.85 + 0.55 pups; Dunn, p > 0.323). It was higher
than in supplemented maize and supplemented sunflower groups (See Figure 1.5), though the small

number of litters did not permit to statistically confirm this tendency (KW, p = 0.061).

At an individual scale, a pup’s survival was not impacted by the time its mother had spent in torpor
(MW, p = 0.536), nor by her emergence date (MW, p = 0.776) or body mass variation through winter
(MW, p = 0.283). Independently of diets, pup’s survival was positively correlated with mothers’ body
mass at the time of reproduction (KW, p = 0.009; Figure 1.6.B), but it was not linked to mothers’ protein
intake (KW, p = 0.088). Similarly, neither carbohydrate nor lipid intakes had an effect on survival (KW, p
= 0.144, 0.484).

Pup’s body mass at weaning

Pups mass at weaning was diet dependant (KW, p = 0.002), as pups from both wheat-soybean groups

had a higher mass (119.5 + 5.4g) compared to the other groups (82.9 + 3.1g; Dunn, p < 0.010). Note
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that this difference was not significant with the supplemented maize group since it was only composed
of one survived pup (See Figure 1.6.C). Females’ body mass variation over lactation (from week 1 to
week 5 post parturition) was significantly impacted by the number of pups they weaned (KW, p <
0.001). Indeed, linear regression showed that females lost a mean of 20g per pup fed through lactation
(R? = 0.733, KW, p < 0.001). This resulted for some females in a body mass loss of up to 87g (34% of

their total body mass) from week 1 to week 5 after parturition.
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Figure 1.6: (A) Females having a litter or not as a function of protein consumption before reproduction. One
point was excluded from the successfully breading females due to an experimental accident preventing food
consumption quantification (B) Pups’ survival as a function of mother’s body mass before reproduction. Asterisk
indicate significant differences between groups (MW, p < 0.05). (C) Pups body mass at weaning as a function of
the mother's diet. Statistically significant differences between groups (Dunn, p < 0.05) are indicated with different
letters.
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D. Discussion

Overall, the tested diets induced contrasted effects along the hamsters’ seasonal cycle. These were
linked with differences in nutrient intake. However, nutrient intakes were shaped by hamsters’ food
selection and overall consumption, rather than diet quality, with a high variability inside the groups.
This induced no group differences in term of hibernation behaviour, contradicting prediction (1.a). On
the other hand, prediction (1.b) was verified, as hamsters from the lipid-rich groups (supplemented
sunflower and wheat-soybean) exhibited a better body condition at the end of winter. Unexpectedly,
hamsters with the best body condition at the end of winter had the worst reproductive success,
opposing prediction (1.c). Reproductive success occurred especially in wheat-soybean and,
unexpectedly in sprouted wheat. Nevertheless, the reproductive success was low in all our groups.
Birth probability was higher for females that had a higher protein intake before reproduction, in
accordance with prediction (2). Finally, pups’ survival was positively correlated with females’ body

mass.

a. Diet effects on hamsters’ hibernation and body condition

During winter, independently of diets, large inter-individual variations in food consumption were
observed (e.g. 3 to 10g/day in females from the supplemented sunflower groups). However, a lower
consumption of lipids was compensated by a higher carbohydrate intake in all hamsters. Therefore,
energy intake was more dependent on hamster’s overall food consumption than on diets’ nutritional
characteristics. All diets enabled survival through winter, with no observed hibernation failure, and
females even gained body mass during winter, with the exception of sugar-beet fed individuals. This
showed that for all other groups, in an ad libitum food context, the tested diets fulfilled hamsters’
needs. Hibernators typically depend on body fat reserves to survive through winter, thus making energy
savings through torpors critical (Bieber et al., 2014; Humphries et al., 2003; Siutz et al., 2017). In those
fat-storing species, body mass loss through hibernation is therefore the norm. Common hamsters
exhibit a food-storing strategy, thus allowing them to rely on their food stock to meet their energy
demands during winter (Nechay et al., 1977). This strongly impact the way hamster’s manage their

energetical balance and lowers their dependency on torpors (Humphries et al., 2003).

In our study, large inter-individual variations within groups appeared in hibernation behaviour. Overall,
hamsters with the highest energy intake spent less time in torpor, thus illustrating the energy balance
commonly observed in hibernators (Humphries et al., 2003) and previously described by Weitten et al.

(2018) in common hamsters. On the other hand, food consumption was linked with body mass
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variation, allowing most individuals to gain mass over winter, even more so in the most lipid rich diets.
This is in accordance with previous studies in laboratory-housed (Siutz and Millesi, 2017) and free-
ranging common hamsters (Siutz et al., 2017) reporting a gain in body mass during winter and a high
variability in hibernation behaviour. In laboratory conditions, these authors showed that torpor
expression was linked to the size of food stores, since hamsters having access to 2000g of food stores
(sufficient to sustain prolonged euthermia) avoided torpors, while those having no stores but receiving
20g of food per day performed some (Siutz and Millesi, 2017). Since some individuals did not express
any torpor during winter, the common hamster can be considered as “facultative hibernator”. Such
reports were also made in the eastern chipmunk, another food-storing hibernator, though the benefice
on body condition of performing torpor versus being active and feeding was not reported (French,
2000). Nevertheless, all hamsters from our study performed torpor, even with ad libitum food access.
Surprisingly, an increased use of torpor was linked to a better reproductive success, despite lower mass
gain during hibernation. Thus, the use of torpor could be linked to benefits unrelated to energy saving,
such as somatic maintenance (Giroud et al., 2023) or reflect overwintering reproductive strategies that

remain to be investigated in future studies.

Sugar-beet cannot be considered as a favourable diet for winter, as females did not gain mass in this
group. Sugar beet is particularly rich in carbohydrates, while other groups were much more balanced
in macronutrients (Table 1.51). Thus, through their stored food, hamsters had a very limited access to
lipids, a nutrient that tend to limit body mass loss in hibernators (Dark, 2005). This imbalance might
also impair carbohydrate metabolism, as hamsters showed signs of polyuria (observed through the
faster soiling of cages). Such symptoms are often observed in hyperglycaemia linked diseases in rodents
(Xiao et al., 2013). They could affect hibernation, as renal functions normally tend to decrease
drastically during torpors (Zatzman, 1984). Additionally, hamsters in the lab tended to move and store
tubers as small shavings that dried and degraded much faster than intact tubers. In the wild, it is
therefore likely that sugar beet stocks would be depleted long before spring, thus reinforcing the idea

that sugar beet is not favourable for hamster’s hibernation.

Hamsters from the supplemented sunflower and wheat-soybean groups had the highest lipid
consumption and gained more body mass. This result is coherent with the fact that lipids induce lower
body mass loss through hibernation (Dark, 2005; Tissier et al., 2021). This is due to a higher energy
content in lipids, as well as beneficial physiological effects of some fatty acids (Dark, 2005). For example,
polyunsaturated fatty acids (PUFAs) allow deeper and longer torpor bouts than saturated and
monounsaturated fatty acids (D. Munro and Thomas, 2004). In the wild, this effect might be even more

significant, as hamsters’ food hoards might be more limited than in ad libitum laboratory conditions.
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Supplemented maize and sprouted wheat groups had much lower lipid intake but exhibited no mass
loss through winter. On average, their energy intake was comparable with the one of hamsters fed with
higher-fat diets (supplemented sunflower and wheat-soybean groups). Thus, hamsters adapted their
food intake to compensate the lower energy value of carbohydrates, in comparison with lipids,
resulting in similar energy intake. Similar phenomenon has also been shown in other animal species
(Bowen et al., 1995; Mayntz et al., 2009). Despite that, body mass gain during hibernation was lower
compared to supplemented sunflower groups, highlighting the benefits of lipids for hibernation. These
supplemented maize and sprouted wheat diets can therefore be considered as viable, but perfectible

diets for hamster’s hibernation.

b. Diet and body condition effect on reproduction

Reproductive outputs were contrasted, with wheat-soybean (both following sugar beet or not) and
sprouted wheat hamsters producing offspring (24 pups weaned for 19 females). On the other hand,
the supplemented maize and supplemented sunflower groups produced few pups (4 pups weaned for
32 females), despite the legume seed provided with maize and the high lipid content of sunflower.
Wheat-soybean provided relatively high amounts of both lipids and proteins, which explains the
beneficial effect of this diet on reproduction, favouring both pups’ production and survival. On the
other hand, only 36% of reproductive trials led to parturition events, with small litters of 3.6 £ 1.6 pups
and a low survival at weaning of 68.5%. Though comparable to the ones reported by Tissier et al. (2021)
in laboratory conditions, such reproductive rates are much lower than the one reported in healthy wild
populations by Surov et al. (2016). These cannot be attributed to our reproductive protocol, as it
followed a standard one applied in our breeding unit with no reported decrease in reproductive

efficiency. Thus, diet-induced limitations appear to be the main cause.

In the wild, even in the eventuality of food store consumption during reproduction, hamsters can
benefit from nutritional diversification through fauna and sprouts of weeds and crops. On the other
hand, seeds are known to be rich in anti-nutritional compound, such as amylase or protease inhibitors
(Singh et al., 2023). Such compound resorb during the germination process, thus increasing nutrient
availability (Bau et al., 1997; Zilic et al., 2015). The lack of germinated items in the hamsters’ diets
probably played a role in their reproductive failure. Such mechanism might explain why the sprouted
wheat diet, despite its low protein content, gave results comparable to the wheat-soybean groups in
terms of reproductive efficiency. By contrast, diets based on wheat seeds induced reproductive failure
in previous studies (Tissier et al., 2017), even in association with protein-rich crops like pea (Kletty,

2020). Thus, germination might have increase nutrient bioavailability, turning sprouted wheat into a
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viable diet. Similar observation were reported on rabbits, in which wheat germination increased sexual
receptivity and reproductive success (Rodriguez-De Lara et al., 2007). Nevertheless, sprouted wheat
pups grew more slowly, suggesting that mothers were still limited in some way. Sprouts has been
observed in wild hamsters’ burrows (Kletty F. personal observation) indicating that such items are likely
to be found in natural conditions during winter or spring. Thus, germinated items, that can be a

diversity of crops, cover-crops or weeds, appear as important contributors to hamsters’ reproduction.

Reproductive success is a combination of two factors, 1/ the number of pups produced and 2/ their
survival. In terms of pup production, females that ingested more proteins were more likely to have a
litter. This is coherent with the fact that proteins have been identified as the reproduction limiting factor
in several studies on hamsters (Tissier et al., 2017; Weitten et al., 2018) and other species (Bowen et
al., 1995; Speakman, 2008). The females who ingested the most protein did not necessarily belong to
protein-rich diets as supplemented maize diets. Indeed, higher protein intake was in fact induced by
food selection (wheat-soybean groups) and/or higher overall food consumption (sprouted wheat). This
is in accordance with previous work in mammals showing a preference for regulation of protein intake
over carbohydrate intake (Simpson and Raubenheimer, 1997). However, hamsters from the
supplemented sunflower groups tended to favour oat and buckwheat, especially before reproduction,
thus lowering their intake in both proteins and lipids. The high amount of lipids in the protein-richer
food may no longer make possible a food selection to increase protein intake. This highlights the need
to carefully assess crop palatability when aiming at increasing nutrient availability in the hamsters’
environment. In that sense, soybean appeared as the most promising tested legume, having the highest

protein content and accounting for as much as 80% of the hamsters’ food consumption.

Surprisingly, females that produced offspring had the lowest body mass at the end of winter and at
reproduction. This is contrasting with most studies, including on hamsters, that show positive
correlations between body mass and reproductive success (Bright Ross et al., 2021; Surov et al., 2016;
Tissier et al., 2016). Two phenomena can explain the results of our study: 1/ females with the highest
body mass after hibernation belonged to the supplemented sunflower groups, in which proteins were
less abundant 2/ these females seemed to adapt their total food consumption to lipid or energy intake,
resulting in lower food and protein intake than in other groups. This failure to adapt food intake to
protein requirements has already been found in some species (Bowen et al., 1995) but contrasting
results have been reported for others (Mayntz et al., 2009). The negative correlation between body
mass and reproduction that we observed can therefore be considered as an indirect correlation
induced by diets compositions rather than a direct effect. Such importance of protein intake during
reproduction also explains the results observed in the sugar beet group. When following a sugar beet

winter diet, wheat-soybean appeared sufficient to allow pups’ production, even though females had
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the lowest body mass. However, pup survival was reduced in this group in comparison with hamsters
fed a wheat-soybean diet during hibernation. Indeed, females’ body mass had a positive effect on pups’
survival. This effect was expected, since lactation has a high energy cost and relies on the females'
energy reserves (Bright Ross et al., 2021; Speakman, 2008). Females’ body mass loss through the
lactation phase correlated with the number of pups at weaning. This suggests that pups’ survival was
promoted by a better females’ body condition allowing them to cope with the higher cost of raising

more pups.

¢. Opening

As a food-storing species, the common hamster is able to hoard very large seed-based food reserves.
Stores reported by Nechay et al. (1977) were even big enough to sustain hamsters’ needs for longer
than their lifetime (Humpbhries et al., 2003). Thus, seed and tubber based food stores are expected to
be a significant part of the hamster diets during their yearly cycle, ant not only during hibernation.
Overall, hamsters’ hibernation and reproduction beneficiated from well-balanced seed diets, especially
the wheat-soybean one. Lipids favoured a better hibernation with hamsters showing better body mass.
This result is particularly interesting to promote hamster winter survival in the wild. However, even if
female hamsters had a better body condition before reproduction, this did not induce a better
reproductive success. Indeed, other factors, especially proteins, play a key role. Proteins can be
provided in the environment of wild hamsters by implementing legumes (nitrogen fixing crops). Their
palatability needs to be carefully assessed, as demonstrated by hamster’s avoidance of beans. Thus,
soybean appeared as the most promising legume in our study. The results obtained in the sprouted
wheat group suggest that increased nutrient bioavailability linked to germination can also allow to
meet, at least in part, the nutritional needs of hamsters. Similarly, other nutrient source in the wild
could come from the fauna and weeds of agricultural fields, as shown by Tissier et al. (2019, 2018), that

could be favoured by crop diversification and sustainable crop management.

The reproductive success of the wheat-soybean following sugar beet group underlined the interest of
considering hamsters’ needs in crop rotation designs. Hamsters’ reproduction in the wild can start as
early as April (Monecke and Wollnik, 2005). In most spring crops, this is earlier than crop sowing.
Though late growing crops are therefore beneficial for food storage when the crops reach maturity at
the end of summer, this also means a lack of nutritional and protective cover at emergence from
hibernation, a crucial time of the hamsters’ cycle. This highlights the need to enrich spring crops, like
soybean. On the other hand, winter crops, such as wheat, provide a vegetal cover at burrow

emergence, but are harvested earlier, usually when the 2" or 3™ litters are born. Therefore, crop
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associations such as wheat-soybean, that can be grown in relay-cropping, are promising to provide

shelter and food to hamsters through their entire active season (Tanveer et al., 2017).

Overall, these results illustrate the need to favour nutrient diversity in the diet of the common hamster,
especially by providing proteins and lipid-rich storable items during their active season. This, could be
done by implementing well-diversified crops, though their palatability needs to be evaluated. These
aspects also highly depend on the timing and management of the crops in the hamster’s environment.
Thus, future agronomical studies should investigate how economically viable farming practises can
provide proteins and lipids, but also vegetal cover and a diversified environment. Such considerations

are certainly one of the ways that will enable the survival of this emblematic endangered species.
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Résumé des résultats et perspectives

Les régimes testés ont eu des effets contrastés sur I’hibernation et la reproduction des hamsters
(récapitulés dans la Table 1.4). Ceux-ci étaient liés a des différences dans I'apport en nutriments.
Cependant, ces apports ont notamment été déterminés par la sélection et la consommation
alimentaire individuelle des hamsters, en plus des caractéristiques nutritionnelles des régimes. Ainsi,

sélection et consommation ont induit une grande variabilité au sein des groupes.

Concernant les comportements d’hibernation, cette importante variabilité au sein des groupes a pu
gommer de potentielles différences induites par le contenu nutritionnel des régimes (Voir Table 1.52
et Figure 1.51). Le temps passé en torpeur était fortement corrélé avec I'apport énergétique des
individus (voir Figure 1.2). La différence de contenu en lipides n’a pas permis un apport énergétique
significativement plus élevé dans les régimes a base de tournesol (Voir Table 1.52). De fait, I'apport
énergétique était majoritairement dépendant de la consommation alimentaire, indépendamment de
la composition du régime en macronutriments (Voir Figure 1.2.A). Il a donc été tres variable, au sein
méme des groupes. Cette variabilité est décrite chez les hamsters sauvages (Siutz et al., 2017), mais
elle peut aussi avoir été favorisée par le protocole de nourrissage, qui a limité la taille des stocks
alimentaires. Bien que les hamsters aient toujours eu un accés ad libitum a la nourriture, le surplus de
nourriture, décrit comme inhibant les torpeurs par Siutz et Millesi (2017), était moindre. En conditions
naturelles, de plus importantes réserves pourraient davantage inhiber les torpeurs et augmenter

I'impact de régimes riches en lipides.

La variation de masse pendant la saison hivernale a quant a elle été impactée par les régimes
alimentaires. Un temps plus important passé en torpeur était corrélé a un gain de masse plus
important. Ce gain de masse a été favorisé par les régimes riches en lipides (voir Figure 1.4), a savoir
les régimes a base de tournesol et, dans une moindre mesure, le blé-soja (voir Figure 1.3), mais n’a pas
été observé dans le régime betterave. Le gain de masse a pu étre trés important, avec certaines
femelles gagnant jusqu’a 150 g pendant la période hivernale. Cet effet est probablement lié a une
période de suivi particulierement longue (du 19 septembre 2018 au 13 mars 2019 soit 175 jours), qui
aurait laissé aux animaux le temps de reprendre de la masse une fois leur hibernation terminée.
Néanmoins, cette période correspond a la période hivernale en condition naturelle et est donc
représentative a I’échelle du cycle du hamster. Le déclin de I'espéce a été lié a une diminution de la
condition corporelle moyenne en fin de saison hivernale (Tissier et al., 2016). Ainsi, les cultures riches

en lipides sont particulierement prometteuses pour bénéficier aux hamsters durant I’hiver.
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En contradiction avec la littérature, ce sont les femelles avec la moins bonne condition corporelle qui
ont davantage mis bas. Cette observation peut étre attribuée a un effet indirect de la consommation
en protéines (Voir Figure 1.6.A). En effet, dans cette étude, les compositions nutritionnelles contrastées
des régimes ont créé une dichotomie lipides/protéines (Voir Table 1.52). Ainsi, les hamsters des régimes
tournesol, ayant la masse la plus importante, ont bénéficié d’un apport en protéines réduit, ce qui
pourrait expliquer leur échec de reproduction. A I'inverse, les femelles du régime betterave nourries
au blé-soja (riche en protéines) apres I’hibernation, qui avaient une mauvaise condition corporelle, ont
eu des portées. Ces résultats illustrent le fait que les apports nutritionnels au moment de la
reproduction ont un effet plus important sur la mise-bas que la condition corporelle des meéres. Ainsi,
méme des hamsters en bonne condition corporelle ne pourront se reproduire s’ils souffrent d’'une
carence alimentaire pendant la reproduction. De maniére intéressante, les hamsters des groupes mais-
pois et mais-haricot ont favorisé la consommation de mais au détriment des suppléments qui étaient
plus riches en protéines. En résultat, ces hamsters ont bénéficié d’un apport protéique intermédiaire
et ont eu un mauvais succés reproducteur. La provision des protéines est donc clef, mais la palatabilité
des sources protéiques a besoin d’étre évaluée. Inversement au succes de mise-bas, la survie des petits

a été favorisée par une meilleure condition corporelle des meres (Voir Figure 1.6.B).

Globalement, ces résultats illustrent des besoins tres diversifiés chez le hamster. Les lipides, apportés
par les oléagineux tels que le tournesol, le colza, ou par le soja, permettent une meilleure condition
corporelle des animaux apres I’hibernation et une meilleure survie des petits. Néanmoins, ce sont les
protéines qui semblent limitantes dans la capacité a produire des petits. Ainsi, le soja, espece qui allie
le mieux lipides et protéines, semble étre le plus bénéfique au hamster. Néanmoins, le succés
reproducteur dans I'étude a été bas, quel que soit le régime. Les conclusions qui concernent la
reproduction sont donc basées sur des effectifs faibles, et doivent étre confirmées par de futures
études. De plus, cela questionne sur les facteurs limitants de cette reproduction, y compris dans des
régimes favorables, tels que le blé-soja. En effet, dans cette étude, les hamsters ont été nourris
exclusivement avec des graines, tubercules, et une supplémentation ponctuelle en vers. Si ces régimes
sont représentatifs de ce que consomment les hamsters durant la saison hivernale, ils sont bien moins
diversifiés que les apports disponibles en milieu naturel pendant la saison active. A ce moment-Ia, les
hamsters sauvages disposent a la fois de leurs réserves, mais ils bénéficient aussi, si un couvert végétal
est présent, des parties vertes des cultures et adventices, ainsi que de la faune environnante. Les
hamsters étant omnivores (Tissier et al., 2019), cette diversité peut étre une source alimentaire
importante. Les protéines peuvent ainsi étre présentes en quantités variables a travers les différents

tissus végétaux et animaux auxquels les hamsters peuvent avoir acces. A ce titre, la biodiversité dans
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I’environnement du hamster est un autre facteur pouvant permettre d’augmenter son apport

protéique et donc son succes reproducteur.

Par ailleurs, la disponibilité de tissus frais dans I’environnement des hamsters semble jouer un réle sur
la biodisponibilité des nutriments. Les graines contiennent une variété de facteurs antinutritionnels,
limitant notamment I’absorption des protéines et des carbohydrates (Singh et al., 2023). Ces composés
se dégradent lors du processus de germination, augmentant la biodisponibilité des nutriments (Bau et
al., 1997). De tels processus expliquent les résultats observés dans notre étude dans le groupe nourri
au blé germé. En effet, les animaux de ce groupe ont produit autant de jeunes que le régime blé-soja
malgré une proportion de protéines moindre dans I'alimentation. Leur condition corporelle réduite
(liée a une quantité de lipides moindre) a toutefois eu un impact négatif sur la croissance des petits
(Figure 1.6.C). Ces résultats supportent I'idée que le faible succés reproducteur observé dans les
différentes études menées en laboratoire par Tissier et al. (2021), Kletty (2020) et nous-mémes, est
probablement lié a une restriction excessive de la diversité des espéeces et stades végétatifs composant

le régime alimentaire des hamsters.

La reproduction en laboratoire est aussi contrainte par le protocole de mise en couple des hamsters.
La gestion des comportements d’agression et le tempérament solitaire de I'espéce empéchent par
exemple une initiation spontanée de la reproduction aprés hibernation, la sélection sexuelle ou la
fécondation des femelles lors de leur cestrus post-partum. De la méme maniére, le soin parental est
contraint sur une durée fixe par la présence des petits qui ne peuvent disperser dans la cage. Plus
globalement, les hamsters n’ont pas l'opportunité de réaliser les comportements de sélection
alimentaire, stockage, aménagement des terriers... Ainsi, ces études apportent des pistes
d’amélioration des pratiques agricoles dans I’habitat du hamster commun, mais nécessitent d’étre
reproduites en conditions semi-naturelles afin de considérer aussi des aspects agronomiques,
environnementaux, nutritionnels et comportementaux. Pour approfondir ces aspects, une seconde

étude, menée en mésocosme, est présentée en Chapitre 2.
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Points clefs du Chapitre 1:

e Les hamsters ont montré une grande variabilité dans la quantité de nourriture
consommeée. Ceci impacte fortement I'apport nutritionnel des hamsters, source
d’hétérogénéité entre les individus nourris avec un méme régime.

e La propension des individus a réaliser des torpeurs est fortement corrélée a leur apport
énergétique. Du fait de la grande variabilité des consommations au sein des régimes,
ceux-ci n’ont pas eu d’effet sur I’hibernation.

e Des animaux consommant plus de lipides ont gagné plus de masse pendant le suivi
hivernal. Ceci s’est traduit en effet positif des régimes a base de tournesol supplémenté
et de blé-soja.

e La capacité des hamsters a mettre bas a été déterminée par leur apport en protéines.

e Une meilleur condition corporelle a permis une meilleure survie des juvéniles jusqu’au
sevrage.

e Ces différents éléments ont fait du régime blé-soja le régime le plus bénéfique.

e Lesrégimes a base de graines imposés par les conditions de laboratoire semblent réduire
fortement la capacité des animaux a se reproduire. Pour exposer les hamster a des

conditions plus proches du milieu sauvage, un suivien mésocosme semble plus pertinent.
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- Chapitre 2 -

Tests de cultures favorables en

conditions semi-naturelles

20 S o

el n.

Les travaux présentés dans ce chapitre ont

été au cceur du stage de Master 2 d’Aurélie

Saussais, qui a contribué a I'acquisition, au

traitement et a l'analyse des données.
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|. Présentation de |'étude n°2

Les régimes alimentaires testés en animaleries ont permis de mettre en évidence quels facteurs
nutritionnels impactent les hamsters lorsqu’ils sont contraints a des régimes a base de graines. Dans
cette seconde étude, nous avons testé comment les hamsters réagissent a des régimes dans des
conditions semi-naturelles qui leur permettent de se comporter de fagcon similaire au milieu naturel, et

de consommer une variété d’items alimentaires absents en laboratoire.

Quarante-quatre hamsters (4 groupes de 8 femelles et 3 males chacun) ont été suivis pendant une
année compléte, de la période d’inactivité (d’octobre 2021 a avril 2022) a la reproduction (d’avril a
octobre 2022). Les régimes testés ont été choisis pour leur contenu nutritionnel d’intérét pour le
hamster, et en concertation avec la Chambre d’Agriculture d’Alsace pour garantir leur applicabilité en

plein champ. Les cultures suivantes ont été testées :

P Pg p
P 2 e
4,.‘ rm&b -« r)‘)vf‘
‘{gl Yo 3
A m ws @ RF V ML
Blé Blé - Soja Colza-Feverole Mais - Lablab
Wheat Wheat - Soybean Rapeseed - Favabean Maize - Lablab bean
Monoculture Relay-cropping Co-cropping Ensilage

Les lettres P et | indiquent si les régimes sont riches en protéines et en lipides respectivement, et la

taille des lettres donne une information quantitative sur la proportion de ces macronutriments dans le
régime. Le code couleur des régimes sera repris dans |'article. En raison d’un retard de livraison de
I'enclos, les hamsters ont été suivis en laboratoire pendant I’hibernation (19/10/21- 19/04/21). Ceci
nous a donné I'opportunité d’étudier leur consommation alimentaire selon le protocole présenté dans
le Chapitre 1. Un suivi visuel des torpeurs a permis de distinguer les périodes d’hibernation (i.e. période
oU les hamsters réalisent des torpeurs) de la post-hibernation (i.e. période d’euthermie continue). Les
hamsters ont été lachés en enclos le 19/04/22 et suivis tout au long de la saison de reproduction,

comme présenté sur le chronogramme suivant :
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19 Oct. 19 Avr. Oct.

2021 2022 2022
Laboratoire Enclos
(saison hivernale) (Reproduction)
r A 1
Hibernation Post-Hibernation
(Alternance de (Euthermie continue)

torpeurs et de réveils)

Le retard de livraison de I'enclos a aussi empéché le semis des cultures avant I’hiver. Les sous-enclos
ont donc été ensemencés avec des variétés de printemps imitant le couvert apporté par les cultures
testées, a savoir le blé de printemps pour les groupes W, le blé de printemps et le soja pour le groupe
WS et le mais et le haricot lablab pour le groupe ML. Le sous-enclos RF a été semé avec du colza d'hiver,
car nous ne disposions d'aucune variété de printemps pour cette culture, et avec du pois en
remplacement de la féverole au printemps. Le semis a été réalisé aprés un labour superficiel de 10 cm
de profondeur et recouvert par un hersage, le 30/03/2022 et le 03/05/2022 selon l'itinéraire technique
approprié. Pour garantir une disponibilité alimentaire suffisante, des supplémentations de 3 L de
graines correspondant au régime de chaque groupe étaient dispersées de maniére hebdomadaire dans

chaque sous-enclos.

Nous nous attendions a ce que, @ durant I'hiver, les régimes les plus riches en lipides (WS & RF)
impactent les comportements d’hibernation, entrainant des torpeurs moins nombreuses et une fin
d’hibernation plus précoce. @ De fait, ces régimes devraient entrainer une consommation alimentaire
plus importante pendant I'hibernation et une masse plus importante en fin d’hiver. @ Cette meilleure
condition corporelle devrait bénéficier a la reproduction, avec plus de jeunes produits. @ Le succes
reproducteur serait également favorisé par les régimes riches en protéines (RF, WS & ML) en
comparaison au régime pauvre en protéines (W) qui devrait induire des carences alimentaires,
empéchant le sevrage de juvéniles. @ La croissance des juvéniles sera plus rapide dans les groupes

riches en lipides (WS & RF).
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ll. Publication n°2

Cet article est actuellement en cours de préparation. Pour ce manuscript, le matériel supplémentaire
a été intégré dans le texte, dans les parties Supplementary method. Les tables supplémentaires ont été
intégrées avec la numérotation Table 2.S#. L’article anglophone est suivi d’une synthéese en francais

ainsi que par des compléments d’analyse en fin de Chapitre 2.
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Abstract

The current loss of biodiversity is particularly pronounced in agricultural areas, where intensive farming
practices and monocultures have severely altered the ecosystems. In Alsace, this has led to the rapid
decline of the common hamster. Hamsters suffer from altered diets that induce degraded body
condition and reduced reproductive success. Diet diversification through crop association appeared
promising in laboratory conditions for the restauration of this species. However, little is known about

the effect of such associations in a wild-like environment.

Herein, we tested three crop associations chosen for their nutritional value for hamsters and technical
interest for farmers: rapeseed and faba beans (RF) and wheat and soybean (WS, both rich in proteins
and lipids) and maize and lablab beans (ML, rich in proteins) and we compared them to a negative
control of wheat only (W, poor in both lipids and proteins). The diets were tested on groups of 8 females
and 3 males monitored during their hibernation (in laboratory) and reproduction (in semi-natural

conditions).

Hamsters’ use of torpor strongly responded to their food consumption and only marginally to their
diets. All hamsters successfully reproduced in semi-natural conditions, suggesting no protein
deficiency, event in the W group. However, hamsters fed a lipid-rich diet (RF or WS) showed a better
body condition before reproduction, doubled reproductive outputs and a faster growth of the pups.
Overall, these results suggest that environmental diversification allows hamsters to compensate for
protein shortage in monocultural crops, and that oilseed crops benefit reproduction. These results
should help to better adapt the conservation measures implemented in France to protect hamsters and

farmland biodiversity.

Key Words: European Hamster, Agroecology, Agriculture, Conservation, Deficiencies, Monoculture,

Torpor.
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A. Introduction

Farmland ecosystems are challenged by modern agricultural practices. Production-oriented intensive
farming is characterised by undiversified crop varieties cultivated in large monocultural plots. Such
practices inhibit ecosystem services such as nutrient and water cycling or the regulation of predatory
pests (Altieri, 1999; MEA, 2005). This makes current agricultural practices highly dependent on
watering, fertilizers and pesticides (Ferreira Lustosa Filho et al., 2017; Le Noé et al., 2018) and
unsustainable in the face of increasing global change (Altieri and Nicholls, 2017; Billen et al., 2021,

Montanarella, 2015; Schauberger et al., 2018; Steffen et al., 2015).

A vanishing of farmland biodiversity is observed from soil microbial communities to weeds,
invertebrates, bird and mammal species (Blakemore, 2018; Fischer et al., 2011; Li et al., 2018; Sdnchez-
Bayo and Wyckhuys, 2019; Schumacher et al., 2018). In Europe, intensive agricultural practices are
threatening an emblematic rodent species: the common hamster Cricetus cricetus (Tissier et al., 2016).
Common hamsters used to live in steppes and adapted to farmlands as agriculture developed (Nechay
et al., 1977). Over the 20™" century, destruction policies and changes in agricultural practices induced
drastic population declines, until populations almost locally disappeared (Kletty et al., 2020). The
common hamster is now listed as “critically endangered” throughout its range (IUCN Red List, Banaszek
et al., 2020). In Alsace (France), the species is protected since 1993. Conservation measures of this
species are notably based on habitat restoration through the implementation of “favourable” crops
(Virion, 2018). However, populations are struggling to recover because of the complex and varied needs

of the hamsters, highlighting the need to refine these favourable crops.

Hamster needs are linked to a complex annual life cycle, divided between winter and active season
(Hufnagl et al.,, 2011; Nechay et al., 1977). In winter, hamsters hibernate, becoming transiently
heterothermic by performing torpor bouts (a period called ‘Hibernation’ in this manuscript). Torpors
are phases of hypometabolism and hypothermia, separated by arousal phases during which hamsters
return to euthermia (Hufnagl et al., 2011; Monecke and Wollnik, 2005). Torpors induce significant
energy savings (Humpbhries et al., 2003), but also expose individuals to homeostatic challenges, such as
immune depression or oxidative damage (Giroud et al., 2020; Daniel Munro and Thomas, 2004). The
use of torpor strongly depends on the quantity and quality of the reserves (internal or external)
accessible during hibernation (Humpbhries et al., 2003). Hamsters have an external food — rather than
an internal fat - storing strategy. In late summer and autumn, common hamsters store large quantities
of non-perishable grain and/or tuber, that they consume in winter during euthermia (Siutz and Millesi,
2017) and, if some is left, at the beginning of the reproductive season (Nechay et al., 1977). These

stocks strongly impact hamsters hibernation, as a high lipid content in the diet has been shown to
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reduce torpor use, hibernation duration, and promote a better body condition at the end of hibernation
(Siutz et al., 2017; Tissier et al., 2021; Weitten et al., 2018). At some point before the end of hibernation,
before exiting the burrows, hamsters undergo a torpor-less period necessary to regenerate their
reproductive system (a period called ‘Post-Hibernation’ in this manuscript; Monecke and Wollnik,
2005; Siutz et al., 2016). Food consumption and torpor behaviour impact the hamsters’ body condition
at the end of winter. Hamsters body condition at that time is critical for their reproductive success, but

has been declining over the last decades (Humphries et al., 2003; Tissier et al., 2016).

The hamsters’ active season runs from April to October. During that time, hamsters perform above
ground activity, such as reproductive mate search and food foraging (Saboureau et al., 1999). They are
therefore dependant of the vegetal cover for both protection from predation and food availability
(Tissier et al., 2016). Up until 1950, common hamsters produced up to 3 litters of 8 to 12 pups per year,
a high reproductive capacity that could compensate for the high mortality rate caused by winter and
predation (Kayser et al., 2003a; Surov et al., 2016). Nevertheless, nowadays, a reduced reproductive
success is observed in Europe (1.6 litter of 5 to 6 pups per year; Surov et al., 2016), including France
(0.76 litter of 1.9 pups per year; Kourkgy et al., 2014) and could explain the currently weak population
dynamics. This low reproductive rate is linked to nutritional deficiencies in the hamsters’ diet. Maize
and wheat monocultures, the two main crops in Alsace, do not cover the hamster's protein
requirements (Tissier et al., 2017). Maize also induce a deficit in vitamin B3 and its precursor
(tryptophan), causing infanticides in 95% of females (Tissier et al., 2018, 2017). The susceptibility of
hamsters to deficiencies can be explained by the females restricted home range of around 0.3 ha,
constraining them to a monotonous diet in wide monocultural fields (Hufnagl et al., 2011; Ulbrich and
Kayser, 2004). Tissier et al., (2021) tested crop associations to improve hamsters’ reproductive success
in laboratory condition. They especially identified the combination of wheat and soybean as promising
diets. Further investigations by Gérard et al. (in press, Chapter 1) showed that the balanced
macronutrient composition of soybean was responsible for the improved reproductive outputs:
soybean provides proteins essentials for pups’ production, but also lipids that promote pup’s early life

survival and growth

Nevertheless, most of what is known about diet effect overlooks the effect of environmental factors
(controlled conditions, Tissier et al., 2021, 2017; Gérard et al., in press, Chapter 1). Hamsters are
omnivorous and can diversify their diet by eating crop green parts, and also weeds and fauna, if
available in their environment, which is often not the case in monocultural fields (Tissier et al., 2019,
2018). To date, only one study has tested the effects of a diversified cropping versus monocultures in
mesocosms, but the tested crop was a mix of wheat, maize, sunflower and alfalfa that is not

agronomically realistic (Tissier et al., 2018). Therefore, the effect of diet and environment
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diversification on hamsters’ hibernation and reproduction remains to be thoroughly investigated. In
this study, we aimed at testing crop association on hamsters’ hibernation in controlled laboratory
conditions and reproduction in a semi-natural environment (mesocosm). These associations were
elected for their suitability as habitat restoration measures thanks to their technical and economic
interests for farmers. We tested the WS association, composed of wheat (Triticum sp.) and soybean
(Glycine max.) which was identified as the most beneficial for hamsters and thus constituted our
positive control (Tissier et al., 2021, Gérard et al., in press, Chapter 1). WS is particularly rich in proteins
but also contains lipids. The other associations tested were another balanced mix (especially rich in
lipid): RF composed of rapeseed (Brassica napus) and fava bean (Vicia faba) and a protein-rich but lipid
poor mix: ML composed of maize (Zea mays) and lablab bean (Lablab purpureus). We compared these
three associations to a monocultural wheat diet (W, poor in both lipids and proteins) used as a negative

control (See Table 2.51 for details about the selected crops nutritional content).

We predict that (1) over winter, lipid-rich diets (WS & RF) will affect hibernation behaviours, meaning
that hamsters will perform less torpor bouts and end hibernation earlier. (2) This will enable hamsters
from these groups to have higher food, energy and lipid intake and consequently gain mass during
hibernation, and end winter with a better body condition. (3) The better body condition of these
hamsters will benefit reproduction, as they will be able to reproduce earlier, and produce more pups.
(4) The protein-poor diet (W) will not allow for the successful weaning of pups, as hamsters will
experience protein deficiencies, while reproductive outputs will be promoted by protein-rich diets (RF,
WS & ML). (5) The better body condition in mothers fed lipid-rich diets (WS & RF) will improve their

pups’ growth.

B. Material and Methods

a. Ethics:

The experimental protocol followed EU Directive 2010/63/EU guidelines for animal experiments and
the care and use of laboratory animals. It was approved by the Ethical Committee (CREMEAS) under

agreement number 39706-2022112816046995.
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b. General setup:

The experiment was carried out on 32 females and 12 males of known pedigree from our breeding
unit. All hamsters were nulliparous and aged 4 to 7 months at the beginning of the monitoring. They
had previously been fed a conventional diet (Top Rongeurs Guyolap, Arvalis, France, composed of

21.5% protein, 63.1% carbohydrate, 5.0% lipid, 4.0% cellulose, 6.4% mineral).

Hamsters were divided in 4 groups of 8 females and 3 males with similar mean body masses and
standard deviations between groups, and assigned to one of the four diets; RF, WS, ML or W (See Table
2.51 for details about the crops nutritional content) Hamsters were kept in laboratory conditions during
winter (period set from the 19/10/2021 to the 19/04/2022) in order to measure food consumption.
Then, they were released in enclosures where reproduction was monitored during the active season

(19/04/2022 to 19/10/2022).

c. Supplementary method —Diet nutritional analysis:

Nutritional content was assessed on food items accessible to hamsters through the monitoring; crops,

weeds and fauna. Samples were freeze-dried to constant mass to obtain dry weight (DW). The dried

Table 2.51: Water content of the Fresh Mass (FM) and nutritional content on a Dry Mass (DM) basis of the
crops, weeds and arthropods. Values are indicated as mean + SEM when averaged over several measures.

ltem Water Energy Lipids Proteins Carbohydrates Minerals
mg/g, FM ki/g, DM mg/g, DM mg/g, DM mg/g, DM mg/g, DM
Data source Measured Measured Measured Feedipedia Infered Measured
Wheat grain 66.2+0.2 17.9+0.1 35.7+5.6 126.0 821.5 16.6 £ 0.7
Soybean grain 50.8+1.9 23.4+0.0 230.+£5.9 396.0 313.8 59.2+1.8
Maize grain 57.6£0.0 18.1+£0.0 54.5+3.6 95.0 836.4 13.9+15
Lablab bean grain 56.0+0.7 17.9+0.1 28.1+1.9 252.0 674.6 45.2+0.6
Rapeseed grain 445+2.3 27.5+0.1 446.7 £11.6 209.0 299.5 446+1.0
Fava bean grain 80.0+2.1 18.0+0.1 30.2+3.0 290.0 637.5 42.2+0.6
Chamomile leave 798.5+4.8 95.0+3.6
Chamomile flower 701.2+7.8 92.1+2.7
Goosefoot leave 771.6 £10.3 82.6+5.1 217.0
Goosefoot grain 681.4+3.2 66.9+1.2
Arthropods 793.5+30.3 19.55+9.1 | 526.6+71.2
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samples were ground with a RETSCH ZM200 grinder into a homogeneous powder. Before analyses,
samples were freeze-dried again to eliminate any remnant traces of water. Energy content was
determined on 1g pellets using a Parr 6200 calorimeter with benzoic acid as an external standard. Total
lipids were determined on 1g samples using a chloroform:methanol (2:1, v/v) solution as extraction
solvent. Lipid extraction was also performed on weeds and epigenic fauna. Analyses were carried out
in duplicate on samples weighed to the nearest 0.1mg. Mineral content was measured by complete
calcination of 1g samples at 450°C for 24h. Due to technical difficulties, we weren’t able to quantify
protein content in seeds, weeds and collected fauna. Protein content was thus obtained from the
reference website Feedipedia (averaged for arthropods; Heuzé et al., 2017). Carbohydrates content

was estimated as the remaining part in sample constitution. Obtained data are presented in Table 2.51.

d. Bodytemperature monitoring:

All 44 hamsters were equipped with intraperitoneal iButton temperature loggers (ref. DS1922L, Maxim
Integrated), with a 135 minutes sample rate at a 0.0625°C resolution. Chirurgical procedures followed
the protocol described by Weitten et al (2018). Implantation was performed 3 weeks prior to the
monitoring to ensure hamsters’ complete recovery. Logger retrieval was performed using the same
procedure. iButtons could not be recovered from females that disappeared after release (i.e, never
captured; 1 WS, 1 ML, 1 W) or after reproduction (i.e. not recaptured after August; 2 W, 1 ML; for
details, see Table 2.54).

e. Hamsters housing during hibernation:

Hamsters were housed in individual cages (W x D x H: 380 x 590 x 257mm), and provided with a PVC
tube for shelter (2 x H: 17 x 200mm, vertically placed and pierced to allow access). Cages were enriched
with cellulose sheets for nest building and wooden sticks to gnaw. Light exposure followed the natural
variation of photoperiod at the latitude of Strasbourg, France (48.58° N). Temperature was maintained
at 10°C throughout hibernation. Each hamster had ad libitum access to its diet. Food consumption was
quantified following Gérard et al (in press, Chapter 1). Visual monitoring enabled us to differentiate

hibernation and post-hibernation periods (see supplementary material).

Body temperature patterns were used to describe hibernation. To exclude short and shallow torpor
bouts that hamsters may perform during the active season, torpor was defined according to Kletty

(2020) as a period during which body temperature dropped below 30°C for a minimum of 24h. Isolated
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torpor bouts that occurred more than 15 days after the end of the main hibernation were not
considered in our analysis. Females’ time spent in torpor during winter correlated with their
hibernation duration (i.e. time between first and last torpor, R? = 0.725, p < 0.001), and their torpor
bouts count (R? = 0.934, p < 0.001). We thus retained the time spent in torpor to characterize

hibernation behaviour in our analysis.

f.  Supplementary method —Food consumption monitoring:

Food consumption was quantified during the winter period. On the 19/09/2021, weighed doses of 200
to 250g of each grain were provided to hamsters according to their diets. Unrestricted access to each
grain was ensured by providing an additional dose when approximately 50% of a given grain had been
consumed (assessed visually twice a week with no hamster disturbance). Cages content was removed
for cleaning and at the end of monitoring. The remaining grains were sorted, dehydrated and weighed.
Cage change was performed on active animals and with great care not to disturb neighbouring
hamsters’ torpors (making as little noise and vibration as possible). Hamsters’ consumption of each
grain was obtained by subtracting the remaining food mass from the given one (correcting given food

mass for its water content to avoid an effect of water content variation in cages).

Torpors were monitored visually (6 times/week). Hibernation was considered over when a hamster was
active during a full week. Body mass was recorded, and the cage was changed. This allowed to
dissociate hibernation and post hibernation food consumption. The difference in hibernation end date
between visual estimation and the iButton body temperature data later recovered averaged 9 days (of
which 7 were due to the visual monitoring protocol where we waited for hamster to being active during
a full week). Hamsters nutritional intakes in lipids (mg/gay), proteins (mg/day), carbohydrates (mg/day)

and energy (kJ/day) were computed by multiplying daily consumption and items nutritional content.

g Mesocosm monitoring:

The enclosure used for the study is located near Ittenheim, France (48°36 N; 7°37 E). It was divided in
four sub-enclosures each 0.19ha wide. The overall structure was protected by a wall of iron Larssen
sheet piles buried two meters deep and protruding one meter above ground. The iron wall was
mounted with a fence supporting a net, thus preventing entry of any terrestrial and avian predators.
Sub-enclosures were separated by a 40cm high and 2m deep concrete wall, reportedly sufficient to

avoid hamsters crossing (Fleitz et al., 2018). Due to delays in enclosure delivery, no winter crops could
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be sown before winter. The sub enclosures were sown with spring growing varieties mimicking the
cover provided by the tested crops, namely spring wheat for the W group, spring wheat and soy for the
WS group and maize and lablab beans for the ML group. The RF sub-enclosure was sown with winter
rapeseed as no spring varieties were available, and pea as a spring replacement for fava bean. Sowing
was performed after a superficial 10cm deep ploughing and covered by harrowing, on the 30/03/2022
and the 03/05/2023, considered as agronomically relevant.

Hamsters were released in the enclosure on the 19/04/2022 in crops corresponding to their
hibernation diet. To ensure enough food availability, a supplementation of 3L of the diet seeds was
randomly dispersed weekly in the sub-enclosure during the monitoring period, similarly to what had
been done in previous mesocosm studies (Tissier et al., 2018). From April to October, trapping sessions
were conducted once or twice a week (depending on pups’ density) in order to identify pups and weight
adults. Trapping effort was the same in all sub-enclosures. When trapped for the first time, pups were
sedated under isoflurane (1.5% in 1.2 L/min air) for RFID microchip injection, weighed and measured
(gently stretched, from the tip of the snout to the base of the tail). Hair samples were collected for DNA
extraction. This procedure lasted a maximum of 5 minutes. Their awakening was then monitored before
releasing them at the exact place where they were captured. During each session, trapped adults and
already tagged pups were RFID identified and weighed (to the nearest 0.1g). Adult mean mass through
reproduction was obtained by averaging their mass at each capture. To avoid a bias linked to population
density or pups’ reproduction, pups were brought to the laboratory breeding unit when weighing more
than 140g. Adults were taken back to the laboratory breeding unit at the end of their reproductive
season (from 20/07/2022 for males and 01/09/2022 for females).

Pups capture could only occur when weaned pups freely exited burrows. This means that an unknown
proportion of born but not weaned pups could have died before being captured, as post-natal mortality
is commonly reported in this species (Tissier et al., 2021, Gérard et al., in press, Chapter 1). Therefore,
subsequent references to “pups” will be referring to the number of trapped pups and not the number
of born pups. As only weaned pups can be recruited, their number was used as indicator of

reproductive success.

During summer, epigeal fauna was collected using pitfall traps. Traps were cylindrical pot (¢ x H: 52 x
100 mm) buried to match ground level. They were protected by a 3 cm high roof (preventing hamsters’
access) and half filled with a mix of salt (NaCl) saturated water and dishwasher. Collect was done in two
sessions of 3 times a week (starting on the 18/05/2022 and the 26/07/2022) with 5 traps per sub-
enclosure. Traps damaged by hamsters were excluded from analyses, leaving a total of 114 analysed
traps. After being recovered, the content of the traps was rinsed, then lyophilised, weighed (to the
nearest 0.01g) and frozen for further analyses. Samples of weeds were also collected on the most
dominant species; goosefoot Chenopodium album (seeds and leaves) and mayweed Matricaria sp.

(leaves and flowers) and frozen before nutritional content measurement (See supplementary material).
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h.  Supplementary method —Genetics:

After collection, hair samples were stored at -20°C until DNA extraction. DNA was extracted on hair
bulb samples weighing 2.0 £ 1.0mg. Procedure followed a standard salting-out protocol (Hue et al.,
2012; Rivero et al., 2006). Samples were digested using proteinase K overnight. DNA was precipitated

in cold isopropanol before solubilisation in sterile water.

A total of fifteen microsatellite loci previously published by Neumann and Jansman (2004) and Jakob
and Mammen, (2006) were investigated, following the protocol described by Reiners et al. (2014).
Multiplex PCR were divided in three sets of loci (see Table 2.52). Due to weak PCR rate, the IPK 06 locus
was amplified alone and added subsequently to mix 1 (1:1 v/v). Multiplexed PCR products were
genotyped using an ABI 3100 automated sequencer (Applied Biosystems). For each locus, the number
of alleles, number of typed individuals, observed and expected heterozygosities, polymorphic
information content, and the F score for the null allele frequencies are presented in Table 2.52
Amplifications were conducted again if the amplification results were either unsuccessful or incoherent
(mismatch between pups and all potential parent pairs). Doing so, 99.9% of loci were typed.
Electropherograms were scored using PeakScanner v1.0 (Thermo Fisher Scientific). Four pups
consistently showed unique alleles absent from the parental population (on loci IPK09, Ccru03, Ccrul5s

and Ccrp20) that were attributed to de novo mutations.

Table 2.52: Details of the analysed microsatellite loci.

Loci mix k n HObs HExp PIC F(Null)
IPK 01 1 6 363 0.807 0.722 0.674 -0.0580
IPK 12 1 5 363 0.590 0.523 0.409 -0.0618
IPK 05 1 4 363 0471 0.453 0.401 -0.0171
IPK 07 1 7 363 0.741 0.677 0.636 -0.0442
IPK 09 1 5 363 0.763 0.693 0.640 -0.0538
IPK 06 1* 4 363 0.639 0.543 0.490 -0.0883

Ccrp 15 2 4 364 0.681 0.633 0.555 -0.0399
Cerp 3 2 5 364 0.536 0.528 0.465 -0.0118
Ccrp 20 2 6 364 0.706 0.619 0.568 -0.0778
Ccrp 10 2 3 364 0.679 0.646 0.569 -0.0259
Ccrp 11 3 7 363 0.749 0.749 0.707 -0.0246
Cerp 4 3 2 363 0.515 0.494 0.372 -0.0217
IPK 02 3 4 364 0.690 0.688 0.630 0.0020
Cerp 17 3 3 364 0.143 0.135 0.129 -0.0280
Ccrp 19 3 3 364 0.544 0.473 0.391 -0.0733
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Parentage assignments were performed using Cervus v3.0.7 (Kalinowski et al., 2007). Parentage
simulations were based on 10000 hypothetical pups, allowing for a 1% chance of loci mistype and no
chance of unknown parents to obtain the critical delta in Likelihood-of-Difference (LOD) value of 0.01
for 97% confidence. Parent assignment was performed using all adults as candidates for each pup, in
order to account for potential dispersion of individuals between sub-enclosures. Using these
parameters, all the 320 pups were successfully assigned to a couple of parents at the 97% confidence

level.

Parentage assignments from Cervus were not compared with those from other software as it was
proven to add little information when dealing with closed populations (Guerier et al., 2012). The very
high confidence in parent attribution resulted from the absence of unknown parents and a sufficient

genetic diversity maintained within the breeding unit.

i.  Reproductive success quantification:

Each pup was attributed to a couple of parents with a confidence interval of 97% through genetical
analyses (detailed in supplementary material). Body temperature was used to determine parturition
dates. This was done by identifying sudden increase of 1°C in mean daily body temperature, which is
characteristic of parturition (see Figure 25 of the Methods Chapter for examples). This method was
validated in rodent models (Fewell, 1995) and in the common hamster in our laboratory (unpublished
data). A litter being the 1%, 2" or 3 litter of a female will later be referred as litter number. Females’
pups were then assigned to a specific parturition date. Pups that were undoubtedly from the first litter
(pups captured too early to be from the second litter; 108 out of 320 individuals) were used to estimate
standard growth rates (sex and group dependant, in g/day). This was done by using pups’ mass, rather
than size, as more measures were available for each individual. These standard growth rates were used
to assign other pups to the most likely parturition date. This method appeared robust, as inferred birth
dates (i.e. computed from growth rates) and actual birth dates (i.e. deduced from females’ body
temperature) only differed by 5.0 + 0.3 days, while the mean interval between two parturition dates

was 30.0 + 1.3 days.

j. Statistics:

All standard variances were computed as standard error of mean (SEM). Statistics were conducted on
R (version 4.3.1; R Core Team, 2023). The significance threshold was set to 0.05. Parametric analyses

were preferred if the application conditions were met. Standard Linear Model (Im) was employed for
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qualitative or quantitative analyses. For count data (expl: number of pups), Generalised Linear Models
(glm) based on Poisson distribution were employed. To account for random effects (expl: test body
mass effect on reproductive success independently of diets), Linear Mixed-Effects Models (Imem or
glmem for poisson distribution) or from the package Ime4 (version 1.1-23; Bates et al., 2023) were
employed. AlCc based model selection was used to determine relevant effects and identify collinearity
between factors. This was done using the dredge function from the MuMIn package (version 1.47.5;
Bartoni, 2023). If parametric models were inappropriate, non-parametric qualitative Kruskall-Wallis
(KW) or quantitative Mann-Whitney (MW) approaches were used. Post-hoc tests were performed using
either Tukey or Dunn methods as appropriate. The quantification of nutritional intake had been
calculated from the hamsters’ food consumption with regard to their diets. Thus, diets and
macronutrient intakes were dependant and were analysed separately. This was done by performing
models with diet and overall consumption and models with macronutrient intakes separately. Graphical

representations were designed using the ggplot2 package (3.5.0; Wickham, 2016).

C. Results
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Figure 2.1: Female hamsters’ food consumption (A) and energy (B) and lipids (C) intakes as a function of the
winter period (x axis) and their diet (dots colour and shape). Asterisk and letter indicate statistically significant
differences between periods (Im & Tukey, p < 0.05). Latin and Greek letters correspond to independent statistical
analysis (one for each period). Error bars are SEM. n = 32. Abbreviations indicate hamsters’ groups and diet; wheat
(W), wheat-soybean (WS), rapeseed-fava bean (RF) and maize-lablab bean (ML).
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Food consumption during hibernation:

Females’ mean food intakes across groups was significantly lower (Im, p < 0.001) during hibernation
(3.45 + 0.89g/day) than during post-hibernation (7.60 + 0.27g/day), as depicted in Figure 2.1.A. Energy
intake varied accordingly, as shown in Figure 2.1.B (Im, p < 0.001). No differences in food nor energy
intake were observed between diets during hibernation (KW, prood = 0.654 & Penergy = 0.180), nor post-
hibernation (KW, prood = 0.325 & penergy = 0.287).

Table 2.53: Females’ nutritional intakes over their hibernation and post-hibernation periods.

Lipid (mg/d) Protein (mg/d) Carbohydrate (mg/d)
Period Females’ Diet
mean £ sem mean £ sem mean + sem
yAN Wheat 96.1+183 b | 3388+647 c | 22091422
v Maize & Lablab bean 153.2+23.3 b 572.9+120.9 be 2717+ 448
Hibernation
B Wheat & Soybeans 583.5+118.4 a | 1077.0£216.1 a 1701+ 345
’ Rapeseed & Faba beans 852.9+1093 a 786.9+81.7 ab| 1440+158
yAN Wheat 255.4+153 B | 9003:542 B | 5870t354 a
Post. v Maize & Lablab bean 359.8+28.6 B 11203 +91.1 B 6111+ 390 a
Hibernation B Wheat & Soybeans 1048.1£101.9 a | 1950.8:182.7 a | 3252+273 B
@ Rapeseed & Faba beans | 1591.63129.2 a | 1790.3t1527 o | 3407:309 B
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Figure 2.2: Pie charts represent nutrient balance in females’ dry mass intake during hibernation (inner circle)
and post-hibernation (outer circle). Colours represent nutrients as indicated in the legend. Details on group
differences are presented in supplementary material (Table 2.53). n = 32.
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WS females showed a significant preference for soy that constituted 67.2 + 9.4% of their intake (MW,
p < 0.001). ML females showed a preference for maize that constituted 65.2 + 19.2% of their intake,
though it wasn'’t significant (MW, p = 0.055). RF females ate no grain preferentially (50.8 + 13.0% of
rapeseed, MW, pgrr = 0.205). Females’ food preferences — and thus the composition of their food intake
- did not significantly vary between hibernation and post-hibernation (MWkg, p = 0.235, MWs5s, p =
0.328, MW, p = 0.645, Figure 2.2, details in Table 2.53). W and ML had statistically similar intakes in
macronutrient during hibernation and post-hibernation (Dunn lipids, puib = 0.175, peost-nib 0.110, protein,
prib = 0.082, prost-nib = 0.126; carbohydrates, puiv = 0.204, prost-nib = 0.405). The same result was observed
for RF and WS (Dunn lipids, puib = 0.236, prostrib = 0.110, proteins, puib = 0.228, prostnib = 0.426,
carbohydrate, puin = 0.325, prost-+ib = 0.426). However, WS and RF females consumed more lipids (3 to
8-fold; Figure 2.1.C) and more proteins (2 fold) than the ML and W groups. This difference was
significant (p < 0.02 for all macronutrients) except for proteins between RF and ML groups during
hibernation (Dunn, p = 0.083). The carbohydrate consumption of W and ML groups was also 2-fold
higher than in the WS and RF groups during post-hibernation (KW, p = 0.085; Dunn, p < 0.001).

During hibernation, males and females had similar food consumption (KW, p= 0.456), food preference
(KW, p =0.555) and nutrient intakes (KW energy, p = 0.326; lipids, p = 0.069; proteins, p =0.227). During
post hibernation, males had a significantly higher mean food consumption of 9.6 + 0.6g/day (KW, p =
0.001). This induced significantly higher nutrient intakes (KW energy, p < 0.001; lipids, p = 0.001;
proteins, p = 0.013).

Hibernation behaviour:

All hamsters survived hibernation. One female from the WS group did not perform torpor (thus
excluded from Figure 2.4’s middle point). All others started performing torpors shortly after the
beginning of the monitoring (mean date: 23/10/2021 * 1.7 days, 4 days after monitoring beginning).
Diet did not induce any difference in the dates of start (Im, p = 0.451) and end of hibernation (mean
date: 14/03/2022 + 3.9 days; Im, p = 0.098). Diet had no significant effect on the time females spent in
torpor, if analysed alone (Im, p = 0.394), but it had a significant effect when food consumption was
considered in the model (Im, p < 0.001; Figure 2.3). RF and WS females spent less time in torpor than
W and ML females. The difference was significant (Tuckey, p < 0.04 in all cases) except between WS and
W (Tuckey W- WS, p = 0.074). Model selection showed that the time spent in torpor was best predicted
by hamsters’ energy intake (Im, p > 0.001).

Males’ hibernation timing was similar to females’ (Im beginning, p = 0.367; end, p = 0.142) but males
spent a higher time in torpor than females (2278.1 + 181.8h, accounting for 59.9% of their hibernation;
Im, p=0.036).
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Figure 2.3: Time spent in torpor by females as a function of their food consumption and diets. The colours and
shapes of dots correspond to the hamsters’ diet. Lines represent the linear regression between time in torpor
and food consumption fitted with the group specific intercepts. Groups specific regression R? and p-values are
indicated in the table below, with hamster mean time spent in torpor (hours), share of hibernation period spent
in torpor (%) and group effectives. The stat column indicate statistically significant differences between groups
(Tukey, p < 0.05).

Mass dynamic during and post hibernation:

All females lost body mass during hibernation and gained mass during post-hibernation (Figure 2.4).
All the groups had a similar mean body mass at the beginning (190 * 2g, Im, p = 0.902) and the end of
hibernation (157 + 3 g; Im, p = 0.780). The body mass of female hamsters was correlated between the
beginning and end of hibernation (R? = 0.847, p < 0.001) as well as for post-hibernation (R? = 0.790, p
< 0.001). This effect was considered by the two-way ANOVA models including body mass at the
beginning of the monitoring as factor. The body mass variation through hibernation was best described

by models containing either food (Im, p < 0.001) or energy (Im, p < 0.001) intakes. Females’ body mass
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differed between groups at the end of post-hibernation (Im, p < 0.001). Females from the RF group had
a significantly higher body mass of 211.1 + 5.8 g (Tukey WS-RF, p= 0.007) than all other groups. WS had
an intermediate body mass of 190.3 + 6.0 g (Tukey WS-W, p=0.018, WS-ML, p = 0.013). The body mass
of W and ML females were not significantly different (171.9 + 6.1 g, Tukey W-ML, p= 0.999). Model

selection identified lipid intake as best predictor of hamsters’ body mass at the end of winter (Im, p <

0.001).
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Figure 2.4: Female hamsters’ body mass (in grams) before hibernation (19/10/2021), after hibernation (second
set of points) and at the end of post-hibernation (19/04/2022). Error bars are SEM. Letters indicate statistically
significant mass differences between groups at each timepoint (Tukey, p < 0.05). The colours and shapes of dots
correspond to the hamsters' diet.

Males’ body mass followed a similar trend, with a body mass of 259.2 + 10.2 g before hibernation,
211.0 + 4.8 g after hibernation and 252.5 + 10.1 g at the end of winter. It was globally higher than
females’ ones (KW, p < 0.001), which was consistent with the species sexual dimorphism. Males body
mass did not significantly differ between groups at any point of winter (KW, p =0.910, 0.514 & 0.081),

though their low effectives (n=3 males per groups) is responsible for low statistical power.
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b. Effect of the winter on reproduction:

The hibernation end date had no effect on the date of first parturition (Im, p = 0.571), number of litters
(glm, p = 0.761) or number of pups per female (gIm, p = 0.426). To check for an effect of body mass
independently of the diet, diet was set as a random effect in the following models. Doing so, no effect
of the hamster mass at the end of winter on the date of first parturition (Imem, p = 0.723) or on the
number of pups produced (glmem, p = 0.307) was observed. Females’ body mass at the end of winter
had a positive effect on the number of litters they produced (glmem, p = 0.023; Figure 2.5). This effect

was weak, as shown by the low marginal coefficients of determination (R*m = 0.200).

¢. Enclosure and reproduction:

Reproductive outputs:

During the reproductive season, females’ body mass ranged from 230 to 400 g. All groups had a similar
mean body mass of 297.5 + 2.3g (Tukey, p > 0.9), except the W group, that had a significantly lower
mean mass of 263.0 + 9.3g (Tukey, p < 0.001). Across all groups, a total of 320 pups were captured. One

RF female crossed into another sub-enclosure and was thus excluded from reproduction analyses.
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Table 2.54: Females overall reproductive outputs, parturitions dates and litters sizes.

Female Diet Reproduct. 1°" Litter 2" Litter 3" Litter 4" Litter
output
21.504.1 W 7 May 25: 7 pups | June24: 0 pups X Found dead on July 18
21.507.1 W 0 June 04: 0 pups | June22: O pups | July15: 0O pups X
21.509.1 W 10 Temperature data logger unrecovered
21.511.1 w 9 Temperature data logger unrecovered
21.512.1 W 8 May 25: 8 pups X X X
21.522.1 W 6 May 23: 6 pups | June22: O pups | July13: O pups X
21.538.1 W X No pups attributed - Assumed to have died before reproduction
21.539.1 W 9 May 28: 9 pups X X X
21.503.1 ML 3 June 15: 3 pups | July11l: O pups | Aug03: O pups X
21.510.1 ML 6 Temperature data logger unrecovered
21.825.1 ML 13 June 07: 8 pups | July18: 5 pups X X
21.530.1 ML 5 June 17: 5 pups X Found dead on July 18
21.S33.1 ML 9 June 05: 1 pups | July02: 5 pups | Aug03: 3 pups X
21.534.1 ML 7 June 01: 6 pups | July03: 1 pups | July22: O pups X
21.536.1 ML X No pups attributed - Assumed to have died before reproduction
21.537.1 5 June 19: 5 pups [ Aug09: O pups X X
21.646.3 11 May 30: 5 pups | July04: O pups | July23: 6 pups X
21.506.1 15 May 29: 7 pups | July15: 8 pups X X
21.523.1 19 May 22: 9 pups | June20: 2 pups | July17: 8 pups X
21.524.1 10 Crossed to the W enclosure before reproduction
21.526.1 20 May 20: 8 pups | June20: 5 pups | July18: 7 pups X
21.527.1 6 May 28: 6 pups | June25: O pups | Aug2l: 0 pups X
21.531.1 23 May 24: 10 pups | June 24: 6 pups | July23: 7 pups X
21.535.1 15 May 21: 8 pups | June 20: 3 pups | July10: 4 pups X
21.501.1 15 May 24: 9 pups | July15: 6 pups X X
21.502.1 15 May 18: 9 pups | June 20: 2 pups | July17: 4 pups X
21.505.1 15 May 20: 7 pups | June18: 2 pups | July1l: 5 pups | Aug09: 1 pups
21.508.1 14 May 24: 8 pups | June20: O pups | July09: 4 pups | Aug09: 2 pups
21.528.1 18 May 16: 7 pups | June12: 3 pups | July0l: 8 pups | Aug09: O pups
21.529.1 15 June 03: 9 pups | July0l: O pups | July20: 2 pups | Augl2: 4 pups
21.532.1 12 May 21: 5 pups | June18: 2 pups | July17: 5 pups X
21.541.1 X No pups attributed - Assumed to have died before reproduction
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Males exhibited a high mortality (2 confirmed death and 6 disapearances), which was attributed to
male competition as agression wounds were commonly observed (no wounds were observed on
females). Some males (6 out of 12) succeded in regularly passing from one sub-enclosures to an other.
This led to a males’ highly contrasted reproductive success, with two of them fathering 27.9 and 27.3%
of pups. The others each fathered 5.0 + 2.6 % of pups. Because of this biais and because females
reproductive capacities are limiting reproduction (Speakman, 2008), males’ reproductive success was

not further analysed.

Effect of the diet on reproductive success:

Diets had a significant effect on reproductive outputs (glm, p < 0.001; Figure 2.6.A, details in Table 2.54).
higher (Tukey W-WS, W-RF, WS-ML, p < 0.001) than for W and ML (Tuckey W-ML, p = 0.999). Only
females from the WS group (4 out of the 7) had four litters, while other females had between 1 and 3
litters. Globally, the first litter size was significantly higher (mean size: 6.6 + 0.5, glm, p < 0.001; Tukey
1-2, 1-3, 1-4, p < 0.003) than for 2", 3" and 4™ litters, which were similar (mean size: 2.3 +0.5, 3.7 +
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Figure 2.6: (A) Number of pups per female captured over the reproductive season (all litters combined) as a
function of the females’ diet. Letters indicate statistically significant differences between groups (Tukey, p <0.05).
The colours and shapes of dots correspond to the hamsters’ diet. Values under the legend indicate the mean
number of pups per female. n = 28. (B) Number of pups captured according to their litter number, for each diet.
Values in the boxplots indicate how many litters were observed. Asterisks indicate statistically significant
differences between groups (Tukey, p < 0.05). Values under the legend indicate the mean number of pups per
litter.
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0.7 and 1.8 * 0.9 respectivelly, Tukey 2-3, 3-4, 2-4, p > 0.3). Litter size was diet dependant (glm, p <
0.001). It was higher in the RF group compared to the W (Tukey RF-W, p = 0.019) and ML (Tukey RF-
ML, p = 0.005), but not to the WS group (Tukey RF-WS, p = 0.330; Figure 2.6.B). WS, ML and W litter
size did not significantly differ (Tukey W-WS, ML-WS and ML-W, p < 0.178) Litter size was positively
correlated with the body mass of females before parturition (glm, p = 0.042). Interestingly, litter size
was very variable (0 to 10 observed pups per litter), and no correlation between number of litters and

reproductive success was observed (R? =0.280, p = 0.166).

First parturition occurred on the 24/05/2022 + 1.1 day in WS, RF and W (Tukey W-WS, W-RF, WS-RF, p
> 0.6). It was delayed by 16 * 3 days in the ML group (Im, p < 0.001; Tukey ML-W, ML-RF, ML-WS, p <
0.001). The average delay between two litters was 30 + 1 days, while the shortest was 19 days (observed
in all groups), meaning that females were lactating litters while pregnant. For larger litters, the delay
with the next was longer (Im, p = 0.006). However, the delay between litters was not impacted by
females’ diet (Im, p = 0.207), body mass before previous parturition (Im, p = 0.264), or litter number

(Im, p=0.101). Litters sex-ratio remained stable during the reproductive season, with around one third

of captured pups being females (3 / ?: 63.3/36.7 + 0.03%; Im, p = 0.978).

Effect of the diet on pups’ growth and body condition:

Pups that dispersed (n=36) and pups whose birth date was unknown (iButton of mothers unrecovered;
n=25 pups) were excluded from growth analysis. Pups’ body mass and size strongly correlated (R?=
0.921, p < 0.001) and mass and age covaried linearly (R? = 0.671, p < 0.001). Pups’ diet and sex had
strong effects on their growth (Im, p < 0.001) (Figure 2.7.A). Sex effect was only significant in the RF
(Tukey RFo - @, p = 0.001) and the ML (Tukey ML - @, p = 0.013) groups, in which males gained
respectively 0.355 and 0.672 additional grams per days compared to females. Taking diet as random
effect, late-born pups appeared to have grown significantly faster than early-born ones (Imem, p <
0.001; Figure 2.7.B). Growth of pups was also positively linked to mothers’ body mass (Imem, p <

0.001), but not to their litter size (Im, p = 0. 077).
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D. Discussion

This study aimed at identifying crops that would benefit hamsters’ hibernation and reproductive
success. We therefore tested four diets of variable nutritional composition. In accordance with
prediction 1, torpor use was reduced in the most lipid-rich RF and WS groups. Nevertheless, this effect
of diets was marginal compared to hamsters’ food consumption, which induced a high variation in
torpor use inside groups. Hamsters in all groups lost mass similarly during hibernation, and emerged at
the same time, contradicting our 2™ prediction. During the post-hibernation period, hamsters in all
groups then gained mass, but the RF and, to a lesser extent, WS groups gained more mass thanks to a
higher lipid intake. In accordance with our 3™ prediction, hamsters with the highest body mass at the
end of winter had more litters, though this effect was week in comparison to the diet effect that
strongly shaped reproduction. Surprisingly , reproductive failure was not observed in the W group, and

a higher protein content in the diet did not promote a better reproductive success, contradicting
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prediction 4. Indeed, hamsters from the protein rich ML group only produced a mean of 7 pups,
comparable to the W control group. The most efficient reproduction of 15 pups per female was in fact
observed in the WS and RF groups. Pups from these two groups also grew faster, as expected by

prediction 5.

a. Effect of the diets on hibernation:

All females but one performed torpor. Our hamsters had unlimited access to food. Food restriction
could have led to a higher part of hamsters skipping hibernation as described by Siutz et al. (2017).
Torpor use involves costs (such as immune depression or oxidative damage...; Giroud et al., 2020) and
risks (failure to rewarm) that can lead to mortality during hibernation, as reported in this species
(Kayser et al., 2003a). A high time spent in torpor result in consequent energy and food sparing.
Hamsters’ food hoards can sometimes last until the beginning of reproduction, thus 1- allowing to
prolong euthermic hibernation while vegetal cover is scarce and 2- providing a higher energy intake
than green parts of plants available in spring. Therefore, hibernation behaviour could be maintained to

favour food availability latter on.

We did not observe any effect of the diet on food and energy intake or body mass loss during
hibernation. WS and RF groups ingested more lipids but not more energy during hibernation compared
to W and ML groups. This can be explained by a 2 to 3 times higher carbohydrate intake in W and ML,
compared to the lipid intake in all diets. Thus, this group difference in ingested macronutrients
proportion resulted in groups similar energy intake. In addition, higher lipid intake in WS and RF did not
lead to a decreased use of torpor, as already described in a previous study (Gérard et al., in press,
Chapter 1). For all groups, hamsters’ hibernation was mostly dependant on their energy intake, as those
that ingested more energy performed less torpors. Taking this effect into consideration in our model,
we observed that the time spent in torpor was also reduced in the lipid rich RF and WS groups,
coherently with what was described by Weitten et al. (2018). We also observed no diet induced
changes in hibernation offset. In this species, gonadal regeneration necessitates a torpor-less
euthermic period. Thus, hamster typically spend a few weeks active in their burrow before emerging
to start reproduction (a period corresponding to our post-hibernation; Siutz et al., 2016). Hibernation
end have thus been shown to be regulated by an endogenous circannual clock which allows
reproduction anticipation (Monecke and Wollnik, 2005). Therefore, even though lipid rich diets
reduced torpor use, it seems they did not promote an earlier, endogenously-regulated, hibernation

end.
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The similar hibernation characteristics in all groups induced a homogenous mass loss, over the 4.5
months of hibernation. However, differences could be observed between groups during the post-
hibernation period, as a higher lipid intake allowed hamsters to gain more mass, making RF and, to a
lesser extent, WS, the more favourable diets. Hamster’s decline has been linked to a decreased body
condition at the end of post-hibernation (Tissier et al., 2016). Therefore, lipid-rich crops such as RF and

WS appear to be a promising lead to favour the species.

Our laboratory conditions were representative of hibernation conditions in the wild, since the ambient
temperature was similar to that of burrows at a depth of 2 m, and the food we provided was the same
as that available to the hamster in the wild (Burda et al., 2007; Nechay et al., 1977). In our experimental
set up, differences from the wild arise from the feeding protocol. Larger stocks, like the ones that
hamsters can constitute in the wild, have been shown to inhibit hamsters’ torpors (Siutz and Millesi,
2017). Thus, crops nutritional content may shape hibernation more strongly in wild condition and

increase the benefit of lipid rich crop seeds.

b. Link between hibernation and reproduction:

An increased body mass at the end of post-hibernation was linked to an increased number of litters.
The number of litters produced per year have been shown to be critical to allow a positive population
dynamic (Leirs, 2003). Thus, the higher body condition allowed by RF and WS diets is quite relevant.
Moreover, we also found that the RF and WS diet had a direct positive effect on reproductive success.
Thus, mass and diet effect covaried and the weaker mass effect was hardly distinguishable. When
released in the enclosure, hamsters from all groups quickly gained body mass, which was much higher
at first parturition (more than 260g) than at the release (mean at 190g). Thus, the deleterious effect of
a diet on the body mass at the end of winter could be compensated by a subsequent mass gain, as it
has already been observed by Gérard et al. (in press, Chapter 1) in a study where hamsters having lost

the highest mass during hibernation had the highest number of pups thanks to a change in spring diet.

Hamsters reproductive success is also known to be enhanced by an earlier reproductive readiness
(Franceschini-Zink and Millesi, 2008; Hufnagl et al., 2011). In our study, first litters occurred 35 days
after the release in the W, WS and RF groups, meaning that successful mating events occurred
approximately 16 days after release (assuming a gestation period of 19 days). This delay could be an
effect of release stress, delaying reproduction while hamsters would settle in the enclosure. In those
groups, the synchronous release would have prevented hamster ready to reproduce earlier from doing
so. Diets effect could thus have been reduced. On the other hand, ML reproductive onset was delayed
by an additional 16 days. This delayed reproductive readiness might be explained by a slowed mass

gained in the enclosure, or by nutritional limitations discussed below.
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c. Reproduction:

During the active season, all females attempted reproduction and had at least one litter. Nevertheless,
reproductive outputs were very contrasted between W and ML groups, which produced 7 pups per

female, and RF and WS, which had 15.

W and ML females reproduction followed a similar pattern, with most pups weaned being from the
first litters, while the 2" and 3" litter were much smaller (and completely failed in the case of W).
Reproductive failure was expected in the W protein-poor diet due to severe protein deficiency, which
was demonstrated by Tissier et al. (2016; 2018) in laboratory (2 pups weaned per litter; 2016) and semi-
natural (1 pup weaned per litter; 2018) conditions. In our study, females had both an access to more
males (3 plus the dispersing ones vs one) and wider enclosures (1900 versus 32 m?2) which were more
diverse. Additionally to the sown crops, weeds, mainly goosefoot and mayweed, composed a significant
share of the cover (around 20 to 60%). Hamsters have an omnivorous diet, and have been observed on
camera traps consuming the supplemented crops grains but also the plants fresh parts, arthropods,
and even voles, items whose dry mass contains 20 to 60% of proteins (Tissier et al., 2019, Heuzé et al.,
2017). Therefore, diet enrichment appears to have preserved the W group from proteins deficiencies,
thus allowing reproduction to occur. Nevertheless, mothers appeared unable to wean the 2" and 3™
litters. This might illustrate that W female had trouble dealing with reproductive cost (discussed below),
which would be coherent with the fact that they had a significantly lower mean body mass through

reproduction compared to the other group.

On the opposite, ML females weaned (a few) pups from 2" and 3™ litters. ML hamsters were expected
to show a higher reproductive success than W ones, linked to the higher protein content of the lablab
beans and green parts. It is not possible however to estimate how much fresh protein lablab was
consumed by hamsters in the enclosure. ML reproductive outputs indicate that hamsters did not suffer
from the complete niacin deficiency induced by monotonous maize diets (Tissier et al., 2017, 2016).
Thus, niacin, or its tryptophan precursor, appears to be provided, at least in some extent, by either
lablab beans or green parts, or other food sources in the hamsters’ environment. Nevertheless, females
from this group still had small litters (even though ML females had the same body mass as RF and WS
females), and showed a delayed reproductive onset, which might be the result of niacin or another

nutrient shortage (Speakman, 2008).

WS and RF consistently produced 3 to 4 litters. Such success is much higher than the current one
reported in wild populations and consistent with positive population scenarios (Franceschini-Zink and
Millesi, 2008; Leirs, 2003; Surov et al., 2016). Interestingly, the first litter size was similar in all groups.

Thus, higher reproductive outputs were permitted by larger 2°¢, 3™ and/or 4% litters. WS females had
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litters of same size than the W and ML litters, but were able to produce 1 to 2 additional litters, while
RF females systematically had 3 large litters. Litter size and pups’ growth were dependent on diet and
mothers’ body mass, while the delay between two litters was litter-size dependent. Those factors are
linked to the ability of mothers to cope with and recover from the high cost of pups’ rearing. In
mammals, reproduction is limited by mothers’ energy constrains (Speakman, 2008). Thus, mammalian
females might consume their body reserves to raise offspring. Nevertheless, hamster are reported to
compensate for this loss over the reproductive season (Franceschini-Zink and Millesi, 2008). In our
study, hamsters’ access to proteins appeared sufficient to perform reproduction, as suggested by the
W group. Thus, the RF and WS increased reproductive success can be attributed to more available or
concentrated lipidic energy sources. During reproduction, the mean delay between litters was 30 days
and as low as 19 days, meaning that females were commonly lactating and gestating at the same time.
Concidering the high cost of both those functions, energy investment would have been particularly
intense, and the need for efficient energy aquierment very high (Speakman, 2008). The most energy
concentrated source are lipids, a macronutrient that was present in rapeseed and soybean grain, while

being very scarce in W, ML and crops and weeds fresh parts (Table 1.51, Heuzé et al., 2017).

Presence of lipid rich grains in hamster’s environment therefore appears as a promising lead to favour
reproductive success. In the wild, seeds availability and harvest timing during hoarding is thus a key
aspect to consider. Indeed, if hamsters did not manage to build up long lasting food stocks, said grains
would not be available until crops maturity, a few months after reproductive onset. Such considerations
of reproductive timing are also critical to favour hamsters survival in the wild (La Haye et al., 2014). ML
and WS last litters were born in August, while the hamster’s annual cycle is strongly constrained by
hibernation. This implies a reduced time to grow and hoard food and thus a reduce chance of winter
survival for both mothers and pups. This issue is quite relevant as only an estimated 20% of pups are
recruited in the population (Franceschini-Zink and Millesi, 2008). Oppositely, early born pups have
recently been shown to be able to have two litters in their birth year under optimal conditions (Fleitz
et al., 2024). Hibernation and reproduction can thus be favoured by accelerated growth, as permitted
by RF and WS diets. Pups’ growth could only be assumed linear from birth to first capture, a period
including both lactation and autonomous feeding in variable and unknown proportion. This is a
simplification, as growth can slow after weaning before reaching a plateau (Weitten et al., 2018).
Nonetheless, pups ages, mass and size were linearly linked in the window that we followed (from body
mass of 0 to approximately 175g), coherently with what is described in the literature (Vohralik, 1975).
Thus, the marked growth differences remain informative regarding pups’ responses to their
environment. Faster growth is known to be favoured in late born garden dormice (Mahlert et al., 2018),

consistently with what was observed in our study. A beneficial diet, both through their autonomous
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feeding and their mother’s milk, could also impact pup’s growth. Milk quality and quantity is known to
depend on the mother’s diet and especially on the quantity of lipids available in its environment
(Oftedal, 1984). Lipid-rich diet can therefore be expected to improve pup’s survival through improved

growth.

d. Conclusion:

Our results highlight the need to diversify food sources in the environment of wild hamsters. Current
monocultural plots are larger than hamsters home range and provide only one crop with minimal
enrichments. Implementing nitrogen fixating legumes, and using agroenvironmentally friendly
practices to promote biodiversity in farmland appear efficient to provide protein levels sufficient for

hamsters’ reproduction, though it is not sufficient to maximise reproductive success.

In this context, lipid-rich food appears promising to promote a better body condition of hamsters,
especially after hibernation, and an overall better reproduction. To implement lipids, the main solution
would be to promote lipid-rich crops such as rapeseed or soybeans. Nevertheless, key aspects such as
timing of grain maturation or predation were not considered in this study. Matching of crops
phenology with hamsters hoarding phase and promotion of vegetal cover during the active season
thus need to be evaluated. To promote vegetal cover, association of spring and winter crop would be
ideal. Thus, implementation of crop association such as winter wheat & spring soybean or winter

rapeseed & spring fava bean are promising leads for the conservation of the common hamsters.
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Principaux résultats

Pendant la saison hivernale, les quantités de nutriments ingérées par les hamsters étaient fortement
biaisées entre W et ML d’une part (les hamsters de ces groupes ayant eu un fort apport en
carbohydrates) et RF et WS d’autre part (les hamsters de ces groupes ayant eu un fort apport en lipides
et protéines ; voir Figure 2.2 et table 2.52). Cette différence d’apport nutritionnel était significative
durant I'hibernation et la post-hibernation, a I'exception de la quantité de protéines ingérées, qui n’a
été significativement différente qu’entre les groupes WS et W pendant I’hibernation (Figure 2.1 et Table
2.52). Pendant I’hibernation, la perte de masse a été équivalente dans tous les groupes. Comme dans
I’étude du Chapitre 1, la variabilité des consommations alimentaires au sein des groupes a gommé
I’effet de la composition des régimes sur le comportement d’hibernation. Néanmoins, a consommation
égale, les hamsters des groupes RF et WS ont eu tendance a réaliser moins de torpeurs (voir Figure
2.3). Les hamsters qui passant plus de temps en torpeur ont perdu plus de masse, en raison d’un apport
énergétique moindre. Les différents régimes n’ont pas induit de différence dans la date de fin
d’hibernation (voir Figure 2.4). En revanche, en post-hibernation, une différence de prise de masse a
été observée entre les groupes (voir Figure 2.4). Celle-ci était corrélée a la consommation en lipides
des hamsters. Ainsi, les femelles du groupe RF sont sorties d’hibernation avec une masse moyenne de
de 210 £ 6g, c’est-a-dire de 20 g supérieure a celle d’entrée en hibernation. Les hamsters du groupe
WS avaient une masse moyenne de 190 + 6 g (+0 g par rapport au début d’hibernation) et ceux des

groupes W et ML de 170 + 6 g (-20 g par rapport au début d’hibernation ; Figure 2.4).

Les régimes ont eu un fort effet sur la reproduction, qui était confondant avec I'effet qu’ils ont eu sur
la dynamique de masse en post-hibernation. De plus, la date tardive des lachers en enclos n’a pas
permis a des hamsters éventuellement préts a se reproduire plus tot de le faire. De fait, dans cette
étude, le lien entre hibernation et reproduction est faible. Seul un effet de la masse en fin d’hibernation
sur le nombre de portées produites a pu étre montré (voir Figure 2.5). Or, chez les hibernants, la
phénologie de la reproduction et de I’hibernation sont interdépendantes (Humpbhries et al., 2003). Une
sortie d’hibernation précoce, en meilleure condition corporelle, est associée a un meilleur succes
reproducteur (Siutz et al., 2016). L'effet du régime pendant la saison d’hibernation serait probablement

plus impactant en milieu sauvage.

La reproduction des hamsters a pu débuter aprés les lachers en enclos le 19 Avril. Les premiéres mise-
bas ont été observées en moyenne autour du 24 mai dans les groupes W, WS et RF. Considérant une
période de gestation de 19 jours, cela implique que les premieres fertilisations soient survenues 16

jours apres le lacher, suggérant un temps d’acclimatation a I’enclos ou une non réceptivité des femelles.
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Les femelles du groupe ML ont mis bas pour la premiere fois avec un retard de 16 jours supplémentaires
en comparaison aux autres groupes, ce qui peut étre di aux limitations nutritionnelles discutées ci-

apres.

Le milieu semi-naturel a permis un succeés annuel moyen de 11.2 + 1.1 petits, avec des extrémes de 0
et 23 petits par femelle (toutes portées confondues), et de 0 a 10 petits par portée. Les conditions
expérimentales étaient donc meilleures qu’en laboratoire, ol le succes reproducteur par femelle était
de 0 a 5 petits. En enclos, les hamsters ont été observés réalisant une variété de comportements
naturels, tels que du marquage par les males adultes (Figure 2.8.A), de la sélection de partenaire avant
accouplement (Figure 2.8.B et C), du stockage alimentaire (Figure 2.8.D), de la prédation sur la faune

de I'enclos (Figure 2.8.E), et I'exploration et dispersion naturelle des juvéniles (Figure 2.8 F).

En laboratoire, les hamsters nourris au blé présentent un faible succés reproducteur (en moyenne 2 a
3 petits par femelle si supplémentation avec des vers), qui a été attribué a des carences en protéines.
En enclos, les femelles du groupe W ont produit en moyenne 7 juvéniles. Ce succes reproducteur
suggere que les femelles ont exploité d’autres ressources que les cultures, telles que les adventices ou
la faune environnante (Figure 2.8.E et F), limitant ainsi le déficit en protéines. De maniére intéressante,
nous n’avons pas observé de différence de succes reproducteur entre les femelles des groupes ML et
W, malgré le contenu protéique élevé des graines et des parties végétatives du lablab. De fait, dans nos
conditions expérimentales semi-naturelles, les hamsters semblent avoir bien compensé la faible
quantité en protéines du blé par d’autres sources alimentaires. Ceci est aussi vrai pour le groupe ML
qui ne semble pas avoir subi une carence totale en vitamine B3 comme observé en laboratoire.
Toutefois, le retard de la premiére mise-bas et le succes reproducteur réduit dans ce groupe suggérent
que les femelles ont tout de méme été limitées nutritionnellement, en vitamine B3 ou en un autre

nutriment.

Le succes reproducteur a été favorisé par les régimes RF et WS, qui ont permis aux femelles de produire
en moyenne 15 petits (voir Figure 2.6.A). Ces petits, plus nombreux, ont aussi montré une prise de
masse plus rapide, en particulier dans le RF. Ce succés reproducteur plus élevé était di a des portées
plus grandes (notamment dans le cas du régime RF) et/ou plus nombreuses (notamment dans le cas
du régime WS — jusqu’a 4 portées : voir Figure 2.6.B). Les portées plus grandes, et la croissance
accélérée des juvéniles, étaient associées a une meilleure condition corporelle des méres avant
parturition. Toutefois, cet investissement reproducteur plus important ne s’est pas traduit en une
condition corporelle dégradée des méres, qui ont montré une masse moyenne équivalente au fil de la
saison de reproduction dans les groupes ML, WS et RF, supérieure au groupe W. Ces éléments
montrent que les meres des régimes WS et RF ont eu une capacité accrue a supporter les co(ts de la

reproduction. Dans sa revue de la littérature, Speakman (2008) identifie qu’en I'absence de carences
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alimentaires, la dépense énergétique est le facteur limitant principal de la reproduction. Cette dépense
est palliée par I'acquisition d’énergie et, en cas de déficit, par la mobilisation des réserves corporelles

de la mere. Il est donc logique que des meres de masses plus importantes et pouvant réaliser un apport

Figure 2.8 : Photographies prises par pieges photographiques a I'enclos. (A) Male marquant un portail entre les

sous-enclos. (B) Rencontre entre un male et une femelle. (C) Accouplement. (D) Hamster adulte aux abajoues
remplies, signifiant qu’il réalise du stockage de nourriture. (E) Femelle adulte ayant prédaté un campagnol. (F)
Juvénile consommant les parties végétatives d’une graminée a la sortie du terrier.
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énergétique plus efficace présentent une meilleure reproduction. Les régimes WS et RF étaient les deux
seuls régimes contenant une part importante de lipides, macronutriment qui apporte le double
d’énergie par unité de masse (en klJ/g) en comparaison aux carbohydrates et aux protéines (Schneider,
2004). A l'inverse des protéines, les lipides sont rares dans les tissus verts, adventices et arthropodes,
les graines des cultures en étant donc la source principale (Heuzé et al., 2017). Ainsi, I'augmentation
du succes reproducteur dans les régimes RF et WS peut étre attribuée a leur contenu en lipides. Les

oléagineux apparaissent donc prometteurs pour favoriser les hamsters en plein champ.

A l'inverse du contenu nutritionnel des graines trés varié, les parties végétatives des cultures et
adventices sont, quant a elles, globalement similaires. L’exception concerne les légumineuses dont les
parties vertes présentent un taux de protéines plus élevé. En enclos, le couvert différait du plein champ
par sa phénologie (date de semis), diversité (présence d’adventices), voire composition (pois a la place
de la féverole, deux légumineuses, mais des especes néanmoins différentes). Les graines ayant été
distribuées constamment, I'impact de la qualité du couvert végétal a probablement été limité. Les
hamsters avaient accés en continu aux graines, au contenu énergétique et nutritionnel
particulierement concentré. En plein champ, ceci peut refléter la consommation des réserves effectuée
I'année précédente par les hamsters. Néanmoins, celle-ci n’est pas possible si les réserves ont été
intégralement consommées ou détruites pendant I’hiver. Cette disponibilité constante a effacé |'effet
de la temporalité des cultures. Les graines de colza et soja ne sont disponibles qu’en juin et septembre,
apres les premiéres mises-bas. En plein champ, la date de maturité des cultures sera donc un important

aspect a prendre en compte dans de futures études.

IV. Complément d’information et ouverture

a. Estimation de la date de naissance des hamsters en fonction de leur vitesse de croissance

Dans cette étude, la vitesse de croissance des juvéniles a été considérée linéaire pour estimer
rétrospectivement leur date de naissance et pour I'analyse de leur croissance. Or, chez les mammiféres,
la prise de masse ralentit souvent au sevrage, |'alimentation autonome étant moins efficace que la
lactation (Lui and Baron, 2011). La masse des animaux se stabilise ensuite lorsque leur croissance est
terminée. Chez le hamster, une inflexion de la prise de masse se produit en laboratoire entre 150 et
200 g (Vohralik, 1975). Dans cette étude, nous avons capturé les hamsters apres leur sevrage, et avant

la fin de la croissance.
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Figure 2.9 : Relation entre I’dge et la masse des juvéniles males () et femelles (?). La transparence des points
indique si la date de naissance des juvéniles était slire (voir Chapitre Méthodologie) ou estimée. Les points et
courbes de régressions sont colorés par régime. Les coefficients de détermination (R?) correspondent aux droites
de régression de chaque groupe.
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La Figure 2.9 présente le rapport entre age et masse pour les juvéniles capturés en 2022. Les
coefficients de détermination suggerent que la répartition des points est effectivement cohérente avec

une relation linéaire entre age et masse pendant la période de suivi des juvéniles.

La répartition des points (linéaire) est néanmoins dépendante de la méthode utilisée pour attribuer les
petits a une date de naissance (basée sur le postulat que la relation serait linéaire). La méthode
d’attribution pourrait donc avoir artificiellement contribué a I'observation de cette linéarité. Toutefois,
nos assignations semblent robustes, la différence entre les dates de naissances théoriques et les
parturitions des meéres était en moyenne de 5 jours, tandis que I'écart entre deux portées était en
moyenne de 30 jours (minimum 19). Peu de petits (n = 17, soit 5% des juvéniles) ont donc présenté
une date de naissance théorique dont I'attribution a une date de parturition était ambigué. Par ailleurs,
sur la Figure 2.9, la répartition des points des juvéniles a naissance sire (voir Chapitre Méthodologie)

et estimée se recoupent largement, ce qui suggere que les croissances sont cohérentes.

b. Sex-ratio
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Figure 2.10 : Sex-ratio des portées observées en enclos en 2022 en fonction de la date. Les portées dans la moitié
haute du graphique sont composées en majorité de juvéniles males (&) et celles du bas de juvéniles femelles (?).
La couleur des points indique le groupe et la taille des points indique la taille de portée. La droite de régression
montre |'"évolution (nulle) du sex-ratio au fil de la saison de reproduction.
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Dans la littérature, le sex-ratio des portées de hamsters est décrit comme équilibré (Surov et al., 2016),
comme le sont les portées nées dans les élevages. En enclos, le sex-ratio observé chez les juvéniles
était équilibré dans le groupe W, mais fortement biaisé en faveur des males dans les groupes WS, RF
et ML, qui ont représenté 63.3% des juvéniles capturés (voir Figure 2.10). Ce déséquilibre peut étre d
a un sex-ratio biaisé a la naissance, ou a une survie au sevrage réduite des juvéniles femelles. Sur les
320 petits identifiés, 272 ont été capturés ou recapturés a une masse dépassant 140 g et ramenés a
I’'animalerie. Au sein des juvéniles ramenés, 59.5% étaient des males. Le sex-ratio était donc similaire
entre captures et rapatriement au laboratoire (quelques semaines plus tard), suggérant que la survie
des femelles apres sevrage était équivalente a celle des males. Par ailleurs, les régimes WS et RF étant
particuliérement favorables a la reproduction, une forte survie au sevrage, a minima dans ces régimes,
est probable. Certaines études chez les rongeurs ont montré que la condition corporelle des méres, en
lien avec I'alimentation, peut avoir un effet sur le sex-ratio des portées (revue de Rosenfeld and
Roberts, 2004), des femelles en meilleure condition corporelle pouvant produire davantage de males.
De fait, des régimes pauvres en lipides augmenteraient la proportion de femelles. Dans nos modeéles,
nous n’avons pas identifié de facteurs impactant le sex-ratio, que ce soit le régime (Im, p = 0.783), le
numéro de portée (Im, p = 0.596), la date de naissance (Im, p = 0.978), la taille de la portée (Im, p =
0.095), ou la condition corporelle de la mere (Im, p = 0.614). Il est possible que toutes les femelles
suivies aient été en bonne condition, ce qui aurait favorisé la production de males. Dans une optique
de conservation, le sex-ratio des portées peut étre important. Les femelles sont le facteur limitant de
la production de petits, et un moindre nombre d’entre elles peut négativement impacter la dynamique
des populations. Néanmoins, les faibles densités de population exposent les femelles au risque de ne
pas trouver de males pour s’accoupler. Les males ayant un domaine vital plus large (1.8 ha contre 0.3
ha pour une femelle), un nombre plus important d’entre eux pourrait augmenter les chances de

rencontre. La question du sex-ratio des portées reste donc a investiguer.

c. Temporalité des portées

Dans cette étude, les hamsters ont été lachés apres I’hibernation, ce qui a pu se traduire par une
synchronisation du début de la reproduction. Cet aspect a empéché de mettre en évidence un clair
effet de I’hibernation sur la reproduction. Néanmoins, I'année suivante, des hamsters ayant hiberné en
enclos (femelles lachées fin septembre 2022, s’étant reproduites librement en 2023, n = 2, d{ a une
mauvaise survie hivernale — voir Chapitre 4) ont eu leurs premiéres portées les 24 et 28 mai, c’est-a-

dire au méme moment que les hamsters de I’'année 2022. La temporalité des naissances en enclos
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Figure 2.11 : Temporalité des portées au fil de la saison de reproduction. Les portées sont classées par rang
(1ere, 2éme, 3eme et 4eme portées). La couleur des points indique le groupe et la taille des points indique la
taille de portée.

semble donc tout de méme représentative de la cyclicité naturelle des hamsters, malgré la contrainte
imposée par le lacher. Celle-ci est représentée en Figure 2.11. Le lien entre hibernation et reproduction
en enclos restera quant a lui a étudier plus en détail (voir Chapitre 4). Les premiéres portées ont été
synchrones dans les groupes W, WS et RF, et retardées dans le groupe ML. En raison du délai
supplémentaire de 16 jours pour le groupe ML, et d’une quatrieme portée pour le groupe WS, les
individus de ces groupes sont les seuls a avoir terminé leur reproduction avec des portées viables (a
minima 1 petit capturé) en ao(t. En enclos, le succés reproducteur d’'une femelle a été quantifié comme
le nombre de ses petits capturés pendant la saison de reproduction. Néanmoins, ces petits ne
contribueront a la dynamique de la population que s'ils se reproduisent eux-mémes. Fleitz et al. (2024)
ont récemment montré que des jeunes pouvaient se reproduire I'année de leur naissance, s'ils sont
nés suffisamment t6t. De telles conditions correspondraient aux juvéniles nés de la premiére portée,
fin mai. Pour les autres, la reproduction ne peut se faire qu’apres une premiére hibernation. La survie
hivernale est donc critique (La Haye et al., 2014). Cette survie peut étre favorisée par une croissance
importante et la possibilité de réaliser des réserves alimentaires suffisantes. Ainsi, pour favoriser les
portées tardives et le recrutement des juvéniles, la disponibilité de graines, de préférence oléagineuses

(comme illustré par la croissance plus rapide dans les groupes WS et RF), est a favoriser.
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Points clefs du Chapitre 2 :

e L'intérét des régimes pour I'hiver a été lié a une prise de masse en post-hibernation plut6t
gue pendant I’hibernation.

e C(Cette prise de masse en post-hibernation a été favorisée par les lipides des régimes RF et
Ws.

e En enclos, les hamsters du groupe W ont eu un meilleur succeés reproducteur qu’en
laboratoire, permis par un enrichissement important du milieu par les parties végétatives
des cultures, les adventices, et la faune.

e Le succes reproducteur (nombre et croissance des juvéniles) des groupes WS et RF a été
stimulé par la présence de lipides dans I’alimentation.

e Les lipides sont principalement fournis par les graines de cultures, rendant les oléagineux
particulierement bénéfiques.

o L'effet de la temporalité de la disponibilité des graines, ainsi que le lien entre hibernation

et reproduction, restent a étudier.
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- Chapitre 3 -

Compromis entre maintenance somatique
et reproduction des femelles

Les travaux présentés dans ce chapitre ont
été au cceur du stage de Master 2 de Roméo
Belardi, qui a contribué a I'acquisition, au
traitement et a I'analyse des données.
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l. Introduction

Les travaux présentés dans les chapitres précédents ont permis de préciser quels sont les besoins
nutritionnels des hamsters et comment ceux-ci impactent le succes reproducteur des femelles.
Néanmoins, ils n’ont que peu abordé les mécanismes physiologiques sous-jacents. C’est pourquoi, dans
ce chapitre, je viserai a établir les liens entre les cultures, la reproduction, et les co(ts physiologiques

associés.

La gestation et le soin des jeunes par les femelles impliquent une variété d’adaptations énergétiques,
morphologiques et comportementales (revue des mammiféres, Lee and Beery, 2024; Speakman,
2008). Chez les rongeurs, une hormone maternelle essentielle dans la régulation de ces adaptations
est l'ocytocine. L'ocytocine est produite avant la parturition et durant le soin maternel (Rattus
norvegicus, Higuchi et al., 1985). Celle-ci est liée au déclenchement de la mise-bas (revue de la
littérature, Blanks and Thornton, 2003), a la mise en place des comportements de soins (mus
dometicus, McCarthy, 1990) et a la lactation (Rattus norvegicus, Higuchi et al., 1985). L'ocytocine
posséde également des effets anxiolytiques, inhibant notamment la sécrétion de cortisol (hormone du
stress ; revue de Takayanagi and Onaka, 2022). Chez le hamster commun, une réduction des taux

d’ocytocine et associée a une chute du succés reproducteur (développé ci-apres ; Tissier et al., 2017).

La reproduction induit des colts pour I'organisme en lien avec l'investissement reproducteur. La
théorie des traits d’histoire de vie postule que reproduction et maintenance somatique sont soumises
a des contraintes énergétiques communes, empéchant un investissement maximal simultané dans ces
activités (Blount et al.,, 2016; Stearns, 1992). Dans un contexte énergétiquement limitant, un
investissement plus important dans la reproduction se ferait au détriment de I’espérance de vie
(Stearns, 1992). Cet effet s’illustre par exemple par la corrélation entre investissement reproducteur et
réduction de la longueur des télomeéres d’un individu (revue de la littérature, Sudyka, 2019; Urocitellus
columbianus, Viblanc et al., 2022). Les téloméres sont des séquences non-codantes a I'extrémité des
chromosomes dont la longueur se réduit au fil des divisions cellulaires. La longueur de ceux-ci est
communément utilisée comme biomarqueur de la sénescence (revue de la littérature, Stier et al.,
2015). En effet, le raccourcissement des télomeres a été associé a l'intensité du métabolisme et
identifié comme un indicateur de qualité individuelle et un prédicteur de la survie chez un large panel
d’especes (Thalassarche melanophrys, Angelier et al., 2019; révisé par Reichert and Stier, 2017). Ainsi,
la capacité des animaux a compenser les colts physiologiques de la reproduction est déterminante

pour favoriser a la fois succes reproducteur et survie.
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L'impact de la reproduction sur la maintenance somatique s’explique par les importants co(ts
physiologiques qui y sont associés (Speakman and Garratt, 2014). L'un des mécanismes principaux
identifié est lié au déséquilibre de la balance oxydante (Reichert and Stier, 2017). La balance oxydante
résulte de I'équilibre entre la production de dérivés réactifs de I'oxygene (ROS) par la chaine
respiratoire mitochondriale et leur gestion par les capacités antioxydantes des cellules (révisé par
Bergamini et al., 2004). Les capacités antioxydantes (abrégées OXY) sont assurées par des enzymes et
molécules en mesure de réduire les composés oxydants. Si les capacités antioxydantes sont trop faibles
pour compenser la production de ROS, I'organisme peut souffrir de stress oxydant. En effet, les ROS
peuvent réagir avec des lipides, des protéines ou des molécules ADN, entrainant des dégats cellulaires
et formant des métabolites de I'oxygene réactif (abrégés ROM ; Bergamini et al., 2004; balance
illustrée dans le diagramme ci-dessous). Il a été montré qu’un taux plus important de ROM est lié a un
raccourcissement plus rapide des téloméres (Kirkwood, 2005). Pendant la reproduction,
I'augmentation de la dépense énergétique passe par

une mobilisation accrue des chaines respiratoires - Reproduction

mitochondriales et donc une synthése plus importante pouctier oxydant
Reproduction

de ROS (revue chez les oiseaux, Wiersma et al., 2004). intensité métabolique

Dans certains cas, ceci entraine une augmentation du Environnement
aspect délétére

stress oxydant (Speakman and Garratt, 2014).

Néanmoins, chez certaines espéces, la reproduction a OXY ROS

été associée a une augmentation d’OXY, favorisant un ﬁ r‘

« bouclier oxydant » (Blount et al., 2016; Viblanc et al., 1
ROM
2018). La capacité des organismes a faire face au stress \L

physiologique engendré par la reproduction est donc . R
Télomeéres

particulierement bien illustrée par la balance oxydante.

Indépendamment de la reproduction, les taux hormonaux, la maintenance somatique et la balance
oxydante des animaux sont aussi dépendants de facteurs endogenes (cyclicité circadienne ou
circannuelle) et exogénes (environnementaux). La balance oxydante est impactée par une restriction
alimentaire (rongeurs, Geiger et al., 2012; Walsh et al., 2014), des carences nutritionnelles (Rattus
norvegicus, Arruda et al., 2009) et plus globalement par les environnements déléteres (revue de la
littérature, lakovou and Kourti, 2022). Le stress oxydant peut aussi étre lié a une augmentation des taux
de cortisol (revue de la littérature, Spiers et al., 2015). Chez le hamster commun, les taux de cortisol
des males augmentent pendant la reproduction (ici quantifiés via les métabolites fécaux de
glucocorticoides - molécules de la famille du cortisol - ; Franceschini et al., 2007). Ce résultat n’est
cependant pas observé chez les femelles, ce qui suggere que cette augmentation est liée a la
compétition des males pour l'accés a celles-ci. Par ailleurs, il a été montré qu’une alimentation
monotone, a base de mais par exemple, entraine une réduction des taux d’ocytocine, associée a des

comportements infanticides (Tissier et al., 2017). Ainsi, il existe des liens étroits entre balances
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oxydante et hormonale, maintenance somatique, reproduction et environnement. Dans ce contexte,
nous nous sommes intéressés aux liens entre succes reproducteur, stress physiologique et maintenance

dans le contexte d’environnements variables sur le plan nutritionnel.

Pour ce faire, nous avons suivi 32 femelles lachées en mai 2023 dans 5 enclos ensemencés de cultures
différentes. Les régimes Blé (W), Blé-Soja (WS), Colza-Féverole (RF), Mais-Lablab (ML), identiques a
I'année précédente (présentée en Chapitre 2), ont été répétés. Les tests ont été complétés d’une
cinquiéme association de cultures: un méteil de Tournesol-Luzerne-Blé (SAW), représentatif des
mélanges semés dans les bandes de couvert diversifiées des zones de protection du hamster en Alsace
(voir Chapitre 5). Les femelles ont été suivies durant la saison de reproduction jusqu’en septembre. Les
petits ont été capturés et attribués a leurs parents par analyses génétiques. Différents prélévements
biologiques ont été effectués avant lacher (PQ), a 45 jours (P1) et a 95 jours post-lacher (P2): des
prélevements tissulaires pour mesurer la longueur des téloméres, et des prélevements sanguins pour
doser dans le plasma les taux d’ocytocine et de cortisol, ainsi que les composantes de la balance
oxydante (ROM/OXY).

Nous prédisons que @ suite au stress plus important et au déroulement de la reproduction, les taux
hormonaux et oxydants dosés en enclos (P1 et P2) seront supérieurs a ceux dosés en laboratoire (PO).
(@ Lenvironnement des hamsters en enclos aura un effet sur les paramétres mesurés, un
environnement moins riche (W) entrainant un stress plus important. @ L’environnement entrainera
également une variabilité du succes reproducteur, les régimes riches en lipides et en protéines (WS, RF,
SAW) entrainant une meilleure reproduction. @ Un investissement reproducteur plus important sera
lié a un stress physiologique plus important. @ Une augmentation du stress physiologique et de

I'investissement reproducteur induira un raccourcissement des télomeres plus important.

Période Enclos
PO, P1, P2 W, WS, RF, ML, SAW
Hormones Reproduction
et Stress Oxydant <—@— Statut reproducteur,
Cortisol, Ocytocine, ROM, OXY Nb. de petits, Nb. de portées
| f5'\ ]

T

Maintenance
Dynamique des téloméres
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Matériel et méthodes

a. Conditions générales

Nous avons fait le choix de semer les mémes cultures dans les mémes enclos que lors de I'étude
présentée en chapitre 2, a savoir Blé (W), Blé-Soja (WS), Colza-Féverole (RF), Mais-Lablab (ML), afin
d’éviter un effet confondant des stocks de nourriture accumulés par les hamsters dans des terriers
I’'année précédente avec les nouvelles cultures. La modalité Tournesol-Luzerne-Blé (SAW) a été semée
dans I'enclos 5 (0.29 ha) qui n’était pas cultivé I'année précédente. Les cultures d’hiver (blé, colza et
luzerne) ont été semées le 20 septembre 2022. Les semis de printemps (soja, féverole, mais, lablab, et
tournesol) ont été réalisés le 15 mai 2023. Les semis ont été réalisés a la volée apres un travail du sol
superficiel et enfouis par hersage. Dans le cas de semis de printemps dans un couvert d’hiver (RF et
WS), les semis ont été pratiqués sur des bandes couvrant la moitié du sous-enclos. Pour compenser la
forte densité de hamsters, une supplémentation hebdomadaire de 3L de graines correspondant aux
cultures était épandue dans les sous-enclos a partir du 11 juillet, date a laquelle les cultures d’hiver

étaient a maturité dans les parcelles environnantes.

Le suivi a été mené sur 32 femelles nées dans le cadre du suivi réalisé a I’enclos en 2022. Toutes ont
été équipées d’enregistreurs de température (iButtons, ref. DS1922L, Maxim Integrated, résolution ;
0.006°C, fréquence : 135 min™) trois semaines avant leur lacher. Tous les animaux étaient nullipares et
agés de 9 a 12 mois a PO. Avant lacher, les individus étaient nourris avec un régime conventionnel de
croquettes pour rongeurs (Tope Rongeurs Guyolap, d'Avalis, France, composé de 21.5% de protéines,
63.1% de glucides, 5.0% de lipides, 4.0% de cellulose et 6.4% de minéraux). Les individus ont été
répartis dans les groupes de maniéere aléatoire en s’assurant toutefois que la répartition permette des
moyennes et écart-types de masses corporelles similaires entre les groupes, en évitant les apparentés
au sein d’'un méme groupe, et une densité de hamster équivalente dans chaque sous-enclos. Les
groupes étaient ainsi constitués de 6 femelles dans les régimes W, WS, RF et ML, et 8 dans le régime
SAW semé sur une surface plus grande. Quatre femelles n’ont jamais été recapturées et le jeu de
données a donc porté sur 28 femelles. A cause de difficultés logistiques (conflit d’utilisation de certains
animaux avec le programme d’élevage), les femelles de chaque groupe ont été lachées en deux fois ;
une premiere moitié le 2 mai, et I'autre moitié le 22 mai 2023. La différence de date de lacher a été
prise en compte comme facteur aléatoire dans l'intégralité des analyses. Dans I'enclos, les femelles
étaient exposées a 10 males présents dans le cadre d’un suivi de I’hibernation 2022-23 (Chapitre 4). Ce

faible effectif a été complété de 10 males supplémentaires (2 par sous enclos) lachés le 20/06/24.
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Le protocole de capture, génotypage et estimation des dates de mise-bas a été pratiqué tel que
présenté dans le chapitre Méthodologie. Le succés reproducteur a été quantifié comme le nombre de
juvéniles capturés assignés a une mere par les analyses génétiques. La récupération des iButtons a pu
étre réalisée sur les femelles recapturées apres la reproduction (n = 20 des 32 femelles ; 3 W, 4 RF, 5
WS, 3 ML, 5 SAW). Chez ces femelles, le nombre de portées a pu étre estimé. Le statut reproducteur
au moment des prélevements a été estimé : en reproduction (si le prélévement est survenu dans les
15 jours avant ou 21 jours aprées la mise-bas, correspondant aux périodes de gestation et de lactation),
hors reproduction (sinon) ou inconnu (pour les femelles dont le iButtons n’a pas été récupéré). Au fil
de la saison de reproduction, 170 petits ont été capturés. Les génotypages ont permis leur attribution
a des couples de parents avec une confiance de 95% (113 des 170 petits) et 80% (57 des 170 petits).
D@ au trop grand nombre d’iButtons manquants, la détermination de la date de naissance des jeunes

et 'analyse de leur croissance n’ont pas été réalisées dans le cadre de cette étude.

b. Dosages

Les dosages de ROM, OXY, cortisol et ocytocine ont été réalisés sur des échantillons de plasma. La
longueur des télomeéres a été mesurée sur I’ADN extrait de tissus auriculaires. Les préléevements ont
été réalisés au lacher (PO ; sur I'intégralité des femelles ; seuls les échantillons des femelles reprélevées
ensuite ont été analysés ; n = 28, meéres de 142 des petits), ainsi qu’a 45 * 1 jours (P1; 27 femelles, 4
W, 6 RF, 5 WS, 6 ML, 6 SAW) et 95 £ 1 jours (P2 ; 15 femelles, 2 W, 3 RF, 5 WS, 2 ML, 3 SAW) apres
lacher. Les prélévements ont été réalisés sous anesthésie a l'isoflurane (1.5 a 5% dans 1.2 L/min d’air)
dans I'heure suivant la capture. Le tissu auriculaire (2 mm?) était prélevé a I'extrémité de I'oreille aprés
désinfection a I'alcool et conservé dans des tubes dans la glace jusqu’a la fin des captures. L'échantillon
sanguin (400 pL) était prélevé dans le sinus rétro-orbitaire a I'aide de capillaire a usage unique et
conservés dans des tubes héparinés dans la glace. Au retour des captures, les échantillons sanguins
ont été centrifugés (3000 G pendant 15 min a 4 °C) pour en extraire le plasma. Le plasma et le tissu

auriculaire ont été conservés a - 80 °C jusqu'aux analyses.

Ce stockage intermédiaire des échantillons dans la glace avant centrifugation peut entrainer I’'hémolyse
des globules. Ce phénomene peut impacter les dosages hormonaux et oxydants effectués sur
échantillon sanguin (Herrada et al., 2023). L’'hémolyse a donc été quantifiée en mesurant I’'absorbance
du plasma dilué (1:20 dans le tampon Tris-salin utilisé pour le dosage du cortisol) a 540 nm. Cet
indicateur de I’hémolyse a été inclus dans les modeles portants sur les dosages concernés, et n’a eu
d’effet dans aucun cas (OXY, Imem, p = 0.918 ; ROM, Imem, p = 0.945 ; ocytocine, Imem, p = 0.547 ;

cortisol, Imem, p = 0.430).
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La longueur relative des télomeres a été mesurée sur I'ADN extrait du tissu auriculaire a I'aide du kit
NucleoSpin Tissue Kit, selon le protocole du fabricant (Macherey Nagel, Diren, Allemagne). Les
mesures ont été effectuées par amplification quantitative en temps réel (Cawthon, 2002) adaptée aux
tissus auriculaires et au hamster commun. Cette mesure est basée sur la mesure du nombre de cycles
d'amplification nécessaires pour détecter un seuil minimal de signal fluorescent dans les échantillons.
Ceci permet |'évaluation du nombre de séquences d'ADN répétées dans les télomeres par rapport a un
gene de référence (c-Myc), dont il a été établi précédemment qu'il avait un nombre de copies stable
dans les génomes (Smith et al., 2011). Le géne de référence a été amplifié sur une portion de 54 bp
(séquences d'amorces : 5'-GAG GGC CAA GTT GGA CAG TG-3' et 5'-TTG CGG TTG TTG CTG ATC TG-3').
Les amorces télomériques étaient 5'-CGG TTT GTT TGG GTT TGG GTT TGG GTT TGG GTT TGG GTT-3’ et
5’-GGC TTG CCT TAC CCT TAC CCT TAC CCT TAC CCT TAC CCT-3".

Les concentrations de cortisol et d'ocytocine ont été mesurées a I'aide de kits ELISA commerciaux (Enzo
Life Sciences International Inc., PA, USA), avec des sensibilités respectives de 56.7 pg/ml et 15.0 pg/ml.
Pour tous les tests, les échantillons de plasma ont été dilués a 1/20 dans un tampon de dosage (fourni
avec les kits) et testés en dupliqua. Le coefficient de variation (CV) intra-individuel entre les dupliquas
était de 2 % pour le cortisol (n = 194) et I'ocytocine (n =131). Le CV inter-essais basé sur respectivement
1 et 3 échantillons répétés entre les plaques était de 8% pour le cortisol et 5% pour |'ocytocine.
L’excrétion d’ocytocine et de cortisol étant exponentielle, les dosages ont été analysés corrigés par une

fonction logarithme de base 2 (Enzo Life Sciences International Inc., PA, USA).

La capacité antioxydante (OXY) et la concentration des métabolites réactifs de I'oxygéne (ROMs) ont
été mesurées a l'aide des tests OXY-Adsorbent et d-ROMs en suivant les protocoles du fabricant
(Diacron International SRL, Italie). Le test OXY-Adsorbent mesure la quantité d’un oxydant (HCIO), que
I’échantillon plasmatique est en mesure de réduire (exprimé en mmol d’HCIO par ml). Le test d-ROMs
quantifie principalement les hydroperoxydes (quantifiés en mg d’H.O, par dL), indicateurs des
dommages oxydants ayant affecté les lipides et les protéines. Toutes les mesures ont été effectuées en
dupliqua. Le CV intra-individuel était de 2% (n = 137) pour le test OXY et de 3% (n = 137) pour le test d-
ROM:s. Le CV inter-essais basé sur un échantillon répété dans toutes les plaques (n = 6) était de 6 %

pour le test OXY et de 4 % pour le test d-ROMs.
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c. Statistiques:

Les statistiques ont été conduites sous R (version 4.3.1; R Core Team, 2023), avec un seuil de
significativité fixé a 5%. Les représentations graphiques ont été réalisées avec package ggplot2 (3.5.0;
Wickham, 2016). Les analyses en composantes principales ont été réalisées avec le package
FactoMineR (version 2.9; Le et al, 2008). Les taux de ROM, OXY, Cortisol et Ocytocine des femelles ont
été étudiés dans des modeles linéaires a effets mixtes (Imem, package Ime4, Bates et al., 2023) avec
comme facteurs la période (PO, P1, P2), I'Enclos (« en laboratoire » a PO, puis W, WS, RF, ML, SAW a P1
et P2), en interaction avec la dispersion (voir plus bas), le statut reproducteur (en reproduction, hors
reproduction, ou inconnu), la masse au prélevement, et la mesure d’hémolyse. L'identité des individus,
la date de leur lacher ainsi que la plaque sur laquelle le dosage a été réalisé ont été renseignées en
facteurs aléatoires. Ce faisant, I’explicativité du modéle portant sur OXY (R*m = 0.096, R%c = 0.497) était
peu explicatif. Les modéle portant sur I'ocytocine (R?m = 0.399, R?c = 0.550), les ROM (R?m = 0.545, R%c

=0.719) et le cortisol (R?m = 0.475, R%c = 0.579) étaient plus performants.

Les comptages de portées et de petits ont été analysés dans un modéle linéaire généralisé a effet mixte
(glmm , package Ime4, Bates et al., 2023) basé sur une loi de poisson, prenant comme facteur I’enclos
en interaction avec la dispersion, la masse moyenne de I'individu pendant la reproduction, les taux de
ROM et d’OXY a P1, ainsi que la date de lacher en facteur aléatoire. Plutoét qu’une moyenne, les dosages
oxydants a P1 ont été retenus, car ils avaient été effectués sur un grand nombre de femelles (27 sur 28
contre 15 a P2) et correspondaient davantage a la période de reproduction (juin). Etant donné la nature
ponctuelle des secrétions hormonales, les dosages d'ocytocine et de cortisol n’ont pas été inclus dans
ces modeles portant sur des réponses annuelles. Les modeles expliquaient mieux le nombre de petits

(R?m = 0.455, R%c = 0.478) que le nombre de portées (R?m = 0.156, R>c = 0.194).

La dynamique des téloméres a été étudiée en analysant les longueurs relatives a P1 et P2 corrigées par
la longueur correspondante a PO. Ceci a été fait par 'intermédiaire d’un modele linéaire généralisé,
avec comme facteurs la longueur a PO, la masse moyenne de l'individu pendant la reproduction,
I’enclos en interaction avec la dispersion, le succes reproducteur de I'individu (nombre de petits) ainsi
que les taux de ROM et d’OXY a P1. L'identité du hamster et la session de lacher étaient en facteur

aléatoire (R2m = 0.627, R%c = 0.632). Les résultats des modéles sont présentés dans la Table 3.1.

153



Reponse :

Cortisol (Log2) n=70

Reponse :

Ocytocine (Log2) n=70

Facteurs aléatoires :

Hamster, Plaque de dosage, Date de lacher

Facteurs aléatoires :

Hamster, Plaque de dosage, Date de lacher

Facteurs Fixes : X2 Df p value Facteurs Fixes : X2 Df p value
Période 6.8353 2 0.03279 * Période 8.0357 2 0.01799 *
Enclos 4.5707 4 0.33425 Enclos 10.8407 4 0.02841 *

Dispersion (Y/N) 0.1518 1 0.69686 Dispersion (Y/N) 0.1882 1 0.66440

Enclos : Dispersion 0.9771 3 0.80680 Enclos : Dispersion 6.2740 3 0.09901
Etat Reproducteur 1.4947 2 0.47361 Etat Reproducteur 0.5071 2 0.77604
Masse 2.3284 1 0.12703 Masse 1.4145 1 0.23430
Hémoglobine 0.6219 1 0.43035 Hémoglobine 0.3621 1 0.54733
R? m: 0.4753655 R?c: 0.5790759 R? m: 0.3991041 R%c: 0.5502533
Reponse : ROM n=70 Reponse : (044 n=70
Facteurs aléatoires : Hamster, Plaque de dosage, Date de lacher Facteurs aléatoires : Hamster, Plaque de dosage, Date de lacher

Facteurs Fixes : X2 Df p value Facteurs Fixes : X2 Df p value
Période 16.6425 2 0.0002433 [*** Période 0.2223 2 0.8948
Enclos 41.2273 4 2.412e-08 |*** Enclos 2.8300 4 0.5867

Dispersion (Y/N) 0.0573 1 0.8108867 Dispersion (Y/N) 0.8653 1 0.3523

Enclos : Dispersion 4.3299 3 0.2279722 Enclos : Dispersion 19767 3 0.5772
Etat Reproducteur 1.6922 2 0.4290802 Etat Reproducteur 0.4037 2 0.8172
Masse 2.4216 1 0.1196753 Masse 2.2100 1 0.1371
Hémoglobine 0.0047 1 0.9453374 Hémoglobine 0.0107 1 0.9176
R*> m: 0.5444642 R?c: 0.7189401 R* m: 0.096093 RIc: 0.4972482
Reponse : Nombre de Petits (poisson) n=28 Reponse : Telomeére (P1 et P2 - PO) n=42
Facteur aléatoire : Date de lacher Facteurs aléatoires : Hamster, Date de lacher

Facteurs Fixes : X2 Df p value Facteurs Fixes : X2 Df p value
Enclos 5.1359 4 0.27364 Telomere (PO) 19.3864 1 1.068e-05 |[***

Dispersion (Y/N) 0.0221 1 0.88177 Enclos 3.6662 4 0.4531

Enclos : Dispersion 3.2217 2 0.19972 Dispersion (Y/N) 0.0648 1 0.7991

Masse moyenne 4.1206 1 0.04236 L Enclos : Dispersion 0.3949 2 0.8208

ROM (P1) 0.1508 1 0.69778 Période 1.5309 1 0.2160

OXY (P1) 1.9181 1 0.16606 Nbr de Petits 1.6226 1 0.2027

R m: 0.4553666 R%c: 0.4780952 Masse moyenne 0.0347 1 0.8523

ROM (P1) 0.0466 1 0.8291

Reponse : Nombre de Portées (poisson) n=20 OXY (P1) 0.0000 1 0.9353
Facteur aléatoire : Date de Jacher R? m: 0.6266431 R c: 0.631887

Facteurs Fixes : X2 Df p value
Enclos 1.5959 4 0.8095

Dispersion (Y/N) 0.0164 1 0.8980 Table 3.1: Sorties ANOVA des modéles (Imem et

Enclos : Dispersion 0.1558 5 0.9251 glmem) portant sur les taux de Cortisol, d’Ocytocine,

Masse moyenne EEE 1 e de ROM, d’OXY, les nombres de petits et de portées

ROM (P1) 0.0006 1 09260 observés, et la longueur des télomeres. Les tableaux

indiquent les chi? (X?), les degrés de liberté (Df), les p-

OxY (P1) 0.0316 ! 0.8588 values, ainsi que les coefficients de détermination
e JEEELEE i Lk s marginal (R2m) et conditionnel (R2c).
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lll.  Résultats

a. Cultures et dispersion :

Figure 3.1 : Photographies des sous-enclos W et ML le 15 juin 2023. A cette période, le blé (enclos W) est a
maturité et sec, tandis que le mais et le lablab (enclos ML) ont a peine germé.

Le blé d’hiver a bien levé tandis que le colza, probablement a cause du semi tardif (imposé par la
conduite du suivi de 2022) est resté sporadique. L’année 2023 a été particulierement chaude,
entrainant une levée lente et inégale des cultures de printemps semées en enclos. Il en a résulté un
couvert développé de blé dans le W et le WS (Figure 3.1.W), déja a maturité en juin pendant la premiére
partie de la reproduction, tandis que les sols des enclos RF, ML et SAW étaient quasi-nus (Figure
3.1.ML). La supplémentation ayant débuté en juillet, ces enclos étaient donc particulierement
défavorables, et ne correspondaient pas au couvert standard normalement assuré par cultures quiy
étaient associées. De fait, I'effet des enclos ne sera pas discuté comme représentatif des conditions en

plein champ. Par ailleurs, ceci a entrainé des phénomeénes de dispersion importants.
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n=32¢9 Enclos d'origine
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de captures WS ML SAW
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Enclos de capture

Figure 3.2 : Dispersion des femelles adultes lors du suivi de 2023. Le tableau montre le nombre de captures
réalisées en fonction de I’enclos d’origine. Les dispersions majoritaires (n > 3 observations) sont représentées sur
un plan de I'enclos.

La propension des animaux a disperser a été évaluée a partir des captures (le compte des observations
de dispersion est présenté en Figure 3.2). La dispersion a été étudiée dans un modele binomial centré
sur les captures en prenant les individus en facteur aléatoire (voir sortie du modele ci-apres). La
dispersion était moins importante chez les individus du groupe W (-5 a -8%, Tukey, p <0.009) et
statistiquement équivalente entre les autres groupes (p > 0.162). L’'enclos W est aussi I'enclos ou la

majorité des dispersants a été

capturée (+5 a 9%, Tukey, p > Reponse : Dispersion (Y/N) n = 587
0.001). La propension a disperser Facteurs aléatoires : Hamster
était plus importante chez les FEEES AP X2 Ci p value
. , Date 5.6314 1 0.017641 |*

males (estimate = +3%) et les

Sexe 9.0381 1 0.002644 |**
individus plus légers (estimate = -

Masse 6.7122 1 0.009575 |**

0, 1 ’

0.014%/g). Cette propension s’est Enclos d'origine 25.1123 4 4.776e-05 |***
accentuée au fil du suivi (Imem, Enclos de capture 51.7491 5 6.073e-10 |***
estimate = +0.012%/j). R? m: 0.8499780 RACE 0.9414527

Pour prendre en compte cet effet, un indice de dispersion individuel (pourcentage) a été calculé en
divisant le nombre de fois ou I'individu a été capturé dans le mauvais enclos par le nombre total de fois
ou il a été capturé. Les individus ont été considérés comme dispersants en cas de dispersion supérieure
a 10%, (i.e. capturé dans le mauvais enclos plus d’une fois sur dix ; femelles ayant dispersé : 0 W, 3 RF,
1 WS, 3 ML, 4 SAW). Ce facteur a été systématiquement pris en compte, en interaction avec I'enclos

d’origine, dans les analyses statistiques.
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Figure 3.3 : (A) Analyse en composante principale (ACP) illustrant les corrélations 0.5 0.6 0.7
entre masse, OXY, ROM, Cortisol et Ocytocine des préléevements. La figure Cos?
présente les deux premiers axes, expliquant 36.5 et 24.4% de la variance. La i
couleur des vecteurs (cos?) indique a quel point la variation du facteur
correspondant est expliquée par les dimensions 1 et 2. (B) Répartition des PO P1 P2
prélevements sur I’ACP. La couleur des points et des ellipses indique la période ~ - EI
du préléevement ; Au lacher (P0), a 45 + 1 jours (P1) et a 95 + 1 jours (P2).

b. Covariance et modéles

Au début du suivi (préléevement PO0), les groupes étaient homogéenes en termes de masse corporelle
(Im, p=0.990), ROM (Imem ; p =0.319), OXY (Imem, p = 0.364), Ocytocine (Imem, p =0.722) et Cortisol
(Imem, p =0.935).

L’ACP (Figure 3.3.A) représente la covariance des taux mesurés d’ocytocine, cortisol, ROM et OXY ainsi
que de la masse des individus au prélevement. Les niveaux d’ocytocine, de ROM et de cortisol
covariaient (coeffrom-cort = 0.322 ; coeffrom-ocy = 0.409 ; coeffcorr-ocy = 0.457, p < 0.007 dans les trois cas)
et étaient majoritairement expliqués par la dimension 1 de I’ACP (36.5% d’explicativité). Les taux
mesurés d’OXY étaient peu corrélés aux autres dosages (coeffoxy-rom = -0.020, p = 0.872 ; coeffoxy-cort = -
0.199 ; p = 0.098 ; coeffoxy-ocy = 0.288, p = 0.129) et étaient majoritairement expliqués par la dimension
2 (24.4% d’explicativité). Sur I’ACP, les taux dosés étaient peu corrélés a la masse des animaux au
moment du prélévement (variable peu expliquée par les dimensions 1 et 2 de I’ACP ; cos? = 0.5). L’effet
de la masse était ainsi non significatif dans les modéles (Imem, prom= 0.120, poxy = 0.137, pocy = 0.234,

Peort = 0.127).
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c. Effetdela période

La période de prélevement a impacté significativement les taux de cortisol (Imem, p = 0.033),
d’ocytocine (Imem, p = 0.018) et de ROM (Imem, p < 0.001) comme illustré par le décalage des points
selon la dimension 1 de I’ACP (Figure 3.3.B). Les mesures de ROM étaient similaires entre P1 et P2
(Tukey, pe1-p2 = 0.901) et supérieures a celles de PO (Tukey, ppo-p1 = 0.008, ppo-p2 < 0.001). Les taux de
cortisol suivaient la méme tendance (Tukey, pro-p1 = 0.040, ppo-p2 = 0.049, pp1-p2 = 0.737). Dans le cas de
I’ocytocine, seule la différence entre PO et P2 était significative (Tukey, pro-r1 = 0.071, ppo-p2 = 0.014, pp1.
p2 = 0.999). Comme suggéré par I’ACP (Figure ACP), I'effet de la période n’était pas significatif pour les
taux d’OXY (Imem, p = 0.895).

d. Effet del'enclos sur les taux plasmatiques de ROM, OXY, ocytocine et cortisol
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Figure 3.4 : Taux de ROM (H202, mg.dL?) en fonction de I’enclos et de la période. La couleur et la forme des
points correspondent a I’enclos de I'individus. Les points gris représentent les individus ayant dispersé entre
les enclos. Les lettres indiquent les différences statistiquement significatives entre les enclos (Tukey, p < 0.05).
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La dispersion et I'interaction entre celle-ci et I'enclos d’origine des animaux n’ont pas eu d’effet sur les
dosages de ROM (Imem, poisp = 0.811, Pinter = 0.228), OXY (Imem, ppisp = 0.352, pinter = 0.577), cortisol
(Imem, ppisp=0.697, pinter = 0.807) et ocytocine (Imem, ppisp = 0.664, pinter = 0.099). L’effet de I'enclos lui-
méme n’était pas significatif concernant les taux de cortisol (Imem, pencios = 0.334) et d’OXY (Imem,
Pencios = 0.587). L’effet significatif de I’enclos sur les taux d’ocytocine (Imem, p = 0.028) concernait des
différences entre les taux en laboratoire (PO) et les groupes (P1 et P2) RF (Tukey, piabo-rr = 0.017), ML
(Tukey, piabo-mL = 0.033) et SAW (Tukey, piabo-saw < 0.001), ainsi qu’une différence entre les groupes SAW
et WS (Tukey, psaw-ws = 0.009 ; autres p values > 0.218), les taux en laboratoire et dans le WS étant en
moyenne plus bas. Concernant les taux de ROM, I'effet significatif de I’enclos (Imem, p < 0.001) était
lié a des taux inférieurs en laboratoire (P0O) et dans le groupe WS (P1 et P2) en comparaison des groupes
W, RF, ML et SAW (P1 et P2) (Tukey, pws-w, e, ML et saw < 0.003, Prabo - w, &, L et saw < 0.013, Pws-Labo = 0.801 ;
Figure 3.4).

e. Effetdel'enclos surla reproduction

Le délai entre le lacher et la premiére mise-bas n’a été impacté ni par la date de lacher (Im, p = 0.380),
I’enclos de lacher (Im, p = 0.132), la dispersion (Im, p = 0.329) ou la masse au lacher (Im, p = 0.568). En

moyenne, les femelles ont mis bas 32 + 2 jours aprés leur lacher, avec un minimum de 23 et un
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Figure 3.5 : Nombre de portées (histogrammes) et de juvéniles (boites a moustache) produits par les méres en
fonction de leurs enclos. La couleur et la forme des points correspondent au groupe des hamsters (en gris si
I'individu a dispersé). Les chiffres indiquent le nombre de meres pour lesquelles les portées ont pu étre comptées.
Aucune différence significative du nombre de portées ou de juvéniles produits n’a été observée (Tukey, p > 0.05).



maximum de 54 jours. Les femelles ont eu en moyenne au total 5.07 + 0.57 petits et 1.5 £ 0.17 portées.
Dans cette étude, le nombre de petits était corrélé au nombre de portées produites par les méres (R? =
0.719, p < 0.001). Le nombre de portées observé n’a pas été significativement impacté par les facteurs
étudiés dans le modele (glmm, enclos et dispersion, masse moyenne de la mere p > 0.321, Tables 3.1).
Le nombre moyen de petits par femelle était de 6.5 + 1.1 dans les groupes WS et RF, 5.0 £ 1.9 dans le
groupe W, et 3.5 £ 1.1 dans les groupes ML et SAW (voir Figure 3.5). Néanmoins, la différence entre
ces groupes n’a pas été significative (glmm, p = 0.273). Seule la masse corporelle des femelles avait un
effet significatif sur le nombre de jeunes produits, les femelles plus lourdes ayant plus de petits (glmm,

estimate = +1 petit.100 g}, p = 0.042).

f.  Reproduction, taux hormonaux et la balance oxydative

Le statut et le succes reproducteur des individus n’étaient pas liés aux taux hormonaux mesurés, ni a
la balance oxydative. Le statut reproducteur des femelles (hors-repro ou gestante/lactante, estimé
grace aux iButtons) au moment du prélévement n’a pas eu d’effet sur les dosages (glm, pcort = 0.474,
Pocy = 0.776 - Voir Figure 3.6, prom = 0.429, poxy = 0.817). Similairement, la balance oxydante n’était pas
liée au nombre de petits (glmm, prom = 0.698, poxy = 0.166) ou de portées (glmm, prom = 0.946, poxy =
0.859).
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g. Dynamigue des téloméres

La variation de la longueur des téloméres (entre PO et P1/P2) était fortement impactée par leur
longueur initiale (a PO) (Imem, p < 0.001, Figure 3.7). Les téloméres les plus courts ont montré une
élongation (jusqu’a + 0.6, unité arbitraire) tandis que les plus longs ont quant a eux été érodés (jusqu’a
-0.35, unité arbitraire). Au-dela de cet effet, aucun des facteurs étudiés n’a eu un impact significatif sur
la dynamique des télomeres, qui n’a été impactée ni par la période (Imem, p = 0.216), par I'enclos
(Imem, p = 0.453), la dispersion (Imem, p = 0.799), le succés reproducteur (p = 0.203), ou la balance

oxydante (prom = 0.829, poxy = 0.995).
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Figure 3.7 : Variation de la taille des téloméres a P1 et P2 par rapport a Oui | Non
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IV. Discussion

L'objectif de cette étude était d’explorer le lien entre la reproduction des hamsters, le stress
physiologique auquel ceux-ci sont soumis, et comment cela peut étre influencé par leur environnement
nutritionnel. Lors de notre suivi, nous avons observé un important effet de la période de prélevement
(PO vs P1 et P2) sur les taux de ROMs et de cortisol, en accord avec notre prédiction @ Nous n’avons
toutefois pas observé d’effet de la période sur les taux d’OXY. Les taux d’ocytocine n’étaient différents
gu’entre PO et P2. Une fois en enclos, les différents groupes n’ont pas présenté de différence de taux
de cortisol et d’OXY (attendu dans notre prédiction @), ce qui peut étre di a une faible qualité
paysagere et a la forte dispersion des animaux. Néanmoins, les taux de ROMs étaient moindres dans
le groupe WS. L'ocytocine a aussi varié entre les groupes WS et SAW. La prédiction @ a été invalidée
par une reproduction globalement similaire entre les différents enclos. Par ailleurs, contrairement a ce
qui était attendu en prédictions @ et @, le statut et I'investissement reproducteur n’étaient pas liés

aux taux d’hormones, a la balance oxydante ou a la dynamique des téloméres.

Période Enclos
/ ® e
Cortisol, Ocytocine, Ocytocine, 3
ROM ROM
J hd
4
Hormones

et Stress Oxydatif Reproduction

Maintenance

a. Caractéristiques environnementales et dispersion

Malheureusement, les difficultés techniques de mise en place des cultures ne permettront pas ici
d’extrapoler leurs effets au milieu de sauvage (plein champ). Le développement d’un couvert dans W

et WS mais pas dans RF, ML et SAW a induit une forte dichotomie des contions environnementales, qui
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s’est traduite par une importante dispersion des animaux. Lors de I'année 2022 (Chapitre 2), une
dispersion des males (6 sur 12 ; 50%) et des juvéniles (36 sur 320 ; 11.25%) avait déja été observée.
Chez ces individus, une motivation plus importante a passer les barriéres pouvait s’expliquer par un
comportement plus explorateur chez les males pendant la reproduction, et la dispersion des juvéniles
apres sevrage, puisqu’une seule femelle avait dispersé, a une seule occasion (Ulbrich and Kayser, 2004).
Cette année, 11 femelles (35%) ont dispersé régulierement. Cette propension plus importante semble
avoir été liée aux caractéristiques du couvert, les dispersions depuis les enclos ML, RF et SAW ayant été
majoritaires. Une motivation plus importante des hamsters a disperser en cas de conditions
défavorables avait déja été observée. Dans I'étude de Tissier et al. (2018), les hamsters des enclos
monoculturaux avaient été jusqu’a ronger les grillages en métal pour sortir des sous-enclos, tandis que
ce comportement n’avait pas été observé dans les enclos diversifiés. Dans notre étude, la dispersion
était aussi liée a une moins bonne condition corporelle. L’hypothése d’une exploration accrue en cas
de mauvaise condition corporelle n’est pas soutenue pour toutes les espéces (Microcebus murinus,
Dammhahn and Almeling, 2012; Apodemus flavicollis, Strijker et al., 2023), et n’a pas été démontrée
chez le hamster commun. De fait, cette observation pourrait aussi refléter une compétition pour les
ressources rares, les individus en bonne condition poussant les autres a disperser, comme observé chez
les marmottes (Marmota flaviventris, Huang et al.,, 2011). Bien qu’il complexifie largement
I'interprétation des résultats, ce biais aura toutefois été pris en compte en incluant la dispersion comme

un facteur binomial en interaction avec I’enclos dans les modeéles.

b. Effet dulacher surle stress et balance oxydante

Les taux de cortisol et de ROMs étaient plus élevés en enclos (P1 et P2) qu’en laboratoire (P0). Ces
résultats, et la stabilité des taux dosés entre P1 et P2, suggerent que I’"hébergement en enclos a induit
un stress persistant 80 jours aprés le lacher. Néanmoins, il est difficile d’attribuer précisément I'origine
de ce stress, qui peut étre lié au changement des conditions d’hébergement (laboratoire vs enclos) ou
d’alimentation (croquette vs cultures). Un autre effet pourrait étre lié a I’heure des prélévements (en
fin d’apres-midi a PO vs soirée a P1 et P2), ou bien a la saisonnalité (début de la saison de reproduction
a P0). Néanmoins, I'étude de Franceschini et al. (2007) montre que les taux circulants de
glucocorticoides chez le hamster commun ne varieraient pas au cours d’une journée, et
n’augmenteraient pas chez les femelles pendant la reproduction. Dans plusieurs études, une transition
vers un hébergement en milieu semi-naturel est associée a une réduction des taux de cortisol (attribué
a un stress induit par la captivité, chez des Octodon degus sauvages, Quispe et al., 2014; et des Cavia

aperea nés en captivité, Schumann et al., 2014). Dans notre étude, la tendance inverse semble donc
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liée a un environnement particulierement délétére, qui peut étre lié a l'alimentation ou aux
caractéristiques du couvert par exemple. L’hypothése d’un effet de I'environnement sur les taux de
cortisol est soutenue par la variation analogue des taux de ROMs, qui peuvent étre la conséquence
d’un changement des conditions environnementales (alimentaires ou climatiques ; Geiger et al., 2012;
lakovou and Kourti, 2022). Ceci expliquerait pourquoi seul le groupe WS n’a pas montré
d’augmentation de stress oxydant en enclos par rapport au laboratoire, celui-ci ayant bénéficié de

I’environnement le plus favorable (régime blé-soja bénéfique et couvert végétal développé).

Concernant la variation des concentrations d’ocytocine, seule la différence entre PO et P2 était
significative. Les niveaux intermédiaires a P1 suggerent que I'augmentation des taux d’ocytocine n’a
pas été le résultat d’un changement des conditions d’hébergement. Il suggere aussi que ce dosage n’a
pas réagi a la différence de protocole de prélevement (laboratoire vs enclos). A I'inverse, cette variation
peut étre la conséquence d’un effet du cycle du hamster, les prélevements a P2 ayant été réalisés en

aolt a la fin de la saison de reproduction.

c. Effet des enclos sur le stress et balance oxydante

Concernant les dosages de cortisol et de la balance oxydante, les seules différences significatives ont
été observées chez les individus de I’'enclos WS. Ceux-ci ont présenté des niveaux comparables a ceux
mesurés en laboratoire, tandis que les groupes W, ML, RF et SAW avaient des taux supérieurs,
indépendamment de leur dispersion. De maniéere intéressante, les taux de ROMs étaient supérieurs
dans le groupe W en comparaison au groupe WS, tandis que leurs caractéristiques environnementales
étaient tres similaires. Il semblerait donc que la présence d’un couvert végétal dans I'’enclos W n’ait
pas suffi a éviter une augmentation du stress oxydant identique a celle observée dans les autres enclos
sans couvert développé. En revanche, la présence de soja a permis d’éviter ce stress oxydant. Méme si
le soja avait peu levé dans I'enclos WS, les hamsters ont eu acces aux semences (15 kg répandus dans

I’enclos de 0.19 ha).

d. Effet des enclos sur la reproduction

La reproduction a montré une tendance globale comparable a celle observée lors de I’étude présentée
dans le Chapitre 2, les régimes RF et WS permettant un meilleur succés reproducteur que les régimes
W et ML. Néanmoins, le succes reproducteur a été fortement réduit durant cette seconde année de

suivi, les femelles ne produisant en moyenne que 5 petits dans I'année (contre 7 pour W et ML, et 15
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pour WS et RF, Chapitre 2). Il est probable que cette réduction du succes reproducteur soit responsable
de la non-significativité de |'effet des enclos sur la reproduction. La réduction globale du succes
reproducteur peut s’expliquer par I'environnement globalement défavorable (absence de couvert et

supplémentation uniqguement a partir du 11 juillet) auquel ont été soumis les hamsters.

Néanmoins, la réduction du succes reproducteur peut aussi étre liée aux lachers plus tardifs des
individus. Lors de la premiere année de suivi, I'augmentation du succes reproducteur était
principalement attribuée a un maintien des performances reproductrices au fil des 2", 3¢mes et parfois
4%mes nortées. Ainsi, une reproduction tardive peut avoir limité la capacité des animaux a réaliser ces
portées déterminantes, gommant lintérét des régimes bénéfiques. La réduction du succes
reproducteur peut aussi étre influencée par un climat exceptionnellement chaud et sec de I'été 2023,
d’autres suivis en milieu naturel ayant montré une mortalité plus importante des hamsters cette année
(Fleitz et al., non publié). Les effets du lacher tardif et du climat chaud s’illustrent notamment dans le
cas de I'enclos W, qui, bien que présentant des caractéristiques similaires entre les deux années (le
couvert a maturité fournissant un apport en graines comparable), n’a permis aux femelles de n’avoir

qgue 5 petits en moyenne en 2023 contre 7 en 2022.

Bien que la différence ne soit pas statistiquement significative, il est toutefois intéressant d’observer
que le groupe SAW a présenté le plus faible succes reproducteur, avec 3.5 petits par femelle en
moyenne. En termes de composition nutritionnelle, ce mélange se rapprochait du WS et du RF, avec
une large part de lipides dans les graines de tournesol et des protéines dans la luzerne (graines et
parties végétatives). Une reproduction efficace y était donc attendue. Néanmoins, la luzerne n’a pas
pris apres le semis, et celle-ci était donc absente du couvert. La faible reproduction de I'enclos SAW est
donc potentiellement liée a un manque de protéines, qui n’aura pas été compensé, ni par les semences
de luzernes (qui avaient été semées avant I’hiver), ni par le couvert peu développé, ni par d’autres

ressources alimentaires liées au couvert comme les invertébrés.

e. Liens entre stress, balance oxydante et maintenance somatique

De maniére étonnante, la reproduction a été trés peu liée aux différents dosages hormonaux effectués.
L’état reproducteur des femelles au moment des prélévements (i.e. si la femelle était lactante et/ou
gestante ou non) n’a pas eu d’impact sur les taux de cortisol et d’ocytocine. L’ocytocine est
normalement secrétée en plus grande quantité pendant le soin parental (Ratus norvegicus, Higuchi et
al., 1985; Mus domesticus, McCarthy, 1990). Néanmoins, la sécrétion d’ocytocine est rapportée comme

étant intermittente. Elle est d’abord favorisée pour anticiper la parturition, puis en réponse a la
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stimulation du systeme mammaire par l'allaitement des juvéniles. Les pics d’ocytocine sont ainsi
ponctuels, les taux retombant aux niveaux basaux en 1 a 46 minutes apres la fin de la session
d’allaitement chez le rat (Rattus norvegicus ; Higuchi et al., 1985). En laboratoire, les prélevements
sanguins peuvent étre effectués dans cet intervalle de temps, les animaux étant facilement accessibles
(par exemple chez le hamster commun ; Tissier et al., 2017). Ceci n’est pas possible en enclos, ou les
hamsters allaitent dans les terriers, tandis que les captures sont réalisées pendant les phases d’activité
hors terrier. Cela est probablement une des raisons pour lesquelles I'ocytocine est apparue tres
constante au fil du suivi et peu dépendante des différents facteurs étudiés. De la méme maniére, une
augmentation des taux de cortisol est également observée pendant la reproduction, en lien avec une
mobilisation plus importante des réserves corporelles (Cavia aperea, Michel et al., 2011). Cependant,
ici aussi, le fait de capturer les animaux hors des terriers, et non au moment de I'allaitement des jeunes,
peut avoir gommé cet effet au profit des autres facteurs impactant le taux de cortisol, qui est
notamment secrété pour favoriser des réponses physiologiques et comportementales adaptées face
au danger et la survie a court terme (hormone du stress ; revue, Takayanagi and Onaka, 2022). Ceci
remet en question la pertinence de I'étude des variations des taux d’ocytocine et de cortisol circulants
durant la reproduction en milieu naturel et semi-naturel. Dans de futures études, d’autres méthodes
moins impactées par le stress ponctuel, comme le dosage des glucocorticoides fécaux (indicateur qui

reflete davantage les taux basaux), seraient a privilégier.

L’état reproducteur au moment des prélévements n’a pas non plus eu d’impact sur les taux de ROM et
OXY. De la méme maniére, les taux de ROM et d’OXY, mais aussi la maintenance somatique, illustrée
par la dynamique des télomeres, n’étaient pas liés au succes reproducteur des individus. L’hypothese
d’une augmentation du stress physiologique (augmentation des ROMs ; Wiersma et al., 2004), et du
bouclier oxydant (augmentation d’OXY ; Blount et al., 2016) avec le succes reproducteur, n’a ainsi pas
été vérifiée. Ceci étant, dans la littérature, le lien entre reproduction et stress oxydant n’est pas
systématique (Sudyka, 2019; Viblanc et al., 2018). L’hypothése d’une augmentation du stress oxydant
et d’un raccourcissement des télomeres avec |'effort reproducteur part du postulat que les individus
ne pourront compenser le co(it physiologique imposé par la reproduction. En milieu naturel, différentes
études montrent que les hamsters qui se reproduisent plus ne perdent pas plus de masse pendant la
saison de reproduction (Franceschini-Zink and Millesi, 2008 ; Chapitre 2). Il est envisageable que les
femelles hamsters n’investissent dans la reproduction qu’a la hauteur de ce qu’elles sont capables de
compenser, maintenant sur cette période une condition corporelle, ainsi qu’une balance oxydante et
une maintenance somatique relativement stables. L’ajustement de linvestissement reproducteur
pourrait alors se faire par résorption des foetus, cannibalisme ou abandon des juvéniles durant

I'allaitement (Speakman, 2008; Tissier et al., 2017). Il est possible qu’a travers ce phénomeéne, les
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femelles tendent a privilégier I'investissement dans la maintenance, en ajustant leur investissement
reproducteur. Cela se traduirait par des niveaux de stress similaires et une dynamique des téloméres
identique pour différents succés reproducteurs. En paralleéle de I'environnement, les différences de
succes reproducteur seraient alors liées a des différences de qualité individuelle, certaines femelles
étant capables de tolérer une production supérieure de ROS, avec finalement une balance oxydante
équilibrée, tout en produisant plus de jeunes. Une telle hypothése ouvre la question de la qualité

individuelle chez les hamsters et de leur stratégie de reproduction.

Néanmoins, ce raisonnement est basé sur un effectif de 27 femelles et peu de prélevements, et reste
donc a explorer plus en détail. Par ailleurs, dans cette étude, les télomeres ont été mesurés a partir
d’échantillons de peau et/ou cartilage prélevé sur les oreilles. Ce choix a été fait car une extraction
d’ADN a partir de prélevement buccaux n’a pas pu étre mise au point chez le hamster commun, et le
prélevement auriculaire apparaissait ainsi comme étant |’alternative la moins invasive (Taitt and
Kendall, 2019). Il est possible que le renouvellement cellulaire de ce tissu ne soit pas fortement impacté
par 'augmentation du métabolisme pendant la reproduction. Une variation de la taille des téloméres
a toutefois été observée, celle-ci ayant été impactée par la taille des téloméres a PO. Chez les
hibernants, les télomeéres ont tendance a se régénérer pendant la saison active (en revue dans : Redon
et al., 2024), aprés un raccourcissement lié a I'augmentation du stress oxydant pendant les torpeurs en
hiver. Cet effet pourrait donc refléter une régénération plus tardive chez les individus ayant été le plus
impacté par I'hiver. Ces résultats soutiendraient alors I'idée d’une stratégie de reproduction favorisant

la maintenance somatique.

f. Conclusion

Cette étude n’aura pas permis de mettre en évidence des tendances globales reliant environnement
nutritionnel, reproduction, stress physiologique et maintenance chez le hamster commun. Ceci
pourrait étre la résultante d’une stratégie de reproduction des hamsters femelles privilégiant un
investissement dans leur condition et maintenance corporelle. Néanmoins, une telle hypothése reste
largement a démontrer. En effet, dans notre étude, les caractéristiques environnementales déléteres
responsables de la forte dispersion ont pu homogénéiser et/ou modifier de fagon aléatoire la réponse

de nos individus.

Par ailleurs, cette étude montre une augmentation du stress physiologique des hamsters (notamment
en termes de balance oxydante) en enclos par rapport au laboratoire. Cela n’a cependant pas affecté

le succes reproducteur des animaux, qui est supérieur a celui observé en animalerie (5 jeunes vs 1 en
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moyenne par femelle ; Chapitre 1). Le stress mesuré en enclos n’aurait donc pas d’effets déléteres sur
la reproduction (comme observé globalement chez les rongeurs; Rivier and Rivest, 1991). Si
I’'hébergement en enclos rend plus difficile la mise en place de protocole de prélevement optimaux
(permettant notamment lI'obtention des taux hormonaux pendant I’allaitement), ceci confirme
néanmoins I'intérét de suivre des animaux en conditions semi-naturelles pour se rapprocher de leur

état physiologique a I'état sauvage.

Points clefs du Chapitre 3 :

e Les hamsters semblent montrer des niveaux de stress (cortisol et ROMs) supérieurs
en enclos en comparaison aux conditions contrbélées d’animalerie.

e Le caractére ponctuel des sécrétions d’hormones rend leur dosage peu adapté pour
étudier la reproduction des hamsters en enclos.

e Nous n’avons pas mis en évidence de liens clairs entre environnement,
reproduction, hormones, balance oxydative et maintenance somatique lors de cette
étude.

e Ceci pourrait étre un effet de la stratégie de reproduction des hamsters, qui
favoriserait leur condition et maintenance somatique avant la reproduction. Cette

hypothése reste néanmoins a explorer.
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- Chapitre 4 -

Hibernation en mésocosme
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Dans les Chapitres 1 et 2, nous avons observé d’importantes variations interindividuelles dans le
comportement d’hibernation en laboratoire, méme au sein des groupes. Certains hamsters étaient
actifs pendant une part importante de I’hibernation, ce qui se traduisait par une consommation
alimentaire accrue, tandis que d’autres ont passé plus de temps en torpeur, privilégiant I'économie
d’énergie. Dans ces deux chapitres, le comportement d’hibernation a pu étre influencé par les
conditions d’hébergement. D’un co6té, le protocole de nourrissage a pu favoriser les torpeurs. Les
hamsters avaient un accés ad libitum a des stocks de nourriture dont la quantité oscillait au fil de I’hiver.
Dans I'étude de Siutz and Millesi (2017), ceci a favorisé les torpeurs, en comparaison a la présence d’'un
stock constant. D’un autre c6té, les conditions de laboratoire peuvent avoir inhibé les torpeurs. En
effet, la captivité induit une tendance a la réalisation de torpeurs plus rares, courtes et moins profondes
gu’en milieu sauvage, une tendance commune aux hibernants (Geiser et al., 2000). Ces deux facteurs
ayant des effets opposés, il est possible qu’ils troublent la réponse des hamsters a leur régime
alimentaire et jouent sur la variabilité des comportements d’hibernation observés au sein des groupes

en laboratoire.

Ces aspects nous ont conduit a nous interroger sur la maniére dont le comportement et la phénologie
de I'hibernation réagiraient a I'’environnement nutritionnel en conditions semi-naturelles, ou ces biais
ne seraient pas présents. Dans ce contexte, il est possible que les régimes induisent des différences
beaucoup plus marquées, liées notamment a leur contenu en lipides. En effet, les lipides permettent
une provision d’énergie plus importante par unité de masse de nourriture consommée, et jouent ainsi
sur la balance énergétique durant I’hibernation (Siutz et al., 2018). Pour tester ceci, deux suivis de
I’hibernation ont été réalisés dans I’enclos durant les hivers 2022-2023 et 2023-2024. L’enchainement

des suivis est illustré sur le chronogramme ci-apres :

£ 2022 2023 2024
Hiver Eté Hiver Eté Hiver

® °
Suivi du Chapitre 2

Suivi de Uhiver 2022-2023

= - ——— -9 °
Suivi du Chapitre 3 + Suivi de Uhiver 2023-2024
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. Suivi hivernal de 2022- 2023

A. Obijectifs et Méthode

Dans la lignée des résultats présentés dans le Chapitre 2 (étude menée durant I'année 2022), le suivi
de I'hiver 2022-2023 avait pour objectif d’étudier le comportement d’hibernation des hamsters
exposés aux régimes W, WS, RF et ML, complété du régime SAW, en enclos. Nous avons formulé
I’'hypothése que des régimes plus riches en lipides permettraient une émergence plus précoce
d’hibernation avec une meilleure condition corporelle, entrainant une date de premiére mise-bas plus

précoce et un meilleur succes reproducteur.

Pour tester cette hypothese, 59 femelles (toutes équipées de iButtons) et 44 males (sans iButtons) ont
été lachés en enclos fin septembre 2022 (une date tardive imposée par la fin du suivi de la reproduction
durant I'été). Ces hamsters ont été sélectionnés parmi les juvéniles nés en enclos durant I'été (ils
étaient agés de 2.4 a 4.4 mois au lacher). Les hamsters ont été répartis équitablement, afin que chaque
groupe soit constitué d’un nombre égal de males et de femelles issus de chaque sous-enclos (femelles :
3W,3WS,3RFet2 ML, males:2 W, 2 WS, 2 RF, 2 ML dans chaque groupe). Les effectifs étaient donc
de 11 femelles et 8 males par sous-enclos (0.19 ha), sauf dans I’enclos SAW ou 15 femelles et 11 males
ont été lachés pour assurer une densité équivalente (sur les 0.29 ha). Afin de leur permettre de
constituer des réserves alimentaires, 3 kg de graines par hamster (soit 60 kg par enclos, 80 kg dans le
SAW ; cette quantité étant suffisante pour survivre a I’hiver en constante euthermie, Siutz and Millesi,
2017) ont été épandus dans les enclos au fil du mois d’octobre (un quart par semaine pendant 4
semaines). Le suivi par piege photo a été maintenu durant I’hiver et les captures hebdomadaires ont

été réalisées a partir du 16 février pour suivre les individus dés I’'émergence.
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B. Résultats

Durant I'hiver 2022, la survie a été Reponse : survie (Y/N) n=103
trés mauvaise, avec la recapture de Facteur : X2 Df SvEle
7 femelles (11.9 % des effectifs
( ? Enclos de lacher 6.9202 4 0.1402
lachés) et 10 maéles (22.7 % des ]
Enclos de naissance 2.5647 3 0.4637
effectifs lachés). La probabilité de
Sexe 0.0130 1 0.9092
survie n’a pu étre mise en lien avec
Masse au lacher 2.5683 1 0.1090
aucun facteur (voir sortie du
. Age au lacher 0.2012 1 0.6537
modele).

Les femelles ayant survécu a I’hiver se sont reproduites en paralléle des femelles lachées dans le cadre
du suivi présenté en Chapitre 3. Seules quatre d’entre elles se sont reproduites, 29 petits leur ayant été
attribués par I'analyse génétique (en plus des 170 petits déja décrits, ceux-ci ayant été exclus du
chapitre 3). Seules deux d’entre elles ont été recapturées en fin de reproduction et leur iButtons
récupérés. Ainsi, I’hibernation et la phénologie des mise-bas n’ont pu étre obtenues que pour 2 des 59
individus. Ces deux femelles n’ont réalisé aucune torpeur au cours de |’hiver et ont produit une et deux
portées respectivement. Méme si elles n’étaient que deuy, il est intéressant de noter que leur premiére
mise-bas sont survenues les 24 et 28 mai 2023, précisément au méme moment que les premiéres
portées des groupes W, WS et RF du suivi présenté en Chapitre 2 (date moyenne ; 24/05/2022 + 1.1)

qui avaient été lachées le 19 Avril 2022 aprés une hibernation en laboratoire.

C. Discussion

La mortalité hivernale des hamsters en milieu sauvage a été estimée entre 0 et 25% (Kayser et al.,
2003a) et 37% (La Haye et al., 2014). Dans notre dispositif expérimental, une mortalité importante
pouvait donc étre attendue. Néanmoins, les taux de mortalité observés dépassent largement les
maxima rapportés dans la littérature (84%). Ceci est probablement d{ au protocole de lacher qui aura

induit des conditions hivernales particulierement déléteres, comme discuté ci-apres.

Pour expliquer cette mortalité, une premiere hypothése est que les hamsters auraient manqué de
temps pour se préparer a I’hiver. Les hamsters ayant été hébergés en laboratoire, ceux-ci ont eu le
temps de finir leur croissance. En enclos, la période avant hibernation aura donc pu étre consacrée a
I'aménagement d’un terrier et a la constitution de réserves alimentaires. En 2022, le mois d’octobre a

été clément (moyenne de 15.9°C) et les températures froides ne sont survenues qu’en novembre
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(moyenne 8.6°C ; Météo France). Les précipitations ont été supérieures a la normale (Oct. : +29%, Nov,
+76%) et les premiéres précipitations neigeuses sont survenues mi-décembre (Météo France). Les
conditions étaient donc relativement défavorables a partir de novembre, laissant un mois aux hamsters
lachés pour aménager un hibernaculum et constituer des réserves, ce qui peut paraitre court en
comparaison du temps disponible pour les juvéniles nés en mai a I'état sauvage. Ceci peut avoir eu

pour conséquence des réserves alimentaires et des terriers de moins bonne qualité.

Une seconde hypothése est liée aux précipitations hivernales. L’étude de Tissier et al., (2016) a montré
une corrélation entre I'augmentation des chutes de pluie (plutét que de neige) hivernales et la
diminution de masse corporelle des femelles hamsters en sortie d’hibernation. Ceci s’expliquerait par
une humidification et une réduction de la température du sol lorsque la pluie s’y infiltre, entrainant
une augmentation de la dépense énergétique des hamsters. Par ailleurs, I’humidification des sols
pourrait accélérer la dégradation des réserves alimentaires dans les terriers. Cette derniére hypothese
est soutenue par le faible enneigement de I’hiver 2022-23, les températures moyennes des mois de
décembre a février ayant été de 6°C (Météo France) et par l'observation de graines germées

décomposées ayant été évacuées des terriers pendant I’hiver (voir Figure 4.1.A).

Figure 4.1: (A) Photographie d’un déblais frais contenant des graines avariées a la sortie d’un terrier (19
décembre 2022). (B) Photo par piege photographique d’un hamster actif en dehors de son terrier le 18
décembre 2022 par -8°C.

Pour pallier ce déficit énergétique et les réserves de mauvaise qualité, nous pouvons supposer que les
hamsters réalisent plus de torpeurs (Siutz et al., 2018; Siutz and Millesi, 2017). Il est donc étonnant que

les deux animaux n’en aient réalisé aucune. Par ailleurs, une activité des hamsters a été observée en
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plein hiver (traces dans la neige et photographies; Voir Figure 4.1.B). Ceci pourrait étre une
conséquence de réserves alimentaires inadéquates, les hamsters restant actifs et prospectant a la
recherche de ressources alimentaires. Une hypotheése alternative est que cette activité soit liée a une
dérégulation de I'horloge circannuelle. Le cycle des hamsters est endogene et se synchronise grace aux
changements journaliers de photopériode, particulierement autour du solstice d’été (mi-mai a mi-juin ;
Monecke and Wollnik, 2005). Dans le cadre de notre protocole, les hamsters suivis sont passés de
I’enclos au laboratoire (entre juin et ao(t), puis du laboratoire a I’enclos au moment du lacher. En
animalerie, les lumieres s’allument et s’éteignent a I’'heure du lever et du coucher de soleil, suivant la
photopériode strasbourgeoise. Néanmoins, en extérieur, une clarté résiduelle persiste quelque temps
avant et apres ces heures, entrainant un allongement artificiel de la photopériode entre I'animalerie et
I’enclos (illustré en Figure 4.2). Au moment du lacher, ce décalage peut avoir joué sur la synchronisation
circannuelle des hamsters, perturbant leurs comportements d’hibernation. Toutefois, I'identification
des individus actifs n’était pas possible et la preuve d’une absence de torpeur n’a été obtenue que
pour 2 des 59 femelles. Ces comportements ont donc peut-étre été minoritaires dans la population et

ces réflexions restent hypothétiques.

b
Décalage Décalage
— T
Extérieur
Intensité

lumineuse ) )

Animalerie
Lever Zenith Coucher
Jour

Figure 4.2 : lllustration de la variation journaliéere de l'intensité lumineuse en extérieur et en animalerie
résultant en un potentiel décalage de photopériode.
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Suivi hivernal de 2023 - 2024

A. Obijectifs et Méthodes

Forts de ces premiers résultats, nous avons cherché a répéter I'expérience lors de I’hiver 2023-2024,
en évitant les biais des protocoles de I'année précédente. Le suivi de cette seconde hibernation a été
réalisé sur les femelles dont nous avons suivi la reproduction dans le Chapitre 3, ce qui permet I'étude
de I'effet de la reproduction sur I’hibernation qui suit. Nos prédictions étaient les suivantes : @ des
animaux ayant une reproduction plus longue présentent un décalage de la phénologie de I’hibernation,
c’est-a-dire une entrée et une sortie d’hibernation plus tardives, @ ces animaux disposent de moins
de temps pour constituer leurs réserves et/ou subissent une diminution de la qualité et de la quantité
de réserves disponibles dans le milieu, ce qui entraine une augmentation du temps passé en torpeur.
Notons que les problémes de dispersion et le faible effectif suivi ne permet pas d’étudier I'effet des

enclos dans le cadre de cette étude.

En fin de saison de reproduction 2023 (derniere semaine d’ao(t), 14 femelles ont pu étre recapturées.
Douze d’entre elles étaient en suffisamment bonne condition corporelle pour étre opérées
immédiatement. Elles ont donc été équipées d’un nouvel iButton, surveillées pendant une semaine
puis relachées a leur terrier. L'état des 18 femelles adultes non recapturées était inconnu (elles
pouvaient étre mortes ou avoir déja commencé a hiberner). Les captures hebdomadaires ont repris le
8 février 2024 pour recapturer les individus a I’émergence de I’hibernation. Nous avons recapturé 8
des 12 femelles réopérées en aolt et 6 des 18 autres femelles. L’hibernation a donc pu étre

caractérisée chez 14 femelles. Parmi celles-ci, 7 ont réalisé au moins une torpeur pendant I’hiver.

A titre exploratoire, les torpeurs de ces individus ont été comparées aux températures ambiantes a
différentes profondeurs de sol, dans I'objectif d’évaluer la profondeur des terriers. La température du
sol a été obtenue grace a des iButtons enfouis par 2 en un point unique de I’enclos a 33, 66 et 100 cm
de profondeur avant I'hiver. Les températures ambiantes ont été lissées sur 24 h (une variation
journaliere étant observable a 33 cm). La température corporelle des hamsters en torpeur est toujours
supérieure a la température ambiante. Une comparaison des valeurs absolues des températures
corporelles et ambiantes n’est donc pas pertinente. Néanmoins, les variations de température
corporelle suivent celles du milieu. Pour évaluer la profondeur des terriers des hamsters en torpeur,
nous avons donc comparé les amplitudes des variations de températures corporelles et ambiantes

entre deux torpeurs.
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La méthode utilisée est illustrée en Figure 4.3. La température minimale de chaque torpeur a été
relevée, ce qui a permis de calculer I'évolution de la température minimale entre deux torpeurs
(segments rouges sur la Figure 4.3.A). Les dates et heures auxquelles ces températures ont été
observées ont servi a définir des intervalles (ici, trois exemples numérotés 1, 2 et 3) durant lesquelles
les variations de température ambiante a 33, 66 et 100 cm de profondeur ont été calculées (segments
bleus sur la Figure 4.3.A). Les variations de température ambiante (en °C par jour) ont été utilisées pour
réaliser des droites de régression selon une échelle logarithmique (reflétant la dynamique de
température dans le sol, Figure 4.3.B ; Glilser and Ekberli, 2004). Si la variation de température entre
les couches était effectivement linéaire (cas des régressions sur les intervalles 1 et 2 dans I'exemple de

la Figure 4.3.A-B), celle-ci a été utilisée pour déterminer la profondeur du terrier.

En utilisant cette méthode, la profondeur des terriers a été évaluée pour 6 des 7 hamsters ayant
hiberné (voir exemple de deux d’entre eux en Figure 4.3.C), le 7¥™ hamster n’ayant fait que deux
torpeurs éloignées dans le temps. Pour le suivi de la saison hivernale, les dates des premiéere et derniére

captures ont été considérées comme date d’immergence et d’émergence des animaux.

« Points de température Evolution de la température ) Droite de régression

minimale en torpeur
définissant les intervalles
de suivi

Evolution de la température :

Hamster

dans les intervalles de suivi : 4 conservée

/ Hamster

33 cm de profondeur

/ 66 cm de profondeur

Droite de régression
éliminée

Projection de la variation
du hamster sur la droite
de régression

/ 100 cm de profondeur correspondante

33 cm de profondeur
Profondeur estimée du

66 ¢cm de profondeur hamster

100 cm de profondeur

Figure 4.3 : (A) et (B) lllustrations de la méthode utilisée pour estimer la profondeur a laquelle les hamsters
ont hiberné. (C) Comparaison des températures minimales corporelles et ambiantes pour deux individus ayant
hiberné a I'enclos. La méthode décrite ci-dessus a permis d’estimer une profondeur respective de 76 et 151 cm,
ce qui se reflete par des températures moins basses atteintes par I'individu du terrier plus profond (approx 9.5 vs
7.5°C).
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B. Résultats

a. Réalisation de torpeurs
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Figure 4.4 : (A) Analyse en composante principale (ACP) illustrant les corrélations
entre nombre total de petits par femelle, date de derniére mise-bas, masse a
I'immergence et date d’immergence. La figure présente les deux premiers axes,
expliquant 55.6 et 33.7% de la variance. La couleur des vecteurs (cos?) indique a quel
point la variation du facteur correspondant est expliquée par les dimensions 1 et 2. (B)
Répartition des individus sur I’ACP. La couleur des points et des ellipses indique si les

derniére mise-bas
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L’ACP présentée en Figure 4.4 illustre les liens entre nombre total de petits par femelle, la date de

derniére mise-bas, la masse a I'immergence et la date d’'immergence (Figure 4.4.A). Les dates de

derniére mise-bas et d'immergence ne sont pas corrélées (coeff = 0.340, p = 0.235). Le nombre total

de petits est corrélé a la date de
derniére mise-bas (coeff =0.830, p <
0.001), une conséquence logique de
la corrélation positive entre nombre
de portées et nombre de petits. Une

date d'immergence plus tardive est

Reponse : Hibernation (Y/N) n=14
Facteur : X2 Df p value
Passage au labo (Y/N) 1.29870 1 0.2545
Masse a l'immergence | 0.95958 1 0.3273
Date de Derniere Portée | 1.76504 1 0.1840
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quant a elle corrélée a une masse corporelle plus importante (coeff = 0.591, p = 0.026). Pour limiter le
nombre de facteurs dans le modeéle, un des deux facteurs covariants a été conservé dans ces deux cas :
la masse a I'immergence et la date de derniére mise-bas. Le recouvrement des ellipses représentant
les intervalles de confiance (Figure 4.4.B) illustre que les facteurs étudiés ne sont pas prédicteurs du
fait que les hamsters fassent des torpeurs ou non, comme confirmé par les sorties du modele présenté
ci-dessus. Le modele ne soutient pas non plus que le passage au laboratoire (survenu pour 8 des 14

femelles étudiées) ait joué sur la probabilité que les hamsters réalisent des torpeurs (p = 0.255).

b. Temps passé en torpeur

Les hamsters hibernants ont montré une grande variabilité dans leur comportement d’hibernation,
effectuant de 2 a 32 torpeurs, pour un temps cumulé en torpeur de 93 a 2442 heures dans des terriers
allant de 43 a 151 cm de profondeur. Etant donné le faible effectif d’animaux pour lesquels la
profondeur du terrier a pu étre estimée (n = 6), I'analyse statistique de I'effet de la profondeur du
terrier est délicate. La profondeur des terriers n’était corrélée significativement ni au temps passé en

torpeur (coeff =0.443, p = 0.379, Figure 4.5), ni au gain de masse des individus (coeff = 0.363, p =

0.480).
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c. Effet du comportement de torpeur sur I'émergence

La Figure 4.6.A illustre le lien entre I'immergence, I'hibernation, la date d’émergence et le gain de
masse entre immergence et émergence. La masse a l'immergence (covariante avec la date
d’'immergence) est peu corrélée a la date d’émergence (coeff = -0.083, p = 0.776) et le gain de masse
réalisé pendant I’hibernation (coeff = -0.263, p = 0.363; vecteurs orthogonaux sur I’ACP). Le temps
passé en torpeur est fortement corrélé au nombre de torpeurs effectuées (coeff = 0.940, p < 0.001), et
le temps en torpeur a donc été conservé pour caractériser I’hibernation. Sur I’ACP (Figure 4.6.A), un
temps plus important en torpeur covarie avec un gain de masse plus important entre immergence et
émergence, et une date d’émergence plus tardive. La relation entre ces trois parametres est
représentée par la Figure 4.6.B. Néanmoins, |'effet du temps passé en torpeur n’est pas statistiquement

significatif, ni sur la date d’émergence (Im, p = 0.059), ni sur le gain de masse effectué (Im, p = 0.073).
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C. Discussion

Durant cette seconde année d’hibernation, les hamsters ont bénéficié d’'une survie hivernale bien
meilleure, deux tiers des femelles relachées en ao(t ayant été recapturées au printemps (8 sur 12 ; soit
une mortalité de 33.3%). Cette différence de survie avec I'étude précédente peut étre attribuée a I'dge
des femelles suivies, qui réalisaient leur premiére hibernation en 2022-23 et leur seconde en 2023-24.
A I’état sauvage, la survie hivernale est décrite comme moindre lors du premier hiver en comparaison
aux suivantes, un effet dG a la meilleure condition corporelle et au temps de préparation plus important
des adultes en comparaison aux juvéniles a I'entrée en hibernation (Siutz et al., 2016). Les taux de
survie ainsi observés se rapprochent davantage de ceux rapportés par La Haye et al. (37% de mortalité,
2014). Par ailleurs, I’'hébergement transitoire au laboratoire en ao(t (durant une semaine, pour le
changement de iButtons, contre plusieurs mois avant I’hiver 2022-23) n’a pas semblé inhiber
I’hibernation. Ces deux éléments suggerent que le protocole réalisé dans le cadre de cette seconde

étude de I'hibernation est plus représentatif des conditions d’hibernation en milieu naturel.

a. Réalisation de torpeurs

Une part importante des animaux dont les iButtons ont été récupérés (7 sur 14 ; 50%) n’ont réalisé
aucune torpeur (et un individu n’en a fait que deux). Cette proportion est équivalente a celle rapportée
par Siutz et Millesi (2017) en conditions de laboratoire, ol la présence d’un stock de 2 kg de nourriture
a entrainé une absence de torpeur chez 4 des 9 individus. Néanmoins, a notre connaissance, une
absence de torpeur n’avait jamais été rapportée dans les études suivant des animaux en extérieur (par
exemple : non observé chez les 18 individus de Siutz et al., 2018 ou les 28 de Siutz et al., 2016). Chez
les hibernants food-storer, la propension a réaliser des torpeurs reflete les économies d’énergie visant
a épargner leurs réserves alimentaires (Humphries et al., 2003). Ainsi, il semblerait qu’une part
importante des individus de cette seconde année de suivi ait disposé de réserves suffisantes pour
s’affranchir des torpeurs. Chez le hamster, une durée d’euthermie plus importante en fin d’hibernation
induit un développement plus avancé du systeme reproducteur (chez les males adultes) et une prise
de masse plus importante (chez les femelles adultes et les juvéniles ; Siutz et al., 2016; Chapitre 1 et
2), soulignant l'intérét d’un arrét prématuré ou d’'une moindre utilisation des torpeurs. De plus, les
torpeurs induisent des codts, tels qu’un stress oxydant, immunitaire ou neurologique. Dans notre
étude, les individus ont donc potentiellement évité les torpeurs grace a des réserves énergétiques
suffisantes (i.e. réserves alimentaires), mais ceci ne s’est pas traduit par une prise de masse plus

importante pendant leur saison d’activité. Un affranchissement des torpeurs est donc une stratégie

182



hivernale observable hors des conditions contrélées de laboratoire. De fait, il apparait que I'absence
de torpeur observée chez les deux femelles recapturées apres |’hiver 2022-23 puisse étre la résultante

d’un comportement naturel plutot que la conséquence d’un déréglement de I’horloge circannuelle.

Dans cette étude, nous n’avons pas réussi a identifier de facteurs expliquant la variabilité d’usage des
torpeurs par les hamsters. En 2023, les animaux ayant eu plus de petits ont terminé leur reproduction
plus tard, mais ceci n’a pas joué sur la date d'immergence, ni sur le comportement d’hibernation. Sur
la base de la littérature, un lien entre reproduction et hibernation était attendu. En effet, chez les
hibernants, un effort reproducteur plus important est lié a une prolongation de la saison active (Bieber
et al.,, 2014). Chez le hamster, I'investissement reproducteur peut aussi se faire aux dépens de la
constitution de réserves alimentaires, ce qui augmentera le besoin de réaliser des économies par
I'usage des torpeurs (Siutz et al., 2017; Siutz and Millesi, 2017). Dans notre étude, I'absence de cet effet
peut étre liée a un succes reproducteur relativement homogéne chez les femelles suivies, qui a oscillé
entre 0 et 8 petits par femelles (moyenne : 4.4 + 0.7) une fourchette bien moins large que celle
observée en 2022 par exemple (0 a 23 petits; Chapitre 2). Un effet de la reproduction aurait

potentiellement été plus fort dans un contexte ou cette derniére aurait été davantage variable.

b. Profondeur des terriers

Les terriers exploités par des hamsters hibernants semblent avoir été creusés a des profondeurs tres
variables. La méthodologie employée pour estimer la profondeur des terriers se base sur I’'assomption
que les hamsters hibernent a une profondeur constante. Si ceci est supporté par le postulat que les
individus exploitent un unique hibernaculum (Nechay et al., 1977), cette hypothése nécessite
néanmoins d’étre confirmée. La robustesse des résultats donnés par cette méthode reste donc a
valider (le plus robuste étant une mesure directe, par excavation par exemple, difficile a mettre en
ceuvre concrétement). Dans notre cas, un biais €mane aussi de la mesure de la température du sol qui
n’a été mesurée qu’en un point de I’enclos, assumant ainsi qu’elle était homogene sur I'ensemble sa
surface. Ceci est probablement approximatif, la topologie et le couvert végétal jouant sur les conditions
pédoclimatiques (de Almeida et al., 2018; Shuklina and Voropay, 2020). De plus, la décompaction du
sol induite par I'enfouissement des enregistreurs de température peut encore avoir modifié ces
conditions en rendant les sols perméables a I'air et a la pluie, jouant sur la dynamique des températures
mesurées (entrainant une surévaluation de la profondeur des hamsters). Enfin, certains hamsters
semblent avoir hiberné au-dela de la derniere profondeur « étalon » la plus profonde de 100 cm. Une
application plus globale de cette méthode nécessiterait donc un raffinement de I'obtention des

températures du sol a réaliser plus profondément en plusieurs points de I’environnement. Néanmoins,
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la grande variabilité des profondeurs observées (43 a 151 cm) reflete trés probablement un écart réel

et visiblement conséquent.

A I'état sauvage, les hamsters creusent des galeries allant jusqu’a deux métres de profondeur. Les
températures du sol se stabilisent avec la profondeur (Gilser and Ekberli, 2004). A titre d’exemple, lors
de I'hiver 2023-24, des températures négatives (-1.8°C) ont été enregistrées a 33 cm de profondeur,
contre un minimum de 2.4°C a 66 cm et 4.2°C a 100 cm de profondeur. Des galeries de deux metres de
profondeur exposent ainsi les hamsters et leurs réserves de nourriture a des températures moins
froides, constantes en été comme en hiver (Glilser and Ekberli, 2004; Nechay et al., 1977). Dans leur
étude, Tissier et al., (2016) ont toutefois mis en évidence un lien entre la pluviométrie hivernale et la
réduction de la condition corporelle des hamsters a I'émergence de |'hibernation. Dans leurs
conclusions, ils avancent I'hypothése que les conditions pédoclimatiques induites par les précipitations
puissent étre plus rigoureuses pour les hamsters et favoriser la dégradation des réserves alimentaires.
Pour un hamster hibernant a 50 cm de profondeur, exposé a des variations de température et

d’humidité plus importantes, il est probable que I'amplitude de cette contrainte soit augmentée.

Il est étonnant que certains animaux aient exploité des terriers si peu profonds pendant |'hiver.
Néanmoins, il est possible que la réalisation d’un systéme de galeries profondes soit en réalité une
activité chronophage et colteuse. Ceci est notamment vrai pour des juvéniles de I'année, qui disposent
d’une saison active réduite avant I’hiver. En effet, chez ces individus, les premiers mois de vie sont
souvent considérés comme un compromis entre croissance et accumulation de réserves pour I’hiver,
ce qui justifie une entrée en hibernation plus tardive que les adultes (Siutz et al., 2016). Il est possible
que I'aménagement du terrier représente une troisieme composante de ce compromis. Cet aspect est
aussi vrai pour les adultes, mobilisés par les activités de reproduction et de stockage alimentaire. Un
investissement plus important dans d’autres activités expliquerait pourquoi certains individus ont

exploité des terriers sous-optimaux pendant I’hiver malgré leur présence en enclos depuis mai.

A I'état sauvage, il est probable que la mortalité importante offre a certains individus la possibilité
d’investir des terriers préexistants. Il est méme possible que I'aménagement d’un terrier par une
succession de plusieurs hamsters soit nécessaire pour atteindre la profondeur de deux metres
rapportée dans la littérature. Dans notre cas, les terriers de plus d’'un meétre de profondeur exploités
en 2023-24 pourraient avoir été initiés par les individus suivis en 2022. Dans ce cas, |'appropriation des
terriers serait un facteur de compétition, comme proposé par Millesi et al. chez les spermophiles
(Spermophilus citellus ; 1999). On peut alors s’attendre a ce que des individus de meilleure qualité
monopolisent les terriers préexistants, exposant les autres individus a des conditions hivernales

délétéres, impactant leur survie hivernale.
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Ces éléments sont autant de considérations qui peuvent expliquer la mauvaise survie observée en
2022-23. Lors du premier suivi initié en avril 2022, I'enclos ne comptait aucun terrier. Les hamsters
lachés en septembre 2022 n’auront donc eu acces qu’aux terriers initiés par les individus reproducteurs
pendant I'été. Avec un mois et demi pour constituer des réserves alimentaires et aménager les terriers,
il est peu probable que les individus aient pu creuser profondément. En hibernant peu profondément,
les conséquences sur la conservation des réserves alimentaires peuvent alors avoir été importantes, et
expliqueraient pourquoi des graines périmées ont été communément observées dans les déblais

durant I’hiver 2022-2023.

Points clefs du Chapitre 4 :

e Un lacher fin septembre semble trop tardif pour permettre une bonne survie
hivernale.

e En mésocosme, lors du second suivi, une part importante des femelles (50%) ont
passé I'hiver sans réaliser de torpeurs.

e La propension a faire des torpeurs n’a pas pu étre mise en lien avec la condition
corporelle ou la reproduction précédente des femelles.

e |'utilisation des données de temperature corporelle est une méthode prometteuse
pour estimer la profondeur des terriers, bien que le protocole nécessite d’étre
raffiné et validé.

e La profondeur des terriers a laquelle les hamsters ont hiberné semble tres variable,

et pose la question de la compétition pour les hibernaculum chez cette espéce.

185



- Chapitre 5 -

Gestion agronomique et
Intérét nutritionnel des bandes refuges

Ce chapitre porte sur les travaux de
stage de fin d’études de Martin
Quignard, co-encadré par la Chambre
d’Agriculture d’Alsace et le CNRS.
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l. Introduction

A. Les bandes refuges

Le déclin du Hamster commun est lié a I'évolution des pratiques agricoles qui ont induit une
dégradation de son habitat. Comme illustré précédemment (Chapitre 1 et 2), les cultures fournissent
aux hamsters communs leurs principales ressources alimentaires, via la consommation directe de
celles-ci, mais aussi via la consommation de la faune et de la flore qui leur sont associées. De plus, les
cultures assurent une protection contre les prédateurs, en permettant aux hamsters de se dissimuler
lors de leurs activités hors terrier ainsi qu’en réduisant le temps de prospection nécessaire pour trouver
des ressources alimentaires. De fait, la destruction des couverts lors des récoltes a été identifiée par La
Haye et al. (2014), comme le facteur impactant majoritairement la survie annuelle des populations.
Ainsi, a I'échelle du domaine vital des hamsters, le défaut majeur des grandes parcelles monoculturales
est double : celles-ci entrainent une réduction de la diversité alimentaire et une absence totale de

couvert apres récoltes.

L'un des axes majeurs du Plan National d’Actions en faveur du hamster commun vise a restaurer un
habitat agricole viable (PNA ; Virion, 2018). Afin de faire face aux défauts des grandes parcelles
monoculturales, ceci passe par la restauration d’une hétérogénéité culturale qui apporte diversité
alimentaire et couvert permanent, a petite échelle. Pour ce faire, I'une des mesures de conservation
les plus ambitieuses est la mise en place dans I’habitat du hamster de bandes refuges (photographie

en introduction — Figure 16), répondant au cahier des charges des Mesures Agro-Environnementales

Figure 5.1 : Couvert végétal des cultures et cycle du hamster
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et Climatiques collectives (MAECc ; Ministére de I'Agriculture, 2024). Ces bandes linéaires de six metres
de large sont réparties dans les parcelles a intervalles de 72 meétres. Leur objectif est de compléter les
cultures considérées favorables dans les MAECc : les céréales d’hiver et la luzerne. Pour ce faire, elles
doivent fournir un couvert entre la récolte des céréales d’hiver et la pousse du couvert d’interculture
(période représentée sur la Figure 5.1). Elles doivent donc étre semées au printemps et leur destruction
avant le 15 octobre est interdite (date limite de destruction des couverts d’interculture classiques). Afin
de diversifier la disponibilité alimentaire, les bandes doivent contenir une graminée, une légumineuse
et du tournesol, selon un itinéraire technique qualifié de témoin dans ce chapitre. Ceci favorise aussi la
présence de graines que les hamsters peuvent stocker en vue de leur saison d’inactivité, ainsi que la
disponibilité des protéines. Les protéines et les lipides peuvent par ailleurs étre obtenues via la
prédation de la faune hébergée par les bandes, dont la densité est favorisée par la couverture du sol

(Silva et al., 2010).

B. Enjeux agronomiques

Plusieurs problématiques rendent aujourd’hui les bandes sous-optimales. Premiérement, une révision
des MAECc est en passe de diversifier la liste des cultures favorables pour y inclure certaines espéces
de printemps, rendant les bandes redondantes en termes de phénologie du couvert (Voir Figure 5.1).
Par ailleurs, les exploitants agricoles ont fait remonter un fort mécontentement concernant la gestion
des adventices poussant dans les bandes. Enfin, la réussite agronomique des bandes s’est avérée

délicate durant les étés secs de 2022 et 2023.

a. Gestion des adventices

Du fait des itinéraires techniques pratiqués pour mettre en place les bandes, celles-ci sont propices au
développement des adventices. Pour des raisons de gestion cadastrale, les bandes sont en grande
majorité reconduites au méme emplacement et ensemencées avec les mémes especes d’'une année
sur I'autre. Pour cette raison, la rotation des cultures y est donc nulle. Les semis de printemps favorisent
la levée d’adventices d’été, telles que le chénopode blanc (Chenopodium album) notamment. La
gestion de ces adventices est délicate. Les traitements phytosanitaires sont inadaptés aux mélanges de
cultures pratiqués dans les bandes et ne permettraient donc pas d’épargner une partie du couvert
semé. La récurrence des levées d’adventices leur permet en outre de contribuer au stock semencier
du sol. Ainsi, les agriculteurs craignent la constitution de réservoirs de graines susceptibles de se

propager aux parcelles avoisinantes. Cette crainte est soutenue par un premier travail d’analyse de la
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des bandes en entravant le développement

des especes semées (Bajwa et al., 2019).

b. Résilience climatique

La réussite agronomique des bandes nécessite la levée simultanée de plusieurs cultures, dont
I’équilibre est rendu délicat par la compétition végétale pour I'espace et la lumiéere (Anderson, 2017).
La gestion de cet équilibre est particulierement compliquée dans un contexte climatique imprévisible,
caractérisé par des événements de sécheresse, ou a l'inverse, par des précipitations excessives. Durant
les années 2022 et 2023 par exemple, des conditions climatiques printaniéres tres seches ont entrainé
une levée hétérogene des couverts. Peu de bandes présentaient les trois familles de cultures
demandées par le cahier des charges, et les couverts étaient épars. Les bandes ont par ailleurs présenté
une sénescence précoce en séchant pendant I'été, si bien que la disponibilité alimentaire et la
protection par le couvert y étaient faibles en fin de saison. Ces aspects vont de pair avec la gestion des
adventices, celles-ci étant normalement étouffées par les couverts végétaux (Meiss et al., 2008;
Weisberger et al., 2023). Dans le cas d’une levée hétérogéne ou d’une sénescence précoce des espéces
semées, les conditions sont ainsi favorables a la levée des adventices plus résilientes. Globalement, ces
éléments ont rendu les bandes peu conformes a leurs objectifs durant les deux dernieres années. Une

évolution de celles-ci est nécessaire pour une meilleure adaptation aux années seches.
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C. Test de modalités alternatives

L'objet de cette étude est d’identifier des itinéraires techniques alternatifs permettant de mieux réguler
les adventices et de gagner en résilience face aux aléas climatiques, tout en maintenant les mémes
ambitions en termes de bénéfices nutritionnels et de protection pour les hamsters. Pour ce faire, deux
réunions en présence d’agriculteurs volontaires et des partenaires de la conservation du hamster ont
permis d’identifier divers itinéraires techniques alternatifs, qui seront ici qualifiés de modalités. Celles-
ci seront comparées aux bandes correspondant au cahier des charges qui sera la modalité témoin

(Figure 5.3.A).

Le développement et le suivi de cette étude ont été initiés et portés par la Chambre d’Agriculture
d’Alsace en collaboration avec le CNRS. Les travaux de suivi et le traitement des données ont été
réalisés par Martin Quignard. Ses résultats sont présentés dans son mémoire de fin d’études:
Agronomie des bandes refuges pour la conservation de I’habitat du hamster d’Europe (2024, CAA,
AgroParisTech). Dans son étude, Martin a suivi des bandes de huit modalités en plus des bandes
témoins. Je présenterai ici une analyse portant sur cing d’entre elles, qui illustrent le mieux les
problématiques agronomiques liées aux bandes refuges (les trois autres étant des variantes enrichies

des bandes témoins) :

e Les bandes de jacheres melliferes, bandes composées d’'un mélange d’especes favorables aux
pollinisateurs et a I'entomofaune en général (Figure 5.3.B).

e Les bandes CIVE, bandes de Cultures Intermédiaires a Vocation Energétique (CIVE, valorisées
notamment pour la méthanisation) contenant des espéces résistantes a la sécheresse comme
le sorgho et le haricot lablab (Figure 5.3.C).

e Les bandes de luzerne, luzernieres choisies pour leur intérét dans la gestion des adventices,
leur résistance aux sécheresses, et leur aspect favorable pour le hamster, enrichies d’espéces
compatibles (Figure 5.3.D).

e Les bandes de printemps précoce, mélange semblable aux bandes témoins semé tot en fin
d’hiver (Figure 5.3.E).

e Les bandes d’hiver, mélange de cultures semées en novembre de I’'année précédente (Figure

5.3.F).

Des bandes de ces différentes modalités ont été suivies par Martin d’avril a septembre, pour évaluer
leur recouvrement, leur intérét alimentaire (teneur en protéines, présence de graines, d’oléagineux,
de faune épigée) et leur bénéfice dans la régulation des adventices. Il était attendu que @ les bandes

semées le plus tot (hiver, printemps précoce, luzerne) offriraient un couvert et une grainaison plus
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précoce, @ induiraient une meilleure régulation des adventices et @ hébergeraient une plus grande
densité d’invertébrés. @ Une plus grande part de légumineuses dans le couvert permettrait une
meilleure provision de protéines. @ Les bandes CIVE et luzerne résisteraient davantage aux

événements de sécheresse.

.l

! Jacére mellifére

2 aolt:2024

Figure 5.3 : Photographies illustrant les bandes testées : (A) Une bande témoin, (B) une bande de jachére
mellifére, (C) une bande de CIVE a base de sorgho, (D) une bande de luzerne, (E) une bande semée précocement
au printemps, (F) une bande de cultures d’hiver. Les dates de prises de photos sont indiquées sur celles-ci. Crédit :
Martin Quignard.
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ll. Matériel et Méthode

a. Détail des modalités

Table 5.1 : Mélanges et dates de semis des différentes modalités.

Modalite Mélange Date de semi Zone
Ray-grass, avoine, tréfle, tournesol 05/04/2024 Centre
Temoins
Avoine, vesce, pois, tournesol, phacélie 16/04/2024 Nord
Sarrasin, tréfles, mélilot, sainfoin, phacélie, bourrache 10/04/2024 Nord
Jacheres mélliféres
Avoine, luzerne, lotier, tournesol, sarrasin, tréfles, mélilot, phacélie, bourrache 25/04/2024 Nord
Sorgho, pois, tournesol 01/05/2024 Nord
CIVE
Sorgho, lab-lab, tournesol 28/05/2024 Centre
Luzeme Luzerne (semée en 2023), sainfoin, tréfle, tournesol 15/03/2024 Centre
Avoine rude, vesce, pois, tournesol 15/02/2024 Nord
Printemps Précoce
Avoine, seigle, féverole, pois 08/03/2024 Centre
BIé, triticale, pois, tréfle, vesce, tournesol, colza 07/11/2023 Centre
Hiver
Avoine, seigle, pois, vesce, tournesol, colza 15/11/2023 Nord

Les modalités testées, la composition des mélanges semés et la date des semis sont indiquées dans la

Table 5.1. Les bandes suivies étaient localisées dans les zones de protection des hamsters nommées

« Nord » et « Centre ». Chaque modalité a été testée sur deux parcelles, a I'exception des bandes de

luzerne. Les luzernieres étant pluriannuelles, le suivi de bandes représentatives nécessitait qu’elles

aient été semées en amont des expérimentations. Un seul site répondait a ce critére. Dans chaque

parcelle, les mesures (décrites ci-dessous) ont été réalisées en quadruple sur quatre bandes distinctes.

Le suivi des bandes a été réalisé par Martin Quignard en cing passages, nommés P1 a P5, échelonnés

d’avril a septembre, comme présenté sur le chronogramme ci-dessous. Lors des passages 1, 3 et 5, les

recouvrements par espéces ont été évalués. Lors des passages 2 et 4, ces mesures ont été complétées

par des mesures de biomasse, et la pose de pieges pit-falls.

Avril | Mai | Juin | Juil. | Aout | Sept.
- T T T
valuation du s P1 . P3 . . P5
recouvrement 21 Avr. - 3 Mai 4 Juil. - 8 Juil. 10 et 11 Sept.
+
Mesure de Biomasse P2 P4
Pieges Pit-falls 21 -29 Mai 22 Juil. - 5 Aot
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b. Recouvrement et stade de développement

Le recouvrement du sol a été estimé dans les strates de couvert dépassant une hauteur seuil de 10 cm.
Celle-ci a été choisie comme représentative de la réalité biologique du hamster commun qui ne peut
étre protégé par des couverts plus ras. Lors des différents passages, le couvert assuré par chaque
espece a été estimé via I'échelle de Braun-Blanquet (adaptée par Barkman et al., 1964), qui quantifie
le recouvrement entre 0 et 100%. Le recouvrement total du sol a été calculé comme la somme des
recouvrements de chaque espéce du couvert. Du fait du potentiel chevauchement entre les différentes

especes, I'indice de recouvrement peut donc étre supérieur a 100%.

Le stade végétatif des différentes especes était évalué visuellement en les assignant a un stade de
développement : germination, végétatif, pré-floral, floral ou grainaison, selon I’échelle de Lancashire et
al. (1991). Une espece était considérée comme ayant atteint un stade si 50% des plants avaient atteint
ledit stade. Le stade global du couvert a été évalué comme le stade moyen des cultures pondéré par la

prévalence des especes.

C. Biomasses

Lors des passages P2 et P4, les biomasses végétales ont été mesurées dans des quadrats de 100 par 50
cm. Les mesures ont été multipliées par deux pour obtenir des valeurs par métre carré. Dans les
quadrats, les parties aériennes ont été collectées et triées par espéce. Les échantillons ont été pesés
dans la journée de collecte pour obtenir les masses fraiches (précision a 0.1 g). Les biomasses séches
ont été mesurées (précision a 0.01 g) apres séchage des échantillons en étuve (4 jours a 70°C). Les
teneurs en protéines et en lipides du couvert ont été obtenues sur le site de référence Feedepedia
(Heuzé et al., 2017). Les compositions nutritionnelles des parties vertes des especes semées étaient
toutes référencées. Ce n’était pas le cas pour les adventices (dont seules les chénopodes et matricaires
ont été analysées dans le cadre du Chapitre 2). L'analyse des teneurs en protéines et lipides des
couverts a donc été centrée sur les cultures semées. La présence d’invertébrés a été estimée via des
pieges pit-falls, déployés suivant le protocole décrit en Chapitre Méthodologie en deux sessions
consécutives d’une semaine chacune a P2 et a P4 (soit 4 déploiements au total). Les piéges ont été
déployés par quatre (1 par bande). En raison d’un nombre réduit de piéges, ceux-ci n’ont été employés
que dans les bandes hiver (1 site, soit 4 bandes suivies), jachére mellifere (2 sites afin d’évaluer I'effet
Zone, soit 8 bandes) et CIVE sorgho (1 site, soit 4 bandes). Les invertébrés collectés ont été déshydratés

(étuve, 4 jours) pour obtention la masse séche.
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d. Statistiques

Les statistiques ont été conduites sous R (version 4.3.1; R Core Team, 2023), avec un seuil de
significativité fixé a 5%. Afin de prendre en compte un effet de la localisation des parcelles ou se
trouvaient les bandes, |'effet des modalités a été analysé dans des modeéles linéaires a effets mixtes
(Imem, package Ime4, Bates et al., 2023) prenant en compte la Zone (centre ou nord) comme facteur
aléatoire. Les modéles utilisés comprenaient un maximum de 2 facteurs fixes (la modalité et, si adapté,
le passage). Pour étudier la relation entre deux variables quantitatives (par exemple, le lien entre la
biomasse des adventices et des cultures), des modeéles linéaires standards (Im) a un facteur ont été
réalisés. Lors de l'analyse de la relation entre biomasse et recouvrement du couvert, un point
d’inflexion a été estimé grace a la fonction breakpoints du package strucchange (Zeileis et al., 2002,
2003) en imposant un maximum de deux segments. Les représentations graphiques ont été réalisées

avec package ggplot2 (3.5.0; Wickham, 2016).

Résultats

A. Couvert végétal

a. Phénologie du couvert

L’évolution du couvert en fonction des modalités pratiquées est représentée en Figure 5.4. Le semis de
la CIVE étant particulierement tardif, cette modalité n’a pas été suivie au premier passage de Martin.
Le couvert assuré par les bandes différait significativement lors des passages 1 (Imem, p < 0.001), 2
(Imem, p < 0.001), 4 (Imem, p = 0.002) et 5 (Imem, p = 0.003) mais pas lors du passage 3 (Imem, p =
0.178). La significativité statistique des différences entre les modalités par passage est récapitulée dans
le tableau de la Figure 5.4. Globalement, seules les bandes de luzerne et d’hiver assuraient un couvert
au premier passage, période de semis des cultures de printemps. Les bandes en printemps précoce se
sont toutefois rapidement développées, et celles-ci assuraient aussi un couvert dense au second
passage. Au passage 3, le plus proche des récoltes des cultures d’hiver, aucune différence entre les
modalités n’a été observée. A |'exception des bandes de luzerne, les cultures précoces (d’hiver et de
printemps précoce) ont ensuite décliné, si bien que les bandes témoins, de CIVE et de jachéres
melliféres assuraient le couvert le plus dense au passage 4. Au passage 5, les bandes de CIVE assuraient

le meilleur couvert et les bandes de printemps précoce assuraient le couvert le plus éparse.
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Figure 5.4 : Evolution du recouvrement (en
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L’avancement du stade de développement du couvert au fil du suivi est représenté en Figure 5.5. Celui-
ci a été estimé en prenant le stade de développement moyen des végétaux lors des différents passages.
Les bandes d’hiver, suivi des bandes de printemps précoce, ont présenté le développement le plus
précoce. Au passage 2, ces bandes étaient les seules a présenter des graminées en fleur, tandis que
certaines légumineuses des bandes d’hiver étaient déja en graines. Toutes les autres modalités étant
alors au stade végétatif, voire germinatif dans le cas des C/VE. La majorité des couverts d’hiver était en
graines au passage 3, tandis qu’il a fallu attendre le passage 4 (printemps précoce et jachére mellifére)
voire 5 (CIVE et témoins) pour observer une grainaison dans les autres modalités. Dans les bandes de
jacheres melliféres et témoins, I'intégralité du couvert n’est pas arrivée a maturité, les espéeces en
graines étant d’abord des légumineuses puis les graminées. A l'inverse, les légumineuses des bandes
CIVE étaient encore en floraison, voire végétatives au passage 5. Les espéces oléagineuses n’ont pas
levé dans les bandes d’hiver (colza), CIVE (tournesol) et les jachéres melliféres (tournesol), et ont été
détruites par la fauche dans les bandes de luzerne (tournesol). Ainsi, les seuls oléagineux observés ont
été les tournesols des bandes témoins (en graines au passage 5) et printemps précoce (en graines au
passage 4). La luzerne étant gérée en fauche alternée, les appareils floraux ont été régulierement
détruits, et la production de graines était donc impossible, si bien que les bandes de luzerne ont été

maintenues au stade pré-floral.
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b. Lien entre recouvrement et biomasse

La mesure de la biomasse réalisée aux passages 2 et 4 a mis en évidence une forte relation entre la
couverture assurée par la bande et la densité (exprimée en gramme de biomasse aérienne par m?) de
celle-ci. Cette relation est représentée en Figure 5.6. La relation n’est pas linéaire, un effet de plateau
étant observable pour les biomasses les plus importantes. Le point d’inflexion est estimé a 1.4 kg.m?
(breakpoint). Avant ce point, 'augmentation du recouvrement est fortement prédite par la biomasse
du couvert (Im, R2=0.822, p <0.001). Néanmoins, la couverture assurée par la bande est extrémement
variable autour du point d’inflexion, s’étalant de 50 a 125%, et le recouvrement est moins variable
lorsque le couvert dépasse 3 kg.m™ de biomasse. Une fois le point d’inflexion passé, la relation entre
biomasse et recouvrement s’efface (Im, R2=0.014, p = 0.198), le second segment de |a régression étant

guasiment horizontal, avec une valeur moyenne avoisinant 100%.
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Figure 5.6 : Evolution du recouvrement (en %) en fonction de la biomasse du couvert (en gramme par m? de
masse fraiche). La relation entre ces deux mesures, illustrée par les droites de régression linéaires, a été
décomposée autour du point d’inflexion estimé a 1.4 kg.m™. Les R? et p-values des droites sont indiqués sur la
figure. La couleur des points représente la modalité de la bande, tandis que leur forme représente le passage
durant lequel la mesure a été effectuée.
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B. Intérét nutritionnel

a. Intéréts des cultures de la bande

Les teneurs en protéines et en lipides du couvert ont été estimées a partir des mesures de biomasses
spécifiques (ici en matiére seche) effectuées durant les passages 2 et 4. Dans les espéces relevées, les
teneurs en lipides s’échelonnaient de 1 a 5% des masses séches, induisant de tres faibles différences
de teneur globale entre les modalités. La différence était plus marquée pour les teneurs en protéines
(8 @25 % de la masse seche en fonction des espéces). La Figure 5.7 illustre la variabilité des teneurs en
protéines dans les différentes modalités, la moyenne étant représentée par un point noir. Ces
estimations sont basées sur les parties végétatives aériennes et ignorent la présence des graines. La
teneur en protéines était impactée par la modalité (Imem, p < 0.001), mais pas par le passage (Imem,
p = 0.499). Les bandes de luzerne ont présenté une teneur moyenne en protéines supérieure a toutes

les autres bandes (Tukey, p < 0.002 pour les bandes hiver, mellifére et CIVE, et p = 0.042 pour le témoin),
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Figure 5.7 : Représentation des teneurs en protéines (en % de la matiere seche) des espéces présentes dans les
bandes en fonction de la modalité et du passage (2 et 4). Les points blancs représentent chaque espéce présente
dans la bande. La largeur de la forme a ce niveau est représentative de la prévalence de cette espece dans les
couverts. Les points noirs indiquent la teneur protéique moyenne du couvert (pondérée par la prévalence des
especes). Les lettres indiquent les différences significatives entre les modalités (Tukey, p < 0.005).
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a I'exception des bandes de printemps précoce (Tukey, p = 0.141). Dans les bandes de luzerne, la part
en protéines était majoritairement due a la luzerne elle-méme, mais la présence de tréfle permettait
un maximum a 25%. Cette teneur maximum était seulement égalée par les bandes de jachéres
melliféres et témoins contenant elles aussi du tréfle. Les bandes de CIVE avaient les taux les plus bas

(Tukey, p < 0.014 avec toutes les autres bandes), notamment lors du passage 4.

La teneur en protéines du couvert était positivement impactée par la part de légumineuses dans le
couvert (Im, estimate = + 0.069% de protéines par % de légumineuse, p < 0.001) et négativement
impactée par la part de graminées du couvert (Im, estimate = - 0.055% de protéines par % de
légumineuse, p < 0.001), ces deux facteurs étants corrélés (coefficient de corrélation : -0.548, p <
0.001). La Figure 5.8 illustre la relation entre la part de graminées et la teneur en protéines du couvert.
De maniere intéressante, une forte variabilité est observable par le fait que certaines modalités (par
exemple, les bandes de printemps précoce) sont systématiquement au-dessus de la régression, tandis
que d’autres (par exemple les bandes de C/VE) sont en-dessous. Ceci est notamment lié a la nature des
graminées elles-mémes, |'avoine rude et le seigle semés dans les bandes de printemps précoce ayant
un taux de protéines plus élevé (17.6 et 15.1% respectivement) par rapport au sorgho (8.2%), ainsi qu’a

la présence ou non d’autres cultures non légumineuses telles que les tournesols (13% de protéines).
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Figure 5.8 : Taux de protéines moyen du couvert en fonction de la part de graminées dans la bande. Le R? et |a
p-values de la régression sont indiqués sur la figure. La couleur des points représente la modalité de la bande,
tandis que leur forme représente le passage durant lequel la mesure a été effectuée.
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b. Biomasse de la faune épigée
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Les pieges pit-falls ont permis de collecter un échantillon de la faune épigée présente dans les bandes,
constitué majoritairement d’arthropodes hexapodes et de mollusques gastéropodes. La biomasse
d’invertébrés collectés a été significativement impactée par le passage (Imem, p < 0.001 ; Figure 5.9),
les biomasses étant plus élevées lors du passage 2 que lors du passage 4. La biomasse n’a pas été
dépendante de la modalité (Imem, p = 0.629) ou du recouvrement de la bande (Im ; p = 0.996). Les

pieges posés dans les jacheres melliferes ont collecté des biomasses équivalentes entre les deux sites

(Im, p=0.969).
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V.

bandes témoins présentaient la plus forte présence d’adventices, avec en moyenne 250 + 75 g de
biomasse séche par m? (Imem, p=0.007 ; Figure 5.10). La prévalence des adventices étant trés variable,
les bandes de jachéres melliferes, printemps précoce, et CIVE ne différaient pas significativement du
témoin, malgré une biomasse d’adventices moyenne de 120 + 45 g/m? (Tukey, p > 0.184 dans les trois
cas). Les bandes de luzerne et d’hiver différaient significativement des bandes témoins, avec une
moyenne a 50 + 20 g/m? (Tukey, p < 0.032 dans les deux cas). De maniére intéressante, ces deux
modalités, mais aussi les bandes de jachéres melliferes, sont celles ou les densités de pieds de
chénopodes étaient inférieures au seuil de nuisibilité fixé a 10 plants par m2. La biomasse séche
d’adventices était négativement impactée par la biomasse seche des especes semées, si cette relation

était analysée sur la base d’une relation logarithmique (Im, R =0.175, p = 0.012).

Discussion
Table 5.2 : Précocité du | Presence de . Protéines Protéines :
Syntheése des résultats couvert graines RIEZE e végétales animales GUETIESS
Témoin X \/ ? $ 4
Jachére Mellifere X X

Luzerne \/ X X \/ ? /

CIVE X X

Printemps Précoce \/ \/ \/ ?

Hiver \/ \/ \/

Les résultats obtenus sont récapitulés dans la Table 5.2. Comme attendu dans notre prédiction @, le
couvert le plus précoce a été observé dans les bandes de luzernes et d’hiver, suivi des bandes de
printemps précoce. Les légumineuses de ces bandes ont été les premiéres a fournir des graines, a
I’exception des bandes de /uzerne ou la fauche n’a pas permis au couvert de dépasser le stade pré-
floral. Seules les bandes de printemps précoce et témoin contenaient des oléagineux (des tournesols)
qui étaient en grainaison aux passages 4 et 5. Dans les bandes ou les pieges pit-falls ont été déployés,
la biomasse d’invertébrés a été impactée par la période, mais pas par le couvert (ni sa composition, ni
son % de recouvrement), en contradiction avec la prédiction @ Les adventices ont été mieux régulées
dans les bandes d’hiver et de luzerne, comme attendu en prédiction @ En accord avec la prédiction

@, la part de légumineuses dans le couvert a permis une amélioration des teneurs en protéines, mais
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un fort effet des espéces choisies a aussi été observé. Les conditions climatiques de 2024 n’ont pas

permis de tester la résilience des bandes face aux événements de sécheresse (prédiction @).

A. Couvert

L'un des objectifs des bandes est de fournir un couvert, contribuant a protéger les hamsters contre la
prédation durant les périodes ol les cultures principales (cultures des parcelles ol se trouvent les
bandes) sont absentes, du fait des périodes de récoltes ou de semis. Le couvert fourni par les bandes
est lié a la biomasse de celui-ci. Néanmoins, le recouvrement atteint un plateau relativement
rapidement (3 une densité de 1400 g.m?). De fait, la date & laquelle les bandes assurent un
recouvrement est majoritairement liée a la date de semis. Les bandes de luzerne et d’hiver semées
I'année précédente étaient les plus fournies en début de printemps. Néanmoins, les bandes d’hiver
nécessitent une mise en place aprés le 15 octobre (date limite de destruction des couverts dans le
cadre des mesures de conservation), ce qui est tardif, et peut étre empéché par la météo. Dans ce cas,
les bandes de printemps précoce apparaissent comme une alternative viable, celles-ci permettant un

rapide gain de couvert en début de printemps.

Toutefois, les bandes d’hiver et de printemps précoce ont aussi montré une réduction du couvert en fin
de saison. A partir d’un certain stade de développement, les ressources des végétaux sont allouées aux
graines, et les parties végétatives, qui assurent le couvert, entrent en sénescence (Anderson, 2017). Il
est donc logique que les cultures les plus précoces présentent un couvert dégradé en fin de saison.
Celui-ci n’est toutefois pas nul, les parties seches des cultures rémanentes assurant tout de méme une
protection. Dans le cas de la luzerne, la fauche réguliere du couvert et son maintien a un stade végétatif

permet d’éviter ce biais.

La qualité du couvert est particulierement critique au moment ou les cultures principales sont
absentes. Ainsi, la maximisation de l'intérét des bandes peut résulter du décalage entre le
développement des cultures de la parcelle et de celle des bandes. En I'état, les bandes visent
principalement & compenser la destruction des cultures d’hiver lors des récoltes en juin ou juillet. A
cette période, les différentes modalités offraient des couverts équivalents. Cependant, les couverts
plus tardifs (témoins, sorgho, jachére mellifére) assuraient un couvert plus longtemps (i.e. jusqu’a ce
que les intercultures aient poussé). A I'inverse, ces bandes ne pallient pas I'absence de végétation dans
les parcelles destinées aux cultures de printemps au moment de I’émergence des hamsters, qui peut
avoir lieu en mars, voire avant (Chapitre 4). Dans ce cas, des bandes d’hiver et de luzerne, ou, a défaut,

de printemps précoce, semblent bien mieux adaptées. La prise en compte de la nature des cultures
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environnantes n’est pour l'instant pas inscrite dans le cahier des charges actuel. Adapter les bandes
aux cultures présenterait des difficultés logistiques pour les organismes de contréle (DREAL, DDT ; choix
des modalités a pratiquer au cas par cas), mais permettrait de maximiser I’efficacité du couvert, en
termes de protection et de nutrition pour le hamster, et a été suggéré par les agriculteurs eux-mémes.
En effet, ceux-ci sont demandeurs de directives moins strictes pour s’approprier la gestion des bandes,
et pouvoir y conduire des itinéraires techniques plus adaptés aux particularités des parcelles. lls
mettent notamment en avant le bénéfice de dates de semis plus souples pour favoriser I'implantation
des oléagineux et limiter les adventices, permettant in fine de mieux remplir les objectifs premiers des

bandes.

B. Nutrition

a. Parties végétatives

La teneur moyenne en protéines estimée ici concerne la totalité des parties végétatives aériennes des
couverts. Or, certains résultats suggérent que les hamsters réalisent une sélection alimentaire (Kletty
2020, Chapitre 1 et 2). Il est donc possible que ceux-ci réagissent davantage a la teneur protéique
maximale du couvert (teneur protéique de I'espéce végétale ayant la part en protéine la plus
importante) qu’a la teneur moyenne (teneur protéique obtenue si un hamster venait a sélectionner
aléatoirement sa nourriture). Néanmoins, les résultats de ce suivi illustrent la possibilité d’augmenter
la disponibilité en protéines pour le hamster en sélectionnant des familles végétales a haute teneur en
protéines telles que les légumineuses (pois, féverole, vesce...), ou de privilégier au sein des familles
comme les graminées des espéces ayant des contenus en protéines supérieurs a d’autres (par exemple,
17.6% de protéines dans la masse seche de I'avoine rude contre 8.2% dans le sorgho, pour les
l[égumineuses : 23.0% pour la feverole contre 17.7% dans le pois ; Feedipedia - Heuzé et al., 2017).
Indépendamment de la sélection du hamster, le choix d’espéces a plus haute teneur protéique
permettrait d’augmenter leur disponibilité, notamment dans certains couverts, comme les bandes
d’hiver ou les jachéres melliferes. Ici, seule la teneur en protéines du couvert a été discutée. Il va de soi
gu’en cas de couvert trés peu développé, le facteur limitant I'intérét nutritionnel de la bande pourrait
étre la disponibilité alimentaire elle-méme plut6t que la teneur en protéines de celui-ci. Ceci rejoint la
question de I'absence de recouvrement du sol par les bandes les plus tardives. Concernant les lipides,
les teneurs observées dans les parties végétatives étaient trés similaires entre les especes. La présence

de graines dans le couvert sera donc le facteur ayant le plus d’impact.
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b. Graines

L'analyse précédente du taux de protéines était concentrée sur les parties végétatives. Toutefois, les
graines permettent aussi un apport nutritionnel, notamment en lipides, pour les graines d’oléagineux.
Les premiéres especes a atteindre le stade de grainaison, autour du mois de juin, ont été les
légumineuses des bandes d’hiver et de printemps précoce. Les graminées de celles-ci ont aussi atteint
leur maturité relativement t6t, permettant une part importante de graines dans ces couverts. A
I'inverse, les autres bandes (a I'exception des bandes de /uzerne) n’ont fourni des graines qu’a partir
des mois d’ao(t et de septembre. La présence de graines peut avoir de forts effets bénéfiques pour la
reproduction (Chapitre 2) et est indispensable a la constitution de réserves alimentaires en vue de

I’hiver (Nechay et al., 1977). De fait, une provision précoce de celles-ci est a privilégier.

Les seuls oléagineux observés ont été les tournesols des bandes témoins (en graines en septembre) et
de printemps précoce (partiellement en graines en ao(t). La présence de graines d’oléagineux dans
I’environnement des hamsters est trés bénéfique pour leur hibernation, voire leur reproduction de
I’'année suivante si les réserves sont suffisantes (Tissier et al.,, 2021, Chapitre 1 et 2). Le manque
d’oléagineux dans les autres bandes est donc un défaut majeur. Dans le cas des bandes d’hiver, la levée
du colza a été entravée par une densité de semis tres faible, les agriculteurs s’étant montrés prudents
face au potentiel invasif des plants de colza. Dans le cas des CIVE, la levée du sorgho a empéché le
tournesol de lever. Pour améliorer ces biais, un ajustement des densités de semis ou des itinéraires
techniques seront nécessaires. Une option serait de mobiliser d’autres espéces oléagineuses plus
précoces et a cycle court, telles que la cameline, la moutarde, la phacélie, ou la cacahuete (culture qui,
comme le sorgho, fait son arrivée en Alsace pour sa résilience face aux sécheresses). Dans le cas de la
cameline par exemple, un semis précoce (mi-mars) est possible, le cycle court permettant une arrivée
a maturité des le mois de juin, et un bénéfice pour la reproduction en cours (Murphy, 2016 ; Chapitre

2).

Du fait de la fauche réguliére de la luzerne, ce couvert n’a présenté de graines a aucun moment du
suivi. Les seules espéces survivant aux fauches ont été celles présentant un port bas, notamment les
trefles (une légumineuse). Ainsi, des oléagineux n’ont pu se développer. Cet aspect rend les couverts
de luzerne tres peu favorables en termes de contenu en graines et en lipides. Les bandes de luzerne
sont pluriannuelles, et il est donc délicat de les implanter en fonction des cultures avoisinantes. A
I'inverse, I'exploitation de bandes de luzerne nécessiterait d’adapter les cultures avoisinantes pour
gu’elles en pallient les manques (provisions de graines, de préférence d’oléagineux précoces), et ce sur

la durée d’exploitation de la bande, soit environ 3 ans, ce qui parait particulierement contraignant.
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c. Faune épigée

Dans notre étude, les biomasses d’arthropodes mesurées n’ont pas répondu a la modalité, mais sont
apparues bien plus importantes lors du passage 2 (fin mai) que lors du passage 4 (fin juillet). Cet effet
de la temporalité peut étre la résultante de la phénologie saisonniere des invertébrés, décrite comme
variable en fonction des années et du climat (Farinés et al., 2008). Ceci pourrait aussi étre une réponse
des communautés d’invertébrés a la récolte des cultures d’hiver (et donc la destruction du couvert)
entourant les bandes entre les deux passages (Booij and Noorlander, 1992; Thomas and Marshall,
1999). En effet, du fait de la mobilité des arthropodes, un fort effet des cultures environnantes est
décrit dans la littérature (entrainant un biais pour les parcelles de moins de 50 ares dans I'étude de
Sisterson et al., 2004, par exemple). Les bandes suivies dans notre étude font une largeur de 6 m, les
rendant particulierement perméables a la faune des parcelles, qui a donc pu contribuer aux captures a
P2, et moins a P4. Ceci expliquerait notamment I'absence d’effet bénéfique du couvert sur la biomasse
d’invertébrés collectés qui était pourtant attendu (Silva et al., 2010), notamment a P2, entre le couvert
tres développé des bandes d’hiver et celui éparse des bandes CIVE. Il est aussi étonnant que nous
n’ayons pas observé davantage d’arthropodes dans les bandes de jachéres melliferes. Ces résultats
suggerent que les modalités ne sont pas un moyen de favoriser la présence d’arthropodes pour
augmenter la disponibilité en protéines dans les bandes. Toutefois, seules trois modalités ont été

suivies et une étude plus poussée serait nécessaire pour conclure sur ces aspects.

C. Adventices

La gestion des adventices a été impactée par les modalités des bandes. Celle-ci est apparue liée a la
biomasse du couvert, ce qui illustre un phénomene largement décrit de compétition entre les cultures
et les adventices (Olsen et al., 2012), par exemple pour I'acces a la lumiére (Cordeau and Moreau,
2017). Dans notre étude, la relation entre biomasse du couvert et des adventices suit une loi
logarithmique, impliquant que les adventices soient favorisées par des couverts particulierement
épars. Par ailleurs, la régulation des adventices nécessite un recouvrement pérenne, celles-ci
présentant des périodes de germinations variables (par exemple, pic de germination en avril-mai pour
les sétaires, en septembre pour le gaillet) et/ou flexibles (germination de mars a septembre pour le
chénopode blanc; Bajwa et al., 2019). De fait, les modalités ayant présenté les couverts les plus
précoces et durables, a savoir les bandes d’hiver et de luzerne, sont celles ayant montré la meilleure

régulation des adventices. Ceci est capital pour limiter la contribution des adventices aux banques de
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semences et éviter une augmentation des effectifs d’adventices au fil des années (Cordeau and

Moreau, 2017; Meiss et al., 2010).

L'intérét des bandes d’hiver et de luzerne passe par une meilleure compétitivité face aux adventices,
permise par des processus différents. Dans le cas des bandes d’hiver, le développement hivernal
permet un décalage de phénologie entre cultures et adventices (Baraibar et al., 2018). Ceci entraine
une monopolisation des ressources en lumiére au printemps, période de germination des adventices
d’été comme le chénopode blanc, brisant ainsi leur cycle de développement. Cet effet est
communément valorisé dans le cadre des rotations de cultures (Liebman and Dyck, 1993). Néanmoins,
les bandes d’hiver pourraient favoriser le développement d’adventices d’hiver, si elles étaient
pratiquées durant plusieurs années. A l'inverse, dans le cas de la luzerne, la destruction des adventices
est permise par les fauches régulieres et I'importante résilience de cette espéce (Meiss et al., 2008).
Ainsi, la levée successive mais étouffée des adventices permet d’épuiser les stocks de semences (Meiss
et al., 2008). Cet effet n’est toutefois performant qu’en seconde année d’exploitation de la luzerne
lorsque commencent les fauches. Durant la premiere année de développement, la luzerne est moins

compétitive (Julier et al., 2017).

L’effet de la biomasse du couvert était ici peu explicatif (R = 0.175, relation logarithmique). D’autres
effets non pris en compte jouent donc un réle important dans la prévalence des adventices. Ceux-ci
peuvent notamment étre liés a I'antécédent cultural des parcelles et des bandes, qui peut avoir induit
ou non la présence d’un stock de semences d’adventices (Cordeau and Moreau, 2017; Meiss et al.,
2010), ainsi que des variations climatiques entre les différents sites ol les bandes se trouvent, qui n’ont
été que tres partiellement prises en compte, en ajoutant la zone en facteur aléatoire dans les modeéles.

De futures analyses plus poussées permettraient de se pencher sur ces aspects.

D. Intéréts des modalités

Durant ce suivi, les bandes témoins ont montré une moins bonne capacité a réguler les adventices. Par
ailleurs, elles présentaient un couvert tardif a teneur protéique moyenne, et une grainaison retardée.

Elles paraissent donc largement perfectibles.

Au regard des différents aspects considérés, la modalité la plus adaptée semble étre les bandes d’hiver,
qui ont permis un couvert et une disponibilité de graines précoce et une bonne régulation des
adventices. L'itinéraire technique devra néanmoins étre affiné pour favoriser un taux plus élevé de

protéines et inclure des oléagineux dans le couvert. Si le choix de légumineuses et de graminées
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hivernales plus riches en protéines est aisé (par exemple, choix de I'avoine rude et de la féverole), la
guestion des oléagineux est plus délicate. De la méme maniére que les couverts d’hiver étouffent les
adventices, une levée d’oléagineux de printemps y est compliquée, et un choix d’especes d’hiver est
préférable. Le colza, oléagineux d’hiver identifié€ comme bénéfique dans nos études (Chapitre 2), a un
important pouvoir couvrant, et un taux élevé de repousse. |l peut donc étouffer les autres espéces du
couvert et se répandre dans les cultures adjacentes. De fait, les agriculteurs ont refusé de semer cette
espece a une densité trop importante. Par ailleurs, le colza peut étre un hote de la hernie des cruciféres,
un parasite des Brassicacées, ce qui interdit sa culture prés des champs de choux qu’il pourrait
contaminer. Un autre oléagineux d’hiver commun, le lin, est tres riche en acide linolénique qui a été
identifié comme particulierement délétére pour I’hibernation par inhibition des torpeurs (Dark, 2005).
Pour remplacer le colza, d’autres cultures moins communes sont donc a envisager, et leur palatabilité

pour le hamster reste a étre évaluée.

Dans le cas d’une impossibilité de semis en octobre, pour des raisons météorologiques par exemple, le
semis de printemps précoce apparait comme une alternative intéressante. Telle qu’elle a été pratiquée
lors de ce suivi, cette modalité a permis un apport protéique élevé et une présence précoce de graines.
Cependant, ce semis fournit un couvert plus tardif que les bandes d’hiver (donc absent au moment de
I’émergence des hamsters), limite moins la levée des adventices, et présente une sénescence plus forte
en fin de saison. Ceci pourrait éventuellement étre pallié par le choix de plantes plus couvrantes,
assurant un couvert plus important et une plus grande compétition face aux adventices. Cette modalité
a aussi permis la présence de graines d’oléagineux la plus précoce, ce qui pourrait encore étre amélioré

par le choix d’espéces au développement plus court que le tournesol.

Au regard des critéres considérés, les bandes de C/VE sont apparues les moins avantageuses, du fait du
recouvrement et de la grainaison tardifs, de la faible teneur en protéines, et de la régulation
intermédiaire des adventices du couvert. Par ailleurs, le sorgho a étouffé les oléagineux et les
légumineuses, qui étaient absents ou végétatifs. Néanmoins, cette modalité peut avoir des avantages

dans d’autres contextes climatiques, lors des étés trés secs et chauds.

Il est toutefois important de noter que ces différentes évaluations de I'intérét nutritionnel des bandes
sont basées sur les connaissances des besoins des hamsters et non sur des données empiriques de
mesure de succes reproducteur ou de survie par exemple. Pour valider pleinement I'intérét nutritionnel
des modalités testées, il serait pertinent de réaliser en parallele un suivi des hamsters dans ces
modalités culturales, tel que celui présenté en Chapitre Méthodologique. Durant I'été 2024, des
hamsters ont justement été lachés en mai et exposés en enclos a des mélanges du types des jachéres

melliféres et des CIVE (mémes mélanges que dans les bandes, complétés de tournesol dans chaque
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cas) comparés a du seigle comme témoin. Si les analyses génétiques sont toujours en cours, les
résultats préliminaires suggerent un effet sur le succes reproducteur (6.5 petits par femelles capturés
dans la jachére melliféere et 4.3 dans la CIVE, contre 3.3 dans le seigle). L’analyse des données étant
incompléte, elle ne sera pas détaillée dans ce manuscrit, mais elle constituera un complément

intéressant de I'étude présentée ici.

E. Contexte climatique et résilience

L’objectif de cette étude était notamment d’identifier des cultures résilientes face aux événements de
chaleur et de sécheresse qui ont caractérisé les étés 2022 (juin—ao(t) et 2023 (avril-mi-juillet, Figure
5.11). Toutefois, comme le montre la Figure 5.11, I'année 2024 a été particulierement humide, avec
des précipitations dépassant largement le 1°" décile. Ces conditions particuliéres ont évité des stress
hydriques importants aux cultures de 2024, permettant ainsi la levée, la maturation et le maintien

d’espéces sensibles aux sécheresses.
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Figure 5.11 : Cumul des précipitations annuelles entre 2021 et 2024 (représentées de septembre a septembre).
Les courbes des années 2021-2022, 2022-2023 et 2023-2024 sont comparées aux déciles, représentant les niveaux
moyens (5™ décile), et la variabilité attendue sur 5 (32™ et 7¢™ déciles) et 10 ans (1°" et 9°™ déciles). Figure par
Martin Quignard.
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L'effet des sécheresses sur les especes dépend notamment du stade de développement au cours
duquel le stress hydrique a lieu. Une sécheresse durant la germination peut entrainer des levées
incomplétes ou tardives. Au stade végétatif, elle peut retarder la croissance, le développement des
graines et augmenter la mortalité (Amigues et al., 2006; Dietz et al., 2021). Dans notre étude, certaines
modalités visaient a intégrer ces problématiques en proposant des itinéraires techniques plus résilients
a la sécheresse. Les bandes d’hiver, de par leur phénologie précoce, se développent avant les périodes
de sécheresses estivales et sont donc moins impactées (Macholdt and Honermeier, 2017). La luzerne,
de par son implantation permanente, développe un systeme racinaire profond, lui permettant de
mobiliser des ressources en eau plus durablement (Julier et al., 2017). Enfin, le sorgho, qui est une
graminée tropicale, présente une forte résilience au stress hydrique (Amigues et al., 2006). Durant les
étés 2022 et 2023, les bandes témoins n’ont pas ou peu poussé, ne permettant donc pas de réguler les
adventices, ni de produire des graines. Dans un tel contexte, des cultures résilientes décrites ci-dessus

pourraient s’avérer d’autant plus favorables.

F. Conclusion

Cette étude a permis de montrer que certaines modalités étaient plus performantes au regard des
objectifs des bandes, a savoir la provision d’'un couvert et I'optimisation de I'apport nutritionnel pour
les hamsters, tout en inhibant la présence d’adventices. Notamment, les bandes d’hiver, ou
alternativement, les bandes de printemps précoces, seraient les plus favorables pour améliorer I’habitat

du hamster.

Ces résultats montrent aussi I'importance du contexte environnemental (agronomique) et climatique
qui sont a considérer dans le choix des modalités a mettre en ceuvre dans les bandes. Au niveau
agronomique, une bande précoce aura beaucoup moins d’intérét si elle est entourée de cultures
d’hiver qui assureront elles-mémes un couvert a I’'émergence. Au contraire, une bande d’hiver pourra
méme étre délétére, puisqu’elle entrera en sénescence au moment de la récolte des cultures voisines.
Dans ce contexte, des bandes plus tardives comme les bandes témoins seraient plus favorables, quoi
que davantage sujettes aux sécheresses. Dans le cas d’un contexte climatique défavorable, les bandes
résilientes telles que les CIVE pourraient alors s’avérer une alternative intéressante. Globalement, il
apparait donc que les bandes refuges pourraient gagner en performance en étant plus adaptables, ce
qui invite a une révision du cahier des charges pour qu’il gagne en flexibilité. Pour ce faire, un arbre de

décision, tel que celui présenté en Figure 5.12, pourrait étre considéré.
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Figure 5.12: Arbre de décision pour le
choix de la modalité de bande la plus

adaptée

agronomique et climatique.

en fonction du contexte
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Points clefs du Chapitre 5 :

Les bandes refuges visent a fournir au hamster un couvert et un enrichissement
alimentaire, en particulier quand les cultures avoisinantes sont absentes.

Les bandes témoins répondant au cahier des charges actuel sont perfectibles, du fait
de leur couvert tardif et peu compétitif face aux adventices.

Les bandes d’hiver permettent un couvert et une grainaison plus précoces, mais
restent a raffiner, notamment pour permettre d’inclure un oléagineux dans le couvert.
Les bandes de luzerne permettent un recouvrement et un apport protéique important
mais ont le défaut majeur de ne pas fournir de graines ni permettre la levée
d’oléagineux.

De fortes précipitations ont induit un contexte climatique particulier en 2024, peu
comparable aux années généralement plus seches, en prévision desquelles la

modalité CIVE avait été mise en oceuvre.
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Table 2 : Synthése des résultats obtenus lors des suivis de hamsters.

Régimes testés

Effets observés
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A travers nos différents travaux, nous avons pu observer une variété d’effets des régimes sur le cycle
de vie des hamsters, tant au niveau de leur hibernation que de leur reproduction. Ceux-ci sont
récapitulés dans la Table 2. Ces effets illustrent une variété de besoins nutritionnels et
environnementaux des hamsters, qui pourront permettre de raffiner les mesures de restauration de

I’habitat de I'espéce.

l. Les besoins du hamster commun

A. Hibernation et nutrition

a. Caractéristiques de I'hibernation

Au fil de nos suivis, nous avons observé une forte variabilité dans le comportement d’hibernation des
hamsters communs. En laboratoire, presque tous les hamsters ont hiberné (42/42 femelles du Chapitre
1, 12/12 males et 31/32 femelles du Chapitre 2), tandis que ce comportement est apparu bien moins
commun (50% des individus) en conditions semi-naturelles (Chapitre 4). Etonnamment, I'effet du
régime alimentaire sur le comportement d’hibernation pendant la saison hivernale s’est avéré faible
(pas d’effet sur le temps passé en torpeur en Chapitre 1, pas d’effet sur la date de fin d’hibernation et
un effet faible sur le temps passé en torpeur en Chapitre 2), et nous n’avons pas été en mesure
d’identifier de facteur expliquant la variabilité de ces comportements. Cette variabilité dans le
comportement d’hibernation et le faible effet des régimes contrastent avec la littérature sur les
hibernants (Arnold et al., 2015; Florant et al., 1993; Giroud et al., 2018; Ruf and Arnold, 2008). Chez les
fat-storers, la composition de I'apport alimentaire en amont de I’hibernation est déterminante (Dark,
2005; Ruf and Arnold, 2008). Ces animaux sont notamment sensibles aux acides gras polyinsaturés, qui
permettent des torpeurs plus fréquentes, longues et profondes (grace a la fluidification des
membranes, Ruf and Arnold, 2008), mais les exposent toutefois a une augmentation du stress oxydant
(les acides gras polyinsaturés ayant tendance a former des composés toxiques par peroxydation, Frank
et al., 1998). Le faible effet de la composition de I'alimentation sur les hamsters tient probablement a
leur comportement food-storing, qui leur évite d’étre limités a leurs seules réserves adipeuses pour la
provision d’énergie. La variabilité de comportement d’hibernation pourrait alors résulter d’autres
facteurs, tels que génétiques (comme décrit chez le lérot Glis glis, ol le comportement d’hibernation

paternel est héritable ; Redon et al., 2023). De tels mécanismes pourraient étre étudiés dans de futures
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études, en comparant I’hibernation d’animaux d’'une méme lignée. L'importance de I'effet génétique

pourrait alors étre comparé a |'effet environnemental.

Toutefois, en laboratoire, I'usage des torpeurs était fortement corrélé a I'apport énergétique, les
individus consommant beaucoup de nourriture (apport d’énergie) réalisant peu de torpeurs
(économies d’énergie), et réciproquement. Dans ce contexte, le faible effet des régimes s’expliquait
par le fait que I'apport énergétique des hamsters était principalement lié a la quantité de nourriture
consommeée plutét qu’a la composition nutritionnelle des régimes alimentaires. En ce sens, pour pallier
les besoins alimentaires des hamsters pendant I’hibernation en milieu naturel, il est probable que la

quantité de réserves alimentaires disponibles soit plus déterminante que la qualité de celle-ci.

Toutefois, nous avons observé des effets significatifs des régimes sur la dynamique de masse au fil de
I’hiver. Dans une précédente étude, Tissier et al. (2021) avaient déja montré qu’un régime riche en
lipides permettait une perte de masse moindre au fil de I’hibernation. Dans notre premiere étude, la
majorité des hamsters ont gagné de la masse pendant le suivi hivernal, et ce, en proportion corrélée a
la consommation en lipides. La différence de variation de masse entre ces deux études peut s’expliquer
par une période de suivi plus longue dans notre étude (Chapitre 1), permettant un regain de masse en
post-hibernation. Dans le Chapitre 2, les hamsters suivis n’ont justement montré un regain de masse
gu’en Post-Hibernation, et |'effet bénéfique des lipides n’a été observable qu’a I'émergence (date fixée
en avril dans ce cas). Etant donné la diminution de masse corporelle observée a I'émergence en milieu
naturel (-21% depuis 1937 ; Tissier et al., 2016), des régimes riches en lipides (comme des cultures
d’oléagineux) dont les graines peuvent étre consommées pendant la saison hivernale seraient

hautement bénéfiques a I’état sauvage.

b. Effet de I'hibernation sur la reproduction

Chez les hibernants fat- et food-storing, et notamment chez le hamster commun, un fort lien entre les
caractéristiques de I’hibernation (phénologie, masse a I'’émergence...) et succés reproducteur est
communément décrit (hamster commun : Bieber et al., 2012; Franceschini-Zink and Millesi, 2008;
revue des hibernants : Humphries et al., 2003). Dans nos différentes études, ce lien est apparu
relativement ténu. Globalement, le succés reproducteur des hamsters est surtout impacté par leur
régime alimentaire pendant la reproduction. Dans un cas (Chapitre 1), les régimes riches en lipides,
mais pauvres en protéines, ont empéché la reproduction des animaux ayant réalisé I’hibernation la
plus favorable. Dans un autre (Chapitre 2), les régimes bénéfiques a |I’hibernation et a la reproduction

étaient les mémes, créant un effet confondant empéchant de dissocier les effets de I’hibernation des
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effets des régimes. En outre, le régime Mais-Lablab a induit un retard de naissance des premiéres
portées, la ol nous n’avons pas vu d’effet de la condition corporelle en sortie d’hibernation.
Globalement, ceci illustre que l'effet de I’hibernation sur le succes reproducteur est faible en
comparaison de celui du régime alimentaire. Si une bonne hibernation peut favoriser la survie
(Franceschini-Zink and Millesi, 2008; Siutz et al., 2018), le régime pendant la reproduction semble donc

davantage déterminant pour le succes reproducteur.

B. Reproduction et nutrition

a. Carences Alimentaires

L'effet des carences alimentaires sur la reproduction est particulierement important chez les
mammiféres sauvages (Adams et al., 2003; Barclay, 1994; Hayssen and Orr, 2017; Speakman, 2008).
Les carences alimentaires sont liées a I'inaptitude des organismes a obtenir une quantité suffisante de
certains nutriments, en raison de leur absence dans I'alimentation, d’un manque de palatabilité, ou
d’une biodisponibilité réduite (Bau et al., 1997; Speakman, 2008). Chez les hamsters, les carences
identifiées concernent la vitamine B3 (dans le cas d’une alimentation a base de mais, causant
I'infanticide des petits par 95% des meres) et les protéines (dans le cas du blé, réduisant le nombre de
petit par portée et affectant la condition corporelle des meres, Tissier et al., 2017). Durant nos suivis,
les carences en protéines ont effectivement été observées dans le Chapitre 1. Cet effet était
particulierement limitant, les femelles en meilleure condition corporelle, mais ayant consommé peu

de protéines, étant celles qui ont montré le taux de mise-bas le plus faible.

Les graines, qui étaient le constituant majeur des régimes fournis aux hamsters lors du suivi du Chapitre
1, peuvent contenir des facteurs antinutritionnels (oléagineux, Jithender et al., 2019; légumineuses,
Mohan et al.,, 2016; céréales, Saurabh et al., 2021). Ceux-ci peuvent avoir des effets toxiques
(goitrigénes , phytooestrogénes...) ou inhibiteurs de I'absorption des carbohydrates (inhibiteurs des
amylases), des protéines (inhibiteurs des protéases) ou des minéraux (tannins, lectines, oxalates...) par
le systéme digestif (Singh et al., 2023). Dans notre étude, les hamsters nourris au blé germé ont montré
un succes reproducteur plus élevé que ceux nourris a base de blé non germé. Ceci peut étre attribué a
un apport en tissus frais et/ou a une résorption des facteurs antinutritionnels durant le processus de
germination, ce qui aurait permis aux animaux d’extraire une plus grande quantité de protéines des
tissus consommés (Bau et al., 1997; Singh et al., 2023). Toutefois, les parties végétatives peuvent aussi

contenir certains composés antinutritionnels (nitrates, phytocestrogenes, isoflavones, cyanure
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d’hydrogeéne... AFZ, 2000). De fait, pour éviter les carences en favorisant |'acquisition de quantité
suffisante des différents nutriments et en évitant une surcharge de facteurs antinutritionnels, une
diversification de I'alimentation (en termes d’especes et de types de tissus consommeés) semble étre

I'option la plus adaptée.

Ceci a également pu étre vérifié lors de nos études en mésocosmes, ou les hamsters qui bénéficiaient
d’un couvert végétal développé ont présenté un succes reproducteur supérieur a celui observé en
laboratoire. Ainsi, les hamsters de I’enclos ensemencé en blé se sont mieux reproduits que ceux nourris
avec des graines de blé au laboratoire, démontrant I'importance des ressources alimentaires
supplémentaires (parties végétatives de cultures, adventices, insectes, micromammiferes) pour pallier
les carences des cultures. La diversité et la nature de ces ressources sont donc déterminantes pour
limiter les carences, notamment protéiques. De maniére globale, les protéines étant constitutives des
tissus végétatifs, elles peuvent étre fournies par une variété d’éléments de I’'environnement. Au niveau
cultural, la teneur en protéines peut étre favorisée par la part de légumineuses dans le couvert végétal,

ainsi que le choix de graminées plus riches en protéines, comme illustré dans le Chapitre 5.

Si 'importance de la disponibilité en protéines pour la reproduction des hamsters a été établie, cette
considération reste néanmoins qualitative, une quantification des besoins en protéines des hamsters,
sous forme de seuil permettant la reproduction par exemple, n’ayant jamais été estimée. Cette donnée
manquante créée une incertitude pour I'estimation de I'intérét des mesures agricoles pour le hamster.
Ainsi, dans le cas du suivi des bandes refuges présenté en Chapitre 5, il a uniquement été possible de
comparer les modalités entre elles, sans possibilité d’estimer lesquelles permettraient effectivement
la reproduction. Une telle estimation est toutefois délicate, la quantité de protéines acquise par les
hamsters étant liée a la nature des items alimentaires consommeés (comme discuté précédemment),
ou a une sélection alimentaire. Nous avons ainsi pu observer en Chapitre 1 et 2 que certaines graines
comme les haricots blancs ou le lablab étaient évitées par les hamsters, malgré leur contenu protéique
élevé. Ceci est probablement lié a un manque de palatabilité des graines qui peuvent étre astringentes
(Deka and Sarkar, 1990), un défaut qui peut toutefois s’estomper lors du processus de germination.
Parallelement a un manque quantitatif de protéines, les carences protéiques pourraient résulter d’un
manque d’acides aminés essentiels. Chez le rat par exemple, des régimes carencés en thréonine, lysine,
tryptophane, méthionine ou valine (des acides aminés essentiels) induisent un arrét des cycles
oestriens (Rattus norvegicus, Narita et al.,, 2011). Chez le hamster, les carences en vitamines B3
résultent d’'une carence en tryptophane, qui est précurseur de cette vitamine (Tissier et al., 2017). Le
choix des cultures pourrait donc aussi étre basé sur leur contenu en acides aminés essentiels (par
exemple, 50% d’acides aminés essentiels dans les protéines des parties vertes du pois, 35% dans celles

du soja et 20% dans le tréfle blanc ; AFZ, 2000).
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Enfin, Il est possible que les cultures induisent d’autres carences non identifiées en laboratoire. Ce
pourrait par exemple étre le cas de carences en calcium, communément décrites chez les mammiferes
(revue des chiropteres, Adams et al., 2003; Barclay, 1994; revue des mammiferes, Speakman, 2008). Le
calcium est fourni par les méres pour le développement osseux des juvéniles et entraine une perte de
masse osseuse des meres, les exposant a de I'ostéoporose (Rattus norvegicus, Halloran and Deluca,
1980; Miller and Bowman, 2004). Les mammiféeres peuvent aussi étre limités en acides gras essentiels,
qui impactent le développement des juvéniles (Mus musculus, Wainwright et al., 1999). A I'image des
protéines, I'augmentation de la diversité de I’environnement nutritionnel des hamsters augmente les
chances que ceux-ci puissent profiter d’'une alimentation équilibrée. De fait, la promotion de cultures
variées et d’'une biodiversité importante dans I’environnement sont des leviers prometteurs pour

limiter les carences, observées en laboratoire ou non, et favoriser la reproduction des hamsters.

b. Contraintes énergétiques

Outre les besoins en nutriments, la reproduction impose une forte contrainte énergétique (Hayssen
and Orr, 2017; Speakman, 2008). Dans le cas ou les individus ne seraient pas en mesure d’acquérir
autant d’énergie qu’ils en dépensent, la reproduction entraine alors un déficit énergétique. Chez les
hamsters, I'effet du déficit énergétique induit par un événement de reproduction (production et soin
d’une portée) a pu étre observé dans le Chapitre 1, ou des femelles ont perdu en moyenne 20 g de
masse corporelle par petit supplémentaire pendant la lactation (soit 7 a 10% de la masse d’une femelle
adulte par petit). Cet effet apparait encore plus prononcé en prenant comme référence la masse de la
meére au moment de la séparation avec le male (voir Figure 29.A). Les 3 femelles ayant sevré 1 et 2
petits n’ont perdu que peu ou pas de masse, tandis que celles en ayant eu 5 ont perdu respectivement
115 et 125 g entre la séparation et la 4°™ semaine d’allaitement. Ce phénoméne n’a malheureusement
pas pu étre étudié en mésocosme, pour deux raisons principales. Premiérement, la moindre
accessibilité des animaux rend les prises de masse dépendantes des événements de capture,
entrainant une difficulté a clairement quantifier une perte de masse sur un intervalle donné (cas de la
femelle présentée en Figure 29.B). Ensuite et surtout, le chevauchement entre les événements de
reproduction (gestation et lactation simultanées) induit une évolution de la masse corporelle des
femelles relativement chaotique et les profils de perte de masse en lien avec les mises-bas sont
difficilement lisibles (voir par exemple le cas de la femelle présentée en Figure 29.C). Néanmoins, il est
intéressant de noter que la condition corporelle des femelles en fin de reproduction n’était pas liée a
leur succes reproducteur, similairement a ce que Franceschini-Zink and Millesi (2008) ont observé lors

de leur suivi en milieu naturel. Au regard de la condition corporelle, I'apport alimentaire des méres au

218



>
vr)

320

300

280

Masse (g)

260

-50
Mai Juin Juil. Aot

400
375

-100 350

Perte de masse de la femelle (g)

325

Masse (g)

300

Séparation 1 2 3 4 273
dumale Semaine d’allaitement Mai Juin Juil. Aot

Effectifs de Figure 29 : (A) Evolution de la masse des femelles (en gramme) au fil d’un événement de
la portée : reproduction ; entre la séparation avec le male (point de référence) et I’allaitement (a 1, 2, 3 et
1 4 semaines post-mise-bas). La taille et le niveau de gris des points indiquent I'effectif de la
portée (1 a 5 petits, pas de variation de la taille des portées entre la 1ére et la 4éme semaine).
n = 9 femelles. (B et C) Evolution de la masse de deux femelles au fil de la saison de
reproduction 2022 (Chapitre 2). Les mises-bas sont représentées par les droites vertes. Les

" Y XoRe IR
g A WN

chiffres correspondants indiquent le nombre de petits capturés attribués a chaque mise-bas.

fil de la saison de reproduction semble donc compenser leur déficit énergétique lié au soin maternel.
Les résultats de nos dosages effectués au fil de I’été 2023 (Chapitre 3) suggerent que les colts de la
reproduction en termes de stress oxydant et de maintenance somatique pourraient aussi étre
compensés, bien que les différents biais discutés et la reproduction homogene lors de ce suivi rendent

toutes conclusions impossibles.

En enclos, le meilleur succé reproducteur a été observé durant I'été 2022, ou les femelles nourries aux
régimes blé-soja et colza-féverole ont produit 15 petits en moyenne, contre 7 pour celles des régimes
mais-lablab et blé. De maniére intéressante, les femelles de tous les groupes ont produit une premiere
portée de taille équivalente. L’augmentation du succés reproducteur était donc liée aux
caractéristiques des portées suivantes. Dans le groupe blé, seule la premiére portée a survécu chez les
cing femelles dont le iButton a été récupéré, et dans le groupe mais-lablab, la premiere portée était
plus grande que les suivantes. En comparaison, dans les régimes blé-soja et colza-féverole, les portées
suivant la premiére étaient plus grandes et/ou plus nombreuses. L’augmentation du succés

reproducteur semble donc liée a la capacité des animaux a supporter le co(t du premier événement
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de reproduction pour initier les suivants. Supporter le colt énergétique de la reproduction peut passer
par un approvisionnement en énergie plus efficace pour pallier la dépense pendant le soin maternel
(i.e. ingérer plus d’énergie pour perdre moins de masse pendant I’événement de reproduction) et/ou
une capacité accrue a récupérer du déficit énergétique une fois les petits sevrés (i.e. reprendre de la
masse apres I'événement de reproduction). Dans les deux cas, cette capacité est dépendante de
I'efficacité de I'apport énergétique via I'alimentation. Toutefois, ici, les femelles ont majoritairement
superposé les événements de reproduction, ce qui ne leur a permis qu’un temps post-sevrage court
voire absent pour récupérer du déficit énergétique, suggérant que le meilleur succes reproducteur est

lié a un meilleur apport énergétique pendant le soin parental.

Etant donné I'importance de I'apport énergétique pour supporter le colt de la reproduction, il semble
relativement logique que les lipides, qui ont une valeur énergétique importante (37.3 KJ/g contre 17.2
pour les carbohydrates et les protéines, Schmidt-Nielsen, 1997) aient eu un effet bénéfique. Toutefois,
cet effet était aussi attendu durant I’hibernation, et il s’est finalement avéré que I'apport énergétique
était davantage lié a la quantité consommée par les hamsters qu’au contenu nutritionnel des régimes.
Pendant la reproduction, on peut donc se questionner sur la raison ayant empéché les animaux aux
régimes pauvres en lipides de compenser la moindre teneur énergétique de leur alimentation en
augmentant leur apport alimentaire. Toutefois, pendant la reproduction, la capacité des organismes a
consommer de la nourriture pour pallier les besoins énergétiques ne semble pas illimitée. Ainsi, durant
la lactation, les souris présentent des adaptations du systeme digestif (augmentation de la masse de
I'intestin gréle, du foie et des reins) augmentant leur apport alimentaire journalier maximal jusqu’a une
limite de 23 g de nourriture (Mus musculus, Hammond et al., 1994; Johnson and Speakman, 2001).
L'apport journalier maximal des hamsters en période de reproduction n’a quant a lui jamais été
quantifié, et celui-ci pourrait étre dépendant de la composition nutritionnelle ou de la nature des items
ingérés (produit frais ou sec, graines, parties végétatives, comme le suggére la plus importante
consommation alimentaire pré-reproduction des hamsters nourris au blé germé dans le Chapitre 1).
Pendant la reproduction, la saturation des capacités digestives pourrait expliquer pourquoi des
hamsters nourris avec des régimes pauvres en lipides ne peuvent pas augmenter leur consommation

alimentaire pour compenser la teneur énergétique plus faible de leur régime.

Par ailleurs, un déséquilibre de la balance énergétique pendant la reproduction pourrait découler
d’autres facteurs, comme les réponses des femelles au stress thermique et/ou oxydant (Speakman,
2008). En effet, I'intensification des fonctions physiologiques, notamment durant I’allaitement, peut
induire une augmentation de la température corporelle et de la production de ROS, susceptible
d’entrainer une hyperthermie et des dégats moléculaires (Johnson and Speakman, 2001; Zeni et al.,

1999). Chez nos hamsters, la reproduction n’a pas pu étre mise en lien avec une augmentation du stress
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oxydant, qui ne pourra donc pas étre davantage discuté ici. Par contre, nous avons effectivement
observé une hausse de la température corporelle moyenne durant une vingtaine de jours aprés la mise-
bas, période correspondant a la durée pendant laquelle les petits sont incapables de s’alimenter de
maniere autonome (profil utilisé pour estimer les dates de parturitions, voir Chapitre Méthodologie -
Figure 23 et 24). De plus, cette hyperthermie semble dépendante du nombre de petits sevrés (comme
illustrée en Figure 30). Cette tendance reste néanmoins a étudier plus en détail, une analyse des profils
de température étant rendu délicate par le fait que les meres puissent aussi étre gestantes, ce qui

pourrait aussi jouer sur leur température corporelle.
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Figure 30 : Exemple de variation de température corporelle moyenne journaliére de méres autour de mise-bas.
Respectivement 10, 6 et 2 petits ont été attribués aux différentes portées (toutes nées dans le RF). Les
températures corporelles et les jours sont indexés sur la valeur a la mise-bas (représentée par un point orange).
Les barres d’erreur sont des SEM. L’hyperthermie post-parturition semble étre moindre lorsque seuls 2 petits ont
été attribués en comparaison aux deux plus grosses portées.

Cette hyperthermie peut étre indicatrice d’un investissement énergétique particulierement important
pendant la lactation (Clarke and Fraser, 2004). Pendant cette période, I'intérét des lipides dans
I'alimentation pourrait résulter d’'une diminution des colts de production du lait maternel. Les lipides
investis dans le lait peuvent provenir de deux sources : la synthése d’acides gras de novo directement
par les glandes mammaires ou leur absorption dans le plasma sanguin (sous la forme de lipoprotéines
; Del Prado et al.,, 1999; German and Dillard, 2010). Les lipoprotéines peuvent elles-mémes étre
fournies par I'absorption intestinale ou par les réserves adipeuses maternelles (German and Dillard,
2010). Leur présence dans I'alimentation peut donc avoir un effet direct sur le colit énergétique de la

production du lait, en diminuant les besoins de synthese de lipides de novo (Del Prado et al., 1999). Les
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hamsters pourraient alors produire un lait en plus grande quantité ou qualité a colt énergétique
équivalent. Ceci serait cohérent avec la croissance accélérée des juvéniles des groupes RF et WS par

exemple (Chapitre 2). Cette hypothése reste toutefois a confirmer.

Par ailleurs, nous nous sommes ici concentrés sur la valeur énergétique des lipides. Toutefois, les lipides
peuvent aussi avoir un effet qualitatif en fonction de la nature des acides gras qui les constituent.
Certains acides gras oméga-3 sont par exemple des précurseurs de la testostérone, bénéficiant ainsi a
la reproduction des rats males (rattus norvegicus, Yan et al., 2013). Chez les femelles, des effets
bénéfiques des oméga 3 et 6 sur la fertilité sont attribués a divers mécanismes (anti-inflammatoires,
régulateurs de biosynthese de stéroides, fluidifiants membranaires, anti-oxydants... Wathes et al.,
2013). L'exploration plus en détail des différents mécanismes proposés précédemment (effet qualitatif
des lipides, bénéfice pour la qualité du lait, implications thermiques, saturation des capacités
digestives) nécessiterait un protocole dédié, avec un suivi fin des animaux tel que ceux permis par les
conditions de laboratoire. Néanmoins, il apparait clairement que les lipides ont un fort potentiel
bénéfique sur le succes reproducteur, ouvrant la question de la maniére dont la disponibilité de ceux-

Ci peut-étre favorisée en milieu sauvage.

Restauration de I'’Agrosysteme Alsacien

A. Des assemblages de cultures pour favoriser le hamster

Ainsi, les régimes alimentaires ont le fort potentiel de bénéficier aux hamsters tout au long de leur
cycle annuel, en préservant leur condition corporelle pendant la saison hivernale, et en permettant
une meilleure reproduction pendant la saison active. Les caractéristiques environnementales et la

disponibilité alimentaire, dépendantes des cultures mises en place, sont donc déterminantes.

a. Lessources de protéines

En milieu sauvage, les protéines apparaissent disponibles assez largement, y compris dans les parties
vertes des cultures et adventices (Heuzé et al., 2017). En effet, les protéines peuvent constituer jusqu’a
25% de la masse séche des végétaux (dans le cas du trefle par exemple ; Heuzé et al., 2017), et les
hamsters ont visiblement tendance a consommer ces tissus (Tissier et al., 2019 ; Chapitre 2). La teneur

en protéines du couvert peut étre améliorée via le choix de variétés particulierement protéinées,
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comme illustré dans le Chapitre 5 (des especes céréalieres contenant de 3 a 17% de protéines dans la
matiére séche, Heuzé, 2017), et en favorisant la prévalence des légumineuses (espéces qui présentent
les plus hautes teneurs protéiques ; 18 a 30%). Toutefois, la palatabilité de ces espéces peut réduire
leur bénéfice, notamment au niveau des graines, ce qui peut jouer en défaveur de I'apport protéique
pendant la reproduction, et de I'apport alimentaire pendant I'hibernation (si les réserves sont
constituées de haricots par exemple). Un autre aspect a prendre en compte est la digestibilité des
tissus. S'il est établi que les hamsters consomment des tissus végétaux frais et tendres, il est probable
gue des tissus lignifiés soient difficilement exploitables. L’intérét nutritionnel des parties vertes peut
donc fortement perdre en bénéfice au moment ou sechent les feuilles des cultures, a I'entrée en

grainaison et en senescence.

Dans nos études en enclos, et grace a leur alimentation opportuniste (Tissier et al., 2019), il est apparu
que les hamsters étaient en mesure d’exploiter des ressources alimentaires autres que les végétaux,
telles que les insectes et les micromammiféres. Ces tissus animaux présentent aussi une part en
protéines importante, qui peut pallier les potentiels manques des cultures. Favoriser leur présence
dans I'environnement des hamsters est donc un autre levier pour augmenter la diversité en protéines.
Favoriser la biomasse d’arthropodes peut passer par une pérennisation des couverts, une
diversification des cultures et une régulation des engrais et pesticides (Sanchez-Bayo and Wyckhuys,
2019). Toutefois, les résultats de notre Chapitre 5 et la littérature scientifique illustrent qu’un simple
travail a I'échelle de la parcelle est insuffisant, la densité d’arthropodes répondant a des
caractéristiques paysageres, telles que le maillage des cultures, les traitements dans les parcelles
avoisinantes, ou la présence d’éléments semi-naturels comme les haies et les bords de chemins
(Sanchez-Bayo and Wyckhuys, 2019; Silva et al., 2010; Sisterson et al.,, 2004). La promotion de
pratiques favorisant la biodiversité pourrait donc avoir un double effet, bénéfique pour le hamster
directement, et indirectement, en lui offrant davantage de proies. Toutefois, la mise en place de ces
pratiques de facon tres localisée pourrait augmenter la pression de prédation, en créant des conditions
attractives pour les prédateurs (Vali et al., 2020). Un tel phénomene pourrait étre pallié par la mise en
place de mesures favorables a I'échelle large d’un paysage (pour éviter la création de hotspots locaux)

et serait a étudier lors de suivis en plein champ.

b. Les sources de lipides

Contrairement aux protéines, les lipides sont plus rares dans I’environnement. Ceux-ci peuvent étre
fournis par la consommation d’animaux (tissus adipeux des micromammiféres, cuticules des insectes),
dont la fréquence de consommation par les hamsters est toutefois incertaine et potentiellement rare.

L’autre source majoritaire de lipides est les graines d’oléagineux.
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Les graines d’oléagineux sont apparues comme étant les plus favorables pour la condition corporelle
des hamsters en fin de période hivernale et pour la reproduction. Ces cultures, telles que le colza et le
tournesol, mais aussi la moutarde, la cameline (le lin est a éviter pour I'hibernation, Dark, 2005), sont
donc a favoriser. Une autre culture riche en lipides qui est ressortie régulierement dans nos études est
le soja, qui est apparu particulierement adaptée pour supplémenter du blé (et qui est valorisable pour
I'alimentation humaine en relay-cropping ou pour la filiere volaille en co-cropping). Le soja est une
légumineuse donc également riche en protéines. Une autre légumineuse a haute teneur en lipides qui
pourrait s’avérer favorable pour les hamsters est |’arachide, dont la culture en Alsace commence a étre

motivée par la résilience de cette espece aux sécheresses.

Pour diversifier I'alimentation du hamster, nous n’avons considéré ici que des grandes cultures
valorisables agronomiquement, ce qui limite les choix des espéeces oléagineuses. Toutefois, dans des
conditions péri-urbaines, des hamsters ont aussi été observés consommant et stockant des baies,
fruits, et noisettes poussant sur des arbustes au port bas ou intermédiaire (Siutz et al., 2018). Certains
de ces items se conservent trés bien et sont riches en lipides (Heuzé et al.,, 2017). Ainsi,
I'implémentation d’espéces oléagineuses buissonnantes en zone de présence des hamsters pourrait

aussi étre une piste a envisager (en contrdlant toutefois leur effet sur la présence de prédateurs).

c. Temporalité de I'accessibilité des ressources

Du fait du comportement food-storing des hamsters, la nutrition durant la période hivernale et en
début de reproduction dépend des réserves constituées en fin de saison active. La disponibilité
alimentaire pendant la saison active est donc déterminante pour l'intégralité du cycle du hamster. C'est
donc pendant cette période, de mars a octobre, que se joue I'efficacité des mesures de restauration de
I’habitat agricole. C'est aussi sur ces six mois que s’échelonne I'arrivée a maturité de la majorité des
cultures (Le Roux et al., 2008). Sur cette période, cela induit d’intenses changements
environnementauy, lié a la maturation des couverts végétaux et a leur destruction pour les récoltes
(Stoate et al., 2009). Outre I'optimisation des ressources elles-mémes, I’'un des enjeux des mesures de
restauration de I’habitat est donc d’ajuster les itinéraires techniques pour optimiser la temporalité de
la disponibilité de ces ressources. Ce facteur n’a pas été pris en compte dans nos suivis des hamsters
(dont I'environnement était supplémenté en graines la majorité du temps), ce qui représente
probablement leur biais principal. Néanmoins, nos connaissances de la biologie de I'espece sont

suffisantes pour porter une réflexion sur ce sujet.

La disponibilité alimentaire est directement liée a la provision d’un couvert végétal, qui assure par

ailleurs une protection contre les prédateurs. La présence d’un couvert a I’échelle du domaine vital des
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individus, et durant I'intégralité de leur période d’activité, est donc primordiale. A ce titre, les cultures
d’hiver sont particulierement pertinentes pour fournir un couvert dés I’'émergence des hamsters en
mars-avril. Toutefois, du fait d’'une phénologie précoce, ces cultures présentent une arrivée a maturité,
et donc une lignification du couvert et une potentielle destruction pour les récoltes, té6t dans I’été.
Garantir la disponibilité de tissus frais digestibles et la provision d’'un couvert passe par I'induction
d’une variabilité de stade de développement a I’échelle des parcelles. Les cultures d’hiver nécessitent
donc d’étre complétées par des cultures de printemps, aux phénologies plus tardives. Alternativement,
au regard de la provision de couvert, les luzerniéres présentent un trés fort intérét lié a leur pérennité.
Leur exploitation en fauche alternée permet méme de maintenir le couvert a des stades de
développement peu ligneux. Toutefois, celle-ci présente un grand défaut au niveau de la provision de

graines et de lipides.

Certaines graines peuvent entrainer des carences et limiter la reproduction si elles sont consommées
de maniére exclusive (comme illustré en laboratoire par le Chapitre 1 et pour le blé et le mais par Tissier
et al., 2017). Néanmoins, les graines présentent d’importants intéréts nutritionnels de par leur plus
forte concentration en nutriments et en énergie (faible part en eau) ainsi que leur non-périssabilité qui
en font les aliments stockés de maniére préférentielle par les hamsters (Nechay et al., 1977). Leur
présence dans |’environnement, notamment en fin de saison active, est donc indispensable pour
favoriser la survie hivernale des individus. La provision de graines par les couverts végétaux est plus
tardive que la provision de tissus frais, celle-ci n’étant disponible qu’en fin de cycle de développement
des cultures. Dans le Chapitre 5, les Ilégumineuses ont été les premieres cultures a entrer en grainaison,
suivie des graminées puis des tournesols, a des périodes dépendantes des modalités pratiquées. Les
graines sont disponibles dans I’environnement plus ponctuellement que les tissus frais, et leurs apports
nutritionnels peuvent avoir des effets variables en fonction de leur période de disponibilité. Une
provision précoce pourra étre mobilisée en milieu de reproduction, tandis qu’une disponibilité tardive
pourra permettre un stockage pour la saison hivernale. Dans I'idéal, des réserves suffisantes pourront
étre en partie épargnées jusqu’a I'année suivante, et étre mobilisées en début de reproduction. La
phénologie des cultures est donc a sélectionner en fonction du bénéfice visé. Les graines de
légumineuses étant particulierement bénéfiques pour la reproduction, une grainaison la plus précoce

possible est optimale.

N

A l'inverse, les oléagineux peuvent étre particulierement bénéfiques sur I'entiéreté du cycle, et des
mélanges de cultures aux phénologies variées pourraient étre particulierement bénéfiques. Les
oléagineux d’hiver (tel que le colza) fournissent des lipides t6t dans la saison, favorisant la fin de la
reproduction, tandis que les oléagineux de printemps (soja, tournesol, cameline, moutarde, arachide...)
pourraient bénéficier a I'hibernation et au début de la reproduction suivante. Une problématique liée

au colza émane de son fort pouvoir de couverture et de dissémination, qui le rend compliqué a associer
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a des cultures de printemps. C’'est pourquoi la féverole d’hiver (une légumineuse) est particulierement
adaptée pour lui étre associée. Les alternatives de cultures oléagineuses d’hiver manquent, et il semble
donc critique d’identifier des oléagineux de printemps au développement suffisamment précoce pour
permettre un bénéfice pour la reproduction et I’hibernation I'année méme, voire aussi I’année suivante

en cas de constitution de réserves suffisamment larges par les hamsters.

d. Diversité culturale

Pour subvenir aux besoins alimentaires du hamster commun, permettre le stockage, et éviter les
carences, la provision de plusieurs cultures aux phénologies et compositions nutritionnelles variables,
en simultané et a petite échelle, est donc nécessaire. Ceci impose une forte contrainte agronomique.
Une premiere réponse a ce probleme a été I'instauration de bandes refuges, qui ont effectivement le
potentiel d’avoir un fort bénéfice en termes de diversification des parcelles a I’échelle de I’habitat du
hamster. Toutefois, elles n’ont pas d’intérét économique et ne sont pas généralisables a I’'ensemble du
paysage agricole alsacien actuel. La difficulté de la diversification pour le hamster est que le domaine
vital de I'espece, notamment les femelles, est fortement restreint. Les différentes cultures fournies
auront ainsi besoin d’étre disponibles dans des rayons de 30 m. A I'inverse, le travail agricole est facilité
par une plus grande taille de parcelles d’'un seul tenant, et contraint par une spécialisation des
machines pour la moisson de couverts monoculturaux. Du fait de la spécialisation des machines,
I’exploitation directe de couverts multi-spécifiques est délicate (sauf pour une valorisation sous forme
de méteil par exemple, qui est minoritaire). Une diversification a petite échelle du milieu nécessite une
prise en compte de cette problématique. Ceci peut se faire en conservant des axes monoculturaux pour

I'intervention des machines. La diversification peut alors se faire suivants les axes perpendiculaires.

Cette idée est par exemple exploitée
Axe d’exploitation agricole

dans les itinéraires de relay-cropping, — A >
P
qui visent a réaliser le semis d’une p_,:J Culture
. @© d’hiver N c
culture de printemps dans un couvert = (BL&) 8
> 8
d’hiver, comme du soja dans du blé. S Hauteur de =
= H4a4FrFl=191-t4r1+F - la barre de §
Dans ce contexte, le gradient de S fauche ©
S ’ ' Culture de g
. o . o £ o
diversité est vertical, le soja végétatif a printemps 2
. (Soja)
se développant dans des strates Dimension X (sol)
couvertes par les épis de blé a
maturité. Cette hétérogénéité du Figure 31.1 : lllustration de la diversification du couvert par

technique de relay-cropping, exploitable grace a une

couvert permet une récolte du blé &lévation de la barre de fauche.
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Axe d’exploitation agricole suivant un axe perpendiculaire au gradient

/
Hiver | v

de diversité végétale (voir Figure 31.1). Les
pratiques de relay-cropping nécessitent
toutefois du matériel spécifique, tel que
des barres de fauche haute, ainsi qu’un

savoir-faire et des conditions climatiques

Dimension Z (sol)

Axe de diversification

: = propices pour réussir I'implantation de la
Q-Ilver:l - ~

Dimension X (sol)

v

culture de printemps dans le couvert
d’hiver préexistant (une difficulté qu’ont

Figure 31.2 : lllustration de la diversification des couverts les exploitants dans le cadre de

en alternance de bandes. Les zones en gris représentent
les domaines vitaux de hamsters. I'implantation du tournesol dans les

bandes d’hiver par exemple).

Une alternative, plus aisée a mettre en place au regard des contraintes techniques imposées par les
machines, serait de travailler des parcelles trés longues, mais fines (d’une largeur compatible avec les
machines agricoles, maximum 60 métres, pour étre bénéfique au hamster). La diversification se ferait
alors selon I'axe perpendiculaire aux parcelles, ce qui permettrait une diversification a I’échelle du
domaine vital des hamsters, sans empécher I'exploitation de longs transects de cultures (voir Figure
31.2). Un tel paysage agricole pourrait aussi étre enrichi d’éléments semi-naturels comme des haies
(produisant de préférences des fruits ou des noix), dont la disparition dans les zones agricoles a été
identifiée comme l'un des facteurs important d’homogénéisation paysagere et du déclin de la

biodiversité (Le Roux et al., 2008).

B. Bénéfices écosystémiques de la conservation du hamster

Etant donné les besoins variés du hamster : couverture du sol permanent, items riches en protéines,
en lipides, présence de graines, la présence de cultures variées (d’hiver et de printemps, légumineuses,
oléagineuses, céréales ...), telles que celles permises par ce genre de techniques paraissent
particulierement bénéfiques a la restauration de son habitat. Par ailleurs, ses besoins
environnementaux recoupent largement les principes fondamentaux d’agroécologie, comme
I’évitement des sols nus et la diversification des cultures. Le financement de la conservation du hamster
peut donc amener a la mise en place de mesures axées sur I'agriculture raisonnée et aider a dynamiser
les services écosystémiques non-provisionnels, tels que la rétention de I'eau et les flux géochimiques,

éviter les phénomenes d’érosion et de lessivage, briser le cycle des espéces successibles d’occasionner
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des dégats et gagner en résilience face au réchauffement climatique. De telles conditions sont
parfaitement susceptibles d’étre bénéfiques a d’autres especes exploitant le méme habitat que le
hamster commun, comme des oiseaux des champs, des arthropodes, des annélides, certaines especes
végétales ... Cela illustre I'intérét que peut avoir la conservation du hamster comme espéce parapluie.

Les hamsters pourraient en retour bénéficier de cet enrichissement, de par leur régime omnivore.

Ces aspects gagneraient toutefois a étre étudiés plus en détail. Nos études se sont concentrées sur les
besoins des hamsters, et n’ont pas évalué I'impact des pratiques culturales sur les autres composants
de I’écosysteme agricole. Par exemple, 'emploi de piege pit-falls n’a été exploité que pour comparer
la biomasse d’arthropodes disponible pour les hamsters en fonction des conditions
environnementales, et la composition nutritionnelle de cet apport. Moyennant une expertise
appropriée, aller plus loin dans I'étude de I'intérét écosystémique des cultures pourrait passer par
I'identification des espéces pour quantifier la diversité fonctionnelle (carnivores, phytophages,
saprobiontes ...) portée par les différentes cultures. Ceci pourrait étre complété par d’autres mesures
de bioindicateurs de la performance des services non provisionnels comme |’activité des saprobiontes
du sol (tea bag index, Keuskamp et al., 2013), la compaction du sol (Alaoui and Diserens, 2018) ou la

capacité de rétention d’eau du sol (Govindasamy et al., 2023).

lll.  Perspectives

A. Des études en laboratoire et mésocosme

Nos différentes études ont illustré les intéréts respectifs des suivis en laboratoire et en mésocosme. Le
laboratoire permet un suivi plus fin, lié a une accessibilité en tout temps aux animaux, un hébergement
individuel permettant la mesure de la consommation alimentaire, et une délimitation contrélée des
événements de reproduction (pas de superposition entre gestations et allaitement). Les suivis en
mésocosme sont quant a eux plus représentatifs de I’état sauvage en termes d’environnement et de

déroulement de la reproduction.

Les différentes questions soulevées par nos résultats appellent a tirer parti de ces avantages respectifs.
En laboratoire, les conditions sont particulierement adaptées pour étudier les co(ts de la reproduction.
Dans I'étude du Chapitre 3, conduite en mésocosme, nous avons été confrontés a d’importantes
difficultés d’interprétation des résultats dues aux facteurs confondants liés au protocole de capture et

a la variabilité de statut reproducteur des hamsters. Un méme suivi conduit en laboratoire permettrait
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d’obtenir les taux hormonaux basaux. Par ailleurs, les prélevements pourraient étre réalisés a date et
heure fixe pendant un événement de reproduction (par exemple, avant la reproduction, a la séparation
du male, apres la mise-bas, a 3 semaines d’allaitement, au sevrage et apres la reproduction) afin de
pouvoir comparer précisément la balance oxydante, les taux hormonaux et les longueurs de télomeéres
a ces différentes étapes. Pour étudier le colt de la reproduction et comment les individus y répondent,
ces dosages pourraient étre mis en lien avec la variation de masse et de température corporelle des
femelles, leur consommation alimentaire, et le nombre de petits soignés. La quantification de I'apport
énergétique en conditions de laboratoire (via le suivi de la consommation alimentaire) est aussi
particulierement adaptée pour I'’étude des mécanismes impactant I’hibernation. De futures études en
laboratoire permettraient ainsi de tester |’effet de restrictions des réserves alimentaires sur I'utilisation

des torpeurs, ou d’évaluer I'héritabilité des comportements d’hibernation.

Les mésocosmes apparaissent particulierement pertinents pour tester les cultures elles-mémes. Le
protocole de suivi tel qu’il a été pratiqué ici semble fiable et complet. Celui-ci pourrait étre employé
pour tester et valider d’autres cultures et associations de cultures potentiellement favorables, comme
des oléagineux (cameline, moutarde...) en association ou non avec des [égumineuses (pois, arachide...).
Afin d’évaluer de fagon plus exhaustive le caractere favorable des cultures, il serait nécessaire d’étudier
plus en détails les problématiques de temporalité des cultures (hiver vs printemps). Pour ce faire, un
protocole pourrait suivre des hamsters pendant un cycle annuel complet dans des cultures aux
phénologies variables et sans supplémentation. Les cultures testées pourraient associer une
légumineuse (par exemple, hiver : féverole ou printemps : pois) et un oléagineux (par exemple, hiver :
colza ou printemps : tournesol) en croisant les associations pour créer des modalités hiver-hiver,
printemps-printemps, hiver-printemps et printemps-hiver. Ceci permettrait de valider ['effet
détrimentaire d’une synchronisation des cultures dans les modalités hiver-hiver et printemps-
printemps et de tester le bénéfice des grainaisons plus ou moins tardives des légumineuses et des

oléagineux.

B. Des suivis en plein champ

Les différentes hypotheses présentées précédemment appellent aussi a des suivis en plein champ, afin
de confronter les connaissances acquises en milieu captif aux autres problématiques impactant la
dynamique de population des hamsters sauvages, telles que la prédation, ou I'exposition aux intrants
(engrais et pesticides). Ces facteurs pourraient en effet jouer sur I'aspect favorable des mesures de

conservation via des effets non pris en compte dans nos suivis. A titre d’exemple, on peut se demander
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si les bandes refuges pourraient créer des corridors exploités par les mammiferes terrestres,
augmentant les chances de rencontres entre prédateurs et hamsters, ou encore si le port haut des
tournesol, espece jugée favorable, n’exposerait pas les hamsters grimpant chercher des graines a la
prédation par les rapaces. Ceci rejoint I'un des principaux manques de connaissances relevé par les
partenaires de la conservation du hamster commun : le manque de retour sur |'efficacité des mesures

conduites en plein champ.

La difficulté des suivis en plein champ émane premiérement du manque d’un indicateur clair pour
quantifier les bénéfices des mesures sur les populations de hamster, en termes de survie et de succes
reproducteur. L'indicateur actuel utilisé pour suivre I’évolution des effectifs de hamsters sont les
comptages des terriers, réalisés en avril dans les zones de protection ainsi qu’en septembre dans les
parcelles de lacher. Si cet indicateur permet d’évaluer I'état des populations, il est trop peu précis pour
étre mis en lien localement avec les actions de conservation pour en évaluer |'efficacité. Une évaluation
plus fine de I'effet de I’'environnement sur la dynamique des populations nécessiterait donc un suivi
plus poussé localement. En ce sens, I'un des axes de I'actuel Plan National d’Actions en faveur du
hamster commun est la mise en place d’un site pilote pour la conduite de suivis en plein champ (Virion,
2018). Néanmoins, les actions de cet axe restent pour I'instant a étre initiées (Mimou, 2023). Outre les
problématiques logistiques et fonciéres, la mise en place de cette mesure ambitieuse est aussi
handicapée par les problématiques techniques de conduite du suivi des individus. Le suivi de hamsters
en milieu sauvage est complexifié par le besoin de coordination avec les exploitants (pour éviter la
destruction du matériel de suivi lors des interventions, ou I'entrée dans les parcelles des
expérimentateurs apres un traitement phytosanitaire par exemple) et par la difficulté a dissocier les
effets confondants d’autres facteurs concomitants (itinéraires techniques, prédations, effets densité-
dépendants, variabilité microclimatique ...). Cette dissociation des effets peut passer par un affinage du
suivi de la reproduction des hamsters, qui n’est pas permis par les techniques de suivi disponibles
actuellement. Les méthodes d’identification des portées et de détermination de I'adge des petits
développées dans cette thése représentent donc un apport qui pourrait permettre d’améliorer ces

suivis.

a. Raffinage des techniques de suivi de terrain

La majorité des suivis décrits dans la littérature se basent sur des captures d’individus sauvages au
terrier. Le pucage des animaux permet leur identification, et la capture des juvéniles émergeant d’un
méme terrier la quantification du succés reproducteur de la femelle (Franceschini-Zink and Millesi,

2008). En complément de cette approche, I'analyse des températures corporelles permettrait ainsi de
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déterminer le nombre de portées produites par les femelles ainsi que le nombre de petits dans chacune
de celles-ci, et d’estimer la croissance des petits. Ces aspects du succes reproducteur peuvent s’avérer
cruciaux pour la dynamique des populations, Leirs (2003) ayant par exemple modélisé une dynamique
de population positive a partir de trois portées produites par femelle et par an. En outre, moyennant
validation de ces méthodes, le déploiement de iButtons sur des individus sauvages pourrait permettre
d’acquérir d’autres informations concernant la prévalence de stress thermique pendant la
reproduction, la profondeur des hibernaculum utilisés pour les torpeurs et la compétition pour les
terriers. Néanmoins, le biais principal de ces protocoles est qu’ils ne permettent pas de suivre la

dispersion des animaux ou de déterminer leur cause de mortalité.

Un suivi plus fin de I'utilisation de I'espace et une détermination de la mortalité est permis par I'emploi
de la technique de radio-tracking. Celle-ci consiste a équiper des hamsters avec un émetteur radio
miniaturisé implanté dans I'abdomen (a I'image de ce qui a été fait avec les iButtons) et géolocalisable
par triangulation avec des antennes (voir Figure 32). Cette méthode permet en outre d’obtenir
ponctuellement une estimation de la
température grace a [|'émetteur. Un
émetteur a température ambiante
informera donc sur le fait que le hamster
est soit mort, soit en torpeur. De la méme
maniere, les émetteurs permettent de
localiser les carcasses des individus ayant
été prédatés ou sont retrouvés dans les
féces des prédateurs. Pour ces suivis, la

capture des animaux reste nécessaire pour

estimer leur succes reproducteur. De par

le besoin de localiser individuellement Figure 32: Photographie d’une expérimentatrice

employant une antenne de radio-tracking pour localiser

chaque puce, les suivis par radio-tracking un hamster dans une parcelle de blé. © Julie Fleitz,

sont toutefois trés chronophages. Nicolas Busser.

Alternativement, le suivi de la survie et de I'activité peut étre réalisé grace aux antennes RFID, qui
permettent la localisation des individus qui viennent a les franchir. Dans le cadre de nos derniers suivis,
afin qu’elles permettent d’observer plus d’animaux qu’aux terriers, celles-ci ont été adaptées sur des
mangeoires, forcant les hamsters a les traverser pour avoir accés aux ressources alimentaires du
dispositif (voir Figure 33.A). De cette maniére, I'identité des individus actifs dans la zone peut étre
relevée. Par ailleurs, le nombre de passages pourrait refléter I'intensité des activités de stockage

alimentaire (exemple de diminution d’activité pré-immergence de quatre femelles, Figure 33.B). Ces
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données n’ont finalement pas été exploitées dans le cadre de nos suivis, un biais important lié a la
position relative des mangeoires et des terriers ayant été observé (les animaux aux terriers plus proches

exploitant davantage la mangeoire). Une utilisation en plein champ, quoi que prometteuse,

nécessiterait donc des ajustements.
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Figure 33 : (A) Photographie d’une antenne RFID adaptée sur une mangeoire. La réserve de graines @ est
accessible uniqguement via I'antenne RFID @ qui permet le relevé de l'identification de I'individu a chaque
passage. (B) Nombre de détection RFID de quatre femelles (représentées par quatre couleurs différentes) du 1¢
septembre au 21 octobre 2023.

b. D’autres facteurs et méthodes — I'approche métabolomique

Le suivi d’animaux en plein champ signifie que ceux-ci soient exposés a des facteurs autres que
nutritionnels, tels que les contaminants liés aux intrants. Une étude exhaustive des facteurs
environnementaux impactant la biologie des hamsters nécessiterait donc de prendre en compte ces
problématiques, la premiere étape étant d’identifier les polluants et les doses auxquelles les hamsters
sont exposés. Les seules études ayant traité de ce sujet ont été réalisées en Allemagne par Kayser et
al. (2001, 2003b), et n‘ont relevé que des traces de métaux lourds (plomb, cadmium, mercure ou
cuivre) dans le muscle et le foie, et de composés organochlorés dans le foie et des tissus adipeux sur
des carcasses prélevées en plein champ. Ce sujet reste donc a évaluer dans les parcelles alsaciennes

actuelles.
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Pour ce faire, nous avons réalisé une pn MS

. e Encadré 3: Méthode de prélevement
étude préliminaire sur des hamsters

lachés dans le cadre des renforcements Les hamsters ont été lachés dans trois parcelles

. ) ensemencées de blé non récolté. Les hamsters n’auront
de population (Fleitz et al., 2024). Des o ] ) .
été exposés qu’aux polluants rémanents, aucun

échantillons de poils ont été prélevés traitement n’ayant été effectué aprés les lachers. Les

avant et apres lacher en milieu naturel prélevements de poils ont été réalisés a la base du dos

. , ) avant lacher, puis une seconde fois sur la méme zone lor:
(voir méthode en encadré 3) pour acher, puis une seconde fois su eme zone lors

de recaptures 2 a 4 mois aprés le lacher. Dans chaque

analyse en spectrométrie de masse L ) L ,
y P condition, 14 prélevements de poils ont été effectués (11

ciblée, par la plateforme Plant Imaging males et 3 femelles par condition, 8 males ayant été

& Mass Spectrometry (PIMS) du CNRS prélevés avant et apres lacher). Ces prélévements ont été
, g accompagnés de prélevements de sol des parcelles
(recherche de composés spécifiques, pag P P
agricoles suivies (un en surface, et un dans des déblais a

tels que les pesticides, avec un seuil de la sortie de terriers par parcelle, soit 6 en tout). Les

détection bas). A I'heure de I'écriture de analyses ont été conduites selon les protocoles mis au

ce manuscrit, ces résultats ne sont pas point par PIMS, aprées broyage des poils et extraction des
7

composés dans du méthanol puis de I'acétate d'éthyle

disponibles. Toutefois, cette analyse a )
(Maurer et al., 2021; Villette et al., 2023).

été doublée d’une approche non ciblée,

c’'est-a-dire une analyse sans a priori du métabolome (intégralité des composés observables en
spectrométrie de masse, avec un seuil de détection haut) dont les résultats sont présentés ci-aprés.
Cette méthode permet notamment de comparer les métabolites (petites molécules de moins de 1 kDa
impliquées dans les réactions métaboliques) identifiés entre les conditions pré- et post- lacher. Cette

comparaison est présentée en Figure 34.

Au total, 345 composés ont pu étre identifiés. Parmi ceux-ci, 18 étaient seulement trouvés avant lacher,
et 7 seulement en milieu sauvage. La prévalence des 320 restants a été considérée comme variant
entre les conditions si la différence de signal était significative (test de Wilcoxon, p < 0.05) et si la
différence de concentration entre les conditions était d’au moins un facteur deux (intervalles
représentés par les limites rouges et bleues sur la Figure 35). Ceci concernait 48 composés majoritaires
pré-lacher et 19 post-lacher. L’annotation des composés a partir du signal obtenu par spectrométrie de
masse a été établie a partir de quatre bases de données (Natural Product Atlas, FoodDB, Human
Metabolome Database, LipidMaps), a des niveaux de confiance de 2 (36 annotations) et 3 (217
annotations) sur I’échelle de confiance proposée par Schymanski et al. (2014 ; signifiant que les noms
proposés sont des candidats probables ou potentiels, mais pas confirmés). Les échantillons étant
analysés de maniere ciblée en paralléle, une base de données spécifique aux polluants (telle que

Norman) n’a pas été consultée lors des analyses non ciblées. Les métabolites annotés ont été regroupés
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Figure 34 : Volcano plot répartissant les molécules observées avant et apreés lacher en fonction du ratio entre
les deux mesures (axe x) et la p-value du test de différence (Test de Wilcoxon, axe y). Les points colorés
correspondent aux points pour lesquels la différence de signal entre conditions est significative (p < 0.05) et la

différence d’abondance entre les conditions est d’au moins un facteur deux. Les points bleus correspondent aux
molécules plus abondantes avant lacher, et les points rouges apreés lacher.

par famille. Celles-ci sont représentées sur la Figure 35, échelonnées en fonction de leur coefficient de
partage médian (dans un mélange octanol/eau, mesure indicatrice de la polarité des composés, une

valeur basse correspondant a des composés polaires et une valeur haute a des composés apolaires).

Parmi les molécules plus abondantes post-lacher, seules trois ont été identifiées dans les préléevements
de sol (des phénols, qui peuvent étre issus des végétaux). La variation de métabolome mesurée dans
les poils semble donc endogée. De maniére intéressante, certains composés identifiés peuvent étre
des marqueurs du métabolisme. Les carnitines par exemple, sur-représentées au pré-lacher, sont un
facteur obligatoire de I'oxydation mitochondriale des acides gras a chaine longue (Hoppel, 2003), tandis
que les acides gras oxydés ont été davantage observés en post-lacher. De la méme maniére, les
nucléosides et dipeptides peuvent étre des métabolites du catabolisme protéique (Gurina and
Mohiuddin, 2024). La différence de métabolome entre les conditions pré- et post- lacher pourrait étre
liée au changement d’alimentation : les hamsters auraient consommé davantage de lipides et de
protéines avant lacher, fournis par les croquettes en laboratoire, puis davantage de carbohydrates dans
les parcelles de blé. Moyennant validation, I"approche métabolomique a donc le potentiel de

compléter le suivi de la condition physiologique des hamsters en milieu naturel.
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entre pré- et post- lacher. Le code couleur indique la abondantes pré-lacher.

condition dans laquelle les molécules étaient les plus

n:
abondantes. Les familles sont réparties en fonction de leur Famille de molécu:lles plus
coefficient de partage médian (octanol/eau, axe x) et de la p- abondante post-lacher.

value du test de différence pré-post lacher (Test de Wilcoxon, Famille de molécules
axey). La taille des points indique le nombre de composés de ayant varié differement
la famille observée. entre pré- et post- lacher

IV. Conclusion

Nos suivis auront permis de gagner en connaissances sur la biologie et les besoins des hamsters. Nous
avons validé que plusieurs males peuvent contribuer a une méme portée et que, dans des conditions
nutritionnelles optimales, les femelles peuvent produire jusqu’a quatre portées la méme année. En
outre, nous avons montré que les suivis de succes reproducteur en condition (semi-) naturelles peuvent
étre raffinés grace a I'analyse des températures corporelles des femelles, un précieux complément aux

analyses génétiques.

Nous avons montré que le régime alimentaire induit par les cultures a un fort effet sur le succes
reproducteur, en permettant notamment aux femelles de mieux supporter le co(t de la reproduction
et de sevrer davantage de petits, en particulier lors des seconde, troisieme et quatrieme portées le cas

échéant. Nos résultats illustrent aussi I'importance de I'enrichissement de I'alimentation des hamsters
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avec des éléments autres que les cultures elles-mémes (adventices, invertébrés, micromammiféeres).
En outre, un hébergement en mésocosme permet aux hamsters d’exprimer des comportements
naturels (terriers, stockage, choix de partenaires) et joue fortement sur I’hibernation (une part
importante d’individus n’hibernant pas). En comparaison avec les conditions de laboratoire, ces aspects

rendent les suivis en enclos particulierement pertinents et représentatifs de I'état sauvage.

Nos résultats mettent en évidence la nécessité de diversifier les sources de nourriture dans
I’environnement des hamsters sauvages. Les parcelles de monocultures actuelles sont plus grandes
que le domaine vital des hamsters et ne fournissent qu'une seule culture avec des enrichissements
réduits. Les hamsters sont ainsi susceptibles de souffrir de carences en protéines ou en d’autres
nutriments essentiels. Les cultures riches en protéines, telles que les [égumineuses fixatrices d’azote,
et I'utilisation de pratiques agroenvironnementales pour promouvoir la biodiversité sur les terres
agricoles semblent prometteuses pour éviter les carences et permettre aux hamsters de se reproduire.
Dans ce contexte, une alimentation riche en lipides semble particulierement bénéfique pour favoriser
une meilleure condition corporelle des hamsters, notamment aprées I’hibernation, et une meilleure
reproduction. Pour favoriser la consommation de lipides, la principale solution est de favoriser les

cultures oléagineuses, telles que le colza, le tournesol ou le soja.

Néanmoins, des aspects clés tels que les périodes de grainaison ou la fourniture d’un couvert de
protection contre la prédation nécessiteront d’étre pris en compte. L'adéquation de la phénologie des
cultures avec la phase de stockage des hamsters et la promotion du couvert végétal pendant la saison
active doivent donc étre favorisées. Pour assurer le recouvrement du sol par les cultures, des
associations d’especes de printemps et d’hiver, comme le soja en complément de blé, ou le pois et le

colza, semblent idéales.

A travers sa conservation, le hamster aura favorisé de nombreux débats entre écologues, agriculteurs,
conseillers agricoles, administrateurs de I’Etat, naturalistes et concessionnaires. Alors qu’elle était
longtemps considérée comme nuisible, ses impératifs biologiques portent aujourd’hui la question de
la biodiversité dans les aménagements du territoire alsacien. En milieu agricole, les itinéraires
techniques adaptés a ces besoins s’approchent des principes d’agroécologie, qui permettent de
préserver les ressources environnementales (eau, sols...) et la biodiversité dans son ensemble. A ce
titre, elles ont le potentiel de favoriser les services écosystémiques de support et de soutien, qui sont
fortement inhibés par les pratiques conventionnelles. A I’échelle de I’Alsace, |a restauration de I’habitat
du hamster commun est donc un pas vers des écosystémes agricoles plus durables, et une mitigation

de I'impact de nos activités sur I’'environnement.
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Timothée GERARD

Restauration de lI'agrosysteme de la plaine alsacienne
a travers la protection d’'une espece emblématique ;
le hamster commun

L’agriculture est un domaine de production aux forts enjeux socio-économiques, ainsi qu’environnementaux.
Les pratiques agricoles conventionnelles et I'homogénéisation des paysages agricoles jouent un réle majeur
dans le déclin actuel de la biodiversité. En Alsace, ces facteurs touchent une espéce de rongeur inféodée aux
parcelles agricoles et en danger critique d’extinction ; le Hamster commun (Cricetus cricetus). Les cultures
conventionnelles induisent des carences alimentaires chez les hamsters, réduisant fortement leur succes
reproducteur. Ainsi, les programmes de conservation aspirent a la restauration d’un habitat agricole viable,
en privilégiant des cultures favorables a I'espece. Dans cette thése, je présente des travaux visant a définir
plus précisément les besoins nutritionnels des hamsters et les cultures susceptibles d’y répondre. Pour ce
faire, nos suivis ont été conduit en laboratoire et en enclos semi-naturel, et complétés de tests agronomiques
en plein champs. Des hamsters avec un apport nutritionnel pauvre en protéines sont incapables de se
reproduire. Toutefois, dans un milieu diversifié, ceux-ci semblent capables de trouver ces nutriments ailleurs
que dans les cultures, en consommant par exemple des adventices et des invertébrés. Dans ce contexte, une
augmentation de 'apport énergétique permis par des cultures oléagineuses est extrémement bénéfique. Nos
suivis en plein champs illustrent comment diversifier I’habitat agricole et ajuster les choix des especes
cultivées pour répondre aux différents besoins des hamsters tout au long de I'lannée. Ces considérations sont
cohérentes avec les mesures d’agroécologie, qui encouragent des pratiques agricoles durables. La
conservation du hamster a ainsi le potentiel d’étre bénéfique pour I'environnement dans son ensemble.

Mots clef : Hamster d’Europe, rongeur, hibernation, reproduction, régime alimentaire, nutrition, conservation,
agriculture, cultures associées, physiologie, écologie, agroécosysteme, socio-écosysteéme.

Restauration of the Alsatian agro-ecosystem through the protection
of an emblematic farmland rodent; the common hamster

Agriculture has high socioeconomic as well as environmental impacts. Intensive farming and agricultural
landscape homogenization play a major role in the current decline of biodiversity. In Alsace, these factors
affect a critically endangered farmland rodent, the common hamster (Cricetus cricetus). Conventional
practices induce nutritional deficiencies in hamsters, greatly reducing their reproductive success. Therefore,
conservation programs aim to restore a viable agricultural habitat, encouraging crops considered favourable
to the species. In this thesis, | aim at defining more precisely the nutritional requirements of hamsters and the
crops likely to meet them. To this end, hamster monitoring was conducted in laboratory and semi-natural
conditions, and supplemented with agronomical field tests. Hamsters fed low-protein diets were unable to
reproduce. However, in a diversified environment, they were able to find these nutrients elsewhere than in
crops, by consuming weeds and invertebrates for example. In this context, a higher energy intake allowed by
oilseed crops was extremely beneficial. Our field tests illustrate how to diversify the hamster’s habitat and
adjust the crop species to meet the different hamster’s needs throughout the year. These considerations are
consistent with agroecological measures, which encourage sustainable farming practices. Thus, hamster
conservation has the potential to benefit farmland environments as a whole.

Key words: European Hamster, rodent, hibernation, reproduction, nutrition, conservation,
agriculture, co-cropping, physiology, ecology, agroecosystem, socio-ecosystem.
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