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Les déquisés

Les farceurs

et Les discrets

Des espéces avec lesquelles il a fait bon travailler, et des rencontres uniques,
exceptionnelles, qui ont marqué de sourires bien des passages en forét ...



Avertissement

Les parties de ce mémoire concernant des expérimentations réalisées au Mali,
correspondent a un travail effectué en amont des expériences de cette thése, qui devait
initialement se dérouler au niveau de situation insulaires (Nouvelle-Calédonie) et
continentales (Mali) et étudier les effets de 1’arrivée du rat noir introduit sur les faunes natives
de ces deux pays. Les évenements dramatiques qui ont frappé le Mali en 2011, ont interrompu
nos recherches envisagées dans ce pays (sur consigne du Ministere des AffaireseEteang
du Développems International I’ensemble du pays a été placé en zones oranges ou rouges).

Les expérimentations de cette thése ont donc été entierement réalisées en Nouvelle-Calédonie
mais les problématiques étant similaires, et la comparaison des deux contextes intéressante,
nous avons décidé de présenter les résultats initiaux obtenus au Mali comme un chapitre de

cette thése.
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Chapitre 1.

INTRODUCTION GENERALE ET OBJECTIFS DU
TRAVAIL DE THESE




1.1. Les invasions biologiques : role dans la crise de biodiversité, caractéristiques,
impacts

1.1.1. Réle dans la crise actuelle de biodiversité planétaire

Les extinctions d’especes sont des processus naturels, et I’étude des données fossiles
montre que la durée de vie d’une espéce est d’environ 1 million d’années chez les
mammiféres et 5 a 10 millions d’années chez les invertébrés (Lindenmayer & Burgman,
2005). Toutefois, les paléontologuesonnaissent des périodes dites d’extinctions de masses,
ou crises d’extinction, comme des périodes ou la terre perd plus des % de sa biodiversité dans
un intervalle géologique restreint (Barnosky al, 2011). Actuellement, la biodiversité
planétaire fait face a une crise que certains biologistes considerent comiiédatiiction
de masse (Barnoslet al, 2011 Ceballoset al, 2015) En effet, les taux actuels d’extinction
d’especes sont environ 1000 fois plus importants que les taux naturels, en dehors des cing
derniéres extinctions de masses (Pereira et al. 2010) et ceux prédits pour la fin du siecle

pourraert étre 10 fois supérieurs aux taux actuels (Cebalia$, 2015) (Figure 1).
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Actuellement, onestime qu’environ 10% des espéces d’oiseaux, 25% des espéces de
squamates et de mammiferes 40% des espéces d’amphibiens connues peuvent étre
considérées comme menacéé&xtinction (Vié et al, 2008 IUCN, 2014). La fragmentation
des habitats, les invasions biologiques, la croissance de la population humaine, la pollution, la
surexploitation des milieux et les changements climatiques, ont été identifi€s comme les six

principaux facteurs a I’origine de cette crise actuelle de biodiversité¢ (Milennium Ecosystem



Assesment, 2005 Kumschick et al., 2015 Ces différents facteurs n’affectent pas d’une
maniére similaire I’ensemble des écosystémes. Au niveau des écosystémes terrestres, la
modification des habitats est considérée comme laipaile cause d’extinction d’espéces au
cours des 100 derni¢res années. Bien qu’ayant des impacts plus ou moins marqués en fonction

des écosystemes, les invasions biologiques sont aujourd’hui considérées comme la seconde
cause d’érosion de la biodiversit¢ au niveau mondial, et la premiére au niveau des
écosystemes insulaires (Vitousetkal, 1997 Wilcove et d., 1998 Mooney & Cleland, 2001
Clavero & Garcia-Berthou, 2005).

1.1.2. Caractéristiques des invasions biologiques

Les invasions biologiques « naturellesqui correspondent a 1’arrivée d’une nouvelle
espéce dans un milieu sans intervention humaine, sont des phénoménes qui ont marqué
I’histoire du vivant (Ricciardi, 2007). Cependant, les introductidisspéces suite aux
déplacements humains, different sensiblement des invasions naturelles au niveau des échelles

spatiales, temporelles et de la diversité des organismes impliquésa(i’/Bble

Tableau 1. Caractéristiques des invasions « naturelles » et des invasions liées eaugniiins
humaines (d’aprés Ricciardi, 2007)

Caractéristiques Invasions « naturelles » Invasions avec intervention humaine

Fréquence des évenements de Trés faible

Trés importante
dispersion a longue distance

Nombre d’espéces transportées par Faible

o Elevé
évenement

Effets des barriéres géographiques Important Tres faible
Varia.tion dar.ms les mecanismes Faible Trés important
et voies de dispersion

Effet d’homogénéisation Régional Global
Risque d’effets potentiels

synergiques avec d’autres facteurs Faible Tres élevé

de changement global

L’influence des activités humainesur les environnements terrestres a 1’échelle mondiale
estreconnue depuis les années 1800, et rivalise aujourd’hui avec certaines grandes forces de
la nature dans son impact sur le fonctionnement des écosystemes terrestres. Selon certains
auteurs, elle caractérise une nouvelle ére de I’histoire de la terre appelée 1’« Anthropocene»
(Steffen et al, 2011) Par exemple, la fréquence actuelle des introductions d’espéces est

beaucoup plus élevée que la fréquence des invasions naturelles, calculée a partir de données



fossiles (Ricciardi, 2007). Le taux de colonisation des iles Hawaiiennes est environ 1 million
de fois plus ¢élevé actuellement (~20 espéces par an) que ce qu’il était avant les colonisations
humaines (~ 30 especes paitlion d’années) (Loopeet al, 1988). En Nouvelle Zélande, le
taux natureld’introduction de mammifeéres de 0.33espéces par million d’années est passé a

35000 espéces par million d’années avec les colonisations humaines (King, 1990). Au niveau

des zones continentales, les taux de dispersiorétablissement de mammiféres au dela de

leur aire de répartition, entre 1’ Amérique du Nord et I’Amérique du Sud, ont été 10 000 fois

plus élevés le siecle dernier que lors du « great American biotic interchange » il y a environ
2.5 Ma (Webb, 1991Long, 2003).L’augmentation de la fréquence de ces phénomeénes
d’introduction, liée a I’augmentation des échanges commerciaux et touristiques a 1’échelle
mondiale, fait des invasions biologiques une des principales caractésistigqul’ére
Anthropocene (Hulme, 2009).

Les introductions peuvent étre accidentelles, par exemple lors des transports de
marchandisesde ’arrivée de voyageurs ou des vidanges d’eau de ballast (Hulme, 2009)
D’autres espéces, comme celles utilisées pour les semences agricoles, les ornements, les
activités cynégeétiques ou halieutiques, les animaux domestiques ou les auxiliaires de contréle
biologique, sont par contre introduites délibérément (Hulme, 2009). Ces introductions,
intentionnelles ou non intentionnelles, sont a I’origine des espéces que 1’on qualifie
d’« alien » ou « non-indigénes définies par I'lUCN (2000) et Richardsort al. (2000)
comme une espéece, Sous espece ou taxon, introduit au-dela de son aire de répartition (passée
ou présente) et de dispersion potentielle (i.eddiu-de ’aire de répartition qu’elle occupe
naturellement ou qu’elle ne pourrait pas occuper sans introduction directe ou indirecte par

I’lhomme).

Le processus d’invasion d’une espéce se divise en plusieurs étapes, correspondant chacune
au franchissement de différents types de barrieres biogéographiques, écologiques ou
biologiques, et ayant donné lieu a une terminologie spécifique en fodetitétape atteinte
(Figure 2).
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Figure 2. Schéma conceptuel des différentes étapes du processus d’invasion biologique, des barriéres franchies
et de la terminologie associée (modifiée de Blackburn et al. 2011).

1.1.3. Conséquences écologiques des invasions biologiques

Les introductions créent des nouvelles combinaisons d’espéces et des interactions entre
espéces n’ayant pas d’histoire évolutive commune. Les espéces introduites créent ainsi de la
« nouveauté » écologique, des équilibres ou des déséquilibres dans les interactions biotiques,
qui sont décisifs dans le succes ou I’échec des phénomenes d’invasions (Mooney & Cleland,

2001 Heger & Trepl, 2003Cox, 2004 Verhoeveret al, 2009).

1.1.3.1. Vulnérabilité particuliére des systemes insulaires

La taille réduite et I’isolement de la plupart des iles, empéchent souvent le développement
de population de grande taille et limitent les phénoménes de dispersion fréquents 6Eonnor
al., 2000). Ainsi, les populations insulaires présentent généralement de faibles diversités
génétiques et spécifiques, ce qui les rend moins résilientes face aux changements écologiques
et environnementaux tels que ceux causés par les invasions biologiques (Frankham, 1998
Kennedyet al, 2002 Schoeneret al, 2005 Sax & Gaines, 2008). De plus, de nombreuses
espéeces insulaires présentent gnetégiec d’histoire de vie qualifiee de type « K», qui

correspond a un age de premiére reproduction tardif, un faible taux de reproduction et une



faible taille de portées ou nichées (MacArthur, 1967). Cette stratégie, adaptée a des milieux
sans humains ni prédateurs, rend ces especes particulierement vulnérables aux perturbations
environnementales rapides occasionnées par les colonisations humaines et les especes
introduites associées, particulierement les mammiferes (Blackwell,. 206bjemble de ces
différences, a la fois morphologiques et comportementales, entre populations insulaires et
continentales, sont communément regroupées sous le terme de syndrome d’insularité, lequel

affecte aussi bien les vertébrés (mammiféres, squamates, oiseaux), les arthropodes, les
mollusques et les plantes (Adler & Levins, 19®londel, 2000 Goltsmanet al, 2005
Whittaker & Fernandez-Palacios, 2Q0Rovosolov et al, 2012). Ces caractéristiques
participent & rendre les especes insulaires particulierement vulnérables aux invasions
biologiques, lesquelles sont considérées comme la principale cause de déclins ou
d’extinctions d’espéces au niveau des systémes insulaires (Atkinson, 1989 Vitousek et al,

1997 Clout & Veitch, 2002 Townset al, 2006 Reaseet al, 2007).

Ainsi, bien que les iles représentent seulement 5.3% des surfaces terrestres émetgées, 61
des extinctions récentes ont eu lieu dans ces systemes et les % sont estimées liées aux
conséquences des invasions biologiques (Teesl®y, 2015).A titre d’illustration, 90% des
extinctions récentes d’oiseaux actuellement recensées ont eu lieu sur les iles alors qu’elles
abritent moins d’1/5°™® des especes mondiales (Johnson & Stattersfield,; Fa@@dman &

Martin, 2003 Tershyet al, 2015).L’absence de prédateurs terrestres mammaliens au niveau

de la plupart des systemes insulaif@sticuliérement a 1’échelle du Pacifique, a entrainé la

perte ou I’absence de développement de comportements adaptatifs chez les especes natives

face a d’éventuelles menaces (Blackwell, 2005). En effet, le maintien de défenses anti-
prédateurs colteuses énergétiquement devient inutile et de nombreux invertébrés et especes
d’oiseaux développent du gigantisme et/ou perdent leur capacité de vol (Blumstein, 2002
Blackwell, 200% Blumstein & Daniel, 2005). Par exemple, en Nouvelle Zélande, 25 a 35%
des especes d’oiseaux n’avaient pas de capacité de vol lors de l’arrivée des premiers
colonisateurs humains (Mcnab, 1994). Les mammiferes introduits, notamment les chats harets
(Felis catu$ et certaines especes de rats (e.g. le ratRualitus rattuset le rat du Pacifique
Rattus exulansreprésentent une menace majeure pour les especes insulaires et ont été
identifiés comme une des causes principales d’extinctions locales ou globales d’especes
d’oiseaux et de squamates (Courchangt al, 2003 Townset al, 2006 Joneset al, 2008
Medinaet al, 2011 Harper & Bunbury, 2015).



1.1.3.2. Les invasions biologiques en milieu continental

A T’échelle des masses continentagléss échanges fréquents de faune entre 1’Afrique,
I’Eurasie et les Amériques au cours des derniers millions d’années, ont contribué a une
homogénéisation géographique de la distribution des différents archétypes de prédateurs (i.e.
groupes d’especes de prédateurs qui utilisent des adaptations morphologiques et
comportementales similaires pour obtenir leurs proies) (Cox & Lima, 2006). Au cours des
processus évolutifs, les espéces continentales, et notamment les proies, ont développé une
panoplie de comportements pour faire face a ces différents types de menacest éhaul
2013). L’héritage d’une telle « expérience éco-évolutive », constituerait une « résistance
biotique» face aux invasions, permettant de limiter 1’occupation du territoire et la
reproduction des espéces introduites (Elton, 198&8on & Vila, 2001 Jeschke, 2014)
Ainsi, la résistance des espéces natives continentales serait plus élevée que celle des espéces
insulaires, leur probabilité d’extinction plus faible, et un patron de faible impact des
prédateurs introduit est attendu sur les continents par rapport aux systémes insulaires
(D'Antonio & Dudley, 1995Cox & Lima, 2006 Reaseeet al, 2007).

Cependant, malgré 1’apparente capacité de résistance des espéces natives continentales,
13.8 % des invertébrés et 30.4 % des vertébrés terrestres introduits en Europe sont considérés
comme ayantin impact sur les communautés d’especes natives (Vila et al. 2010). Une étude
récente a mwntré que le nombre d’introduction d’espéces, appartenant a différents groupes
taxonomiques a considérablement augmenté dans 28 pays Européens au cSlifssiecko
(Esslet al, 2011) (figure 3).
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En Europe, frmi les vertébrés, I’introduction du vison d’Amérique (Mustela visopa par
exemple significativement réduit les populations natives de campagnol terdastiaolé
terrestrig (Macdonald & Harrington, 2003).e rat musqué@ndatra zibethicuset le chien
viverrin (Nyctereutes procyonoidesent des impacts écologiques (i.e. prédation, compétition,
transmission de maladies) dans plus de 50 sites Européens (Nehadjg201Q Vila et al,
201Q Kauhala & Kowalczyk, 2011).introduction de 1’Ibis sacré (Threskiornis aethiopicys
a également entrainé des réductions voir des déplacements d’autres especes d’oiseaux
coloniaux telles que les sternes caug€kajasseus sandvicengides hérons gardexufs
(Bubulcus ibi} ou encore les aigrettes garzettes (Kayeal, 2005 Yésou & Clergeau,
2005).Parmi les arthropodes, plusieurs espéces d’insectes telles que les thripsHrankliniella
occidentalis Heliothrips haemorrhoidalls endommagent les cultures dans plus de 38 site
Européens (Vilaet al, 2010) L’introduction de 1’écrevisse de Louisiane (Procambarus
clarkii) a entrainé I’exclusion de 1’écrevisse native a pieds blancs (Austropotamobius pallipgs
(Gherardi, 2006). Aux Etats Unis égaleméahombre d’espéces introduites, estimé a 50 000
dans les années 2QG0a cessé d’augmenter (Pimentelet al, 2000). Ces différentes espéces
introduites (. plantes, mammiféres, poissonsthropodes) sont a I’origine de hombreux
déclins d’espéces natives (Pimentel et al, 2000) A titre d’exemple, la fourmi de feu
(Solenopsis invictaintroduite a des impacts (i.e. prédation, compétition) sur les amphibiens,
les squamates, les oiseaux et certains petits mammiféres @illah 2004 Long et al,
2015).

Concernant les chats harets et les différentes espéces de rats, qui font partie des
mammiféres introduits ayant le plus d’impact au niveau des systémes insulaires (Medina et
al., 2011 Harper & Bunbury, 2015), leur présence au niveau continental entraine également
des impacts non négligeables. Aux Etats Unis par exemple, les chats harets seraient la plus
grande source de mortalitéodigine anthropique pour les oiseaux et les petits mammiferes,
causant chaque année la mortalité de plusieurs milliards d’individus (Loss et al. 2013). Le
panorama de I’impact des rongeurs, et notamment des rats du genre Rattus sur la biodiversité
des espaces continentaux est nettement moins bien étudié que leurs impacts sur les
productions agricoles (Capizet al, 2014) ou sur la santé humaine (Kosbyal, 2015 Loan
et al, 2015).

Ainsi, bien que les invasions biologiques ne représentent pas le premier facteur

d’extinction d’espéces au niveau continental, le role des espéces introduites dans le déclin et



la raréfaction desspéces natives n’est sans doute paségligeable et mérite I’attention des

scientifiques comme des organismes de conservation.

1.1.3.3.Les différents types d’impacts exerces par les especes introduites

Les especes introduites peuvent impacter la biodiversité native a différents niveaux (i.e.
eécosysteme, habitat, especes, genes) et a travers tout un panel de poassusanicre
générale, les impacts des espéces introduites peuvent (i) survenir a chaque niveau
d’organisation biotique, (ii) résulter d’interactions directes et/ou indirectes, (iii) survenir
immédiatement ou plusieurs années apres 1’introduction, (iv) persister a court ou a long terme,

(v) agir en synergie pour amplifier d’autres impacts du changement global (e.g. fragmentation

ou perte des habitats, changements climatiques), (vi) avoir des effets en cascade sur
I’ensemble de I’écosystéme concerné (O'Dowd et al, 2003 Reaseret al, 2007 Brook et al,

2008 Simberloff, 2011 Riginoset al, 2014).

Les invasions biologiques sont identifiées comme un des facteurs clés dans 54% des
extinctionsd’espéces animales connues et le seul facteur impliqué dans 20% d’entres elles
(Clavero & Garcia-Berthou, 20054 travers tout un panel d’impacts, directs ou indirects, tels
que la prédation, la compétition (par exploitation et/ou interférence), I’hybridation ou encore
la transmission de parasites ou de maladies, les espéces introduites peuvent affecter la
diversité, la richesse, la composition, I’abondance et les interactions spécifique (Reasest al,
2007). Parmi ces impacts, la prédation et la compétition sont les deux principaux processus
impliqués dans la raréfaction voir I’extinction locale ou globale d’espéces natives (Sax &
Gaines, 2008)La prédation a elle seule (31%), ou combinée a d’autres facteurs d’impacts
(67%) serait impliguée dans 98% des extinctions actuSlas& Gaines, 2008). Cependant,
I’hybridation, qui modifie la composition génétique des especes peut entrainer, notamment
pour les espéces rares, leur extinction au détriment d’un nouvel hybride (Munoz-Fuentest
al., 2007 Traceyet al, 2008 Vuillaume et al, 2015). La transmission de parasites ou de
maladies, lquelle peut persister dans I’environnement une fois les espéces introduites
éradiquées, peuvent également étre dévastatrices pour les especes natives non-immunisées
(e.g. Woodworth et al. 2005 ; Smith and Carpenter 2006 ; Bertolino et al. 2008 ; Wyatt et al.
2008). Certaines espéces introduites, comme les rats (et notamment le rat noir) et les chats
haret, sont deux groupes de mammiféres introduits qui ont des effets particulierement néfastes

sur les especes nativen combinant différents processus d’impact tels que la prédation, la



compétition, I’hybridation, la transmission de maladie, les processus d’altération écologiques
et les changements comportementaux (Medinal, 2013). Dans la suite de ce travail, nous
nous somme intéressés seulement aux deux principaux impliqués dans la raréfaction ou

I’extinction d’espéces natives : la prédation et la compétition (Sax et Gaines 2008).

1.1.3.3.1. Prédation

La prédation exercée par un prédateur introduit sur une proie native est le principal facteur
impliqué dans les extinctions d’espéces nativeS et celui qui adgu le plus d’attention dans le
cadre de 1’étude des impacts associés aux espéces invasives (Sax & Gaines, 2008)
L’extinction de plus de 200 espéces de cichlidés natifs du Lac Victoria suite a la prédation
exercée par la perche du Nil introduitees niloticu} et celle de 15 especes et sous-especes
d’oiseaux forestiers de 1I’ile de Guam suite a I’introduction du Boiga irregularis sont deux des
exemples les plusrdppants d’impact d’un prédateur introduit (Lockwood et al, 2007
Pringle, 2011). Un grand nombre de taxons allant des invertébrés aux mammiféres en passant
par les amphibiens peuvent impacter d’une maniére considérable les taxons natifs a travers la
prédation. Par exemple, la fourmi de f&olkenopsis inviclaintroduite aux Etats Unis réduit
le succes reproductede I’alligator d’Amérique (Alligator mississippiens)set du crocodile
Américain Crocodylus acutuspar prédation sur les jeunes a I’éclosion (Somaweereet al,
2013). Lintroduction du crapaud buffle (Rhinella marind en Australie réduit le succes
reproducteur du guépier aetrciel (Merops ornatupa travers la prédation des ceufs ou des
jeunes oisillons (Boland, 2004). En Australie également, la prédation par le renard roux
(Vulpes vulpeset les chats haret&.(catug introduits, serait la principale cause d’extinction
de mammiferes natifs (Woinarskit al, 2015). Au niveau mondial et particulierement au
niveau des systemes insulaires, la petite mangouste Indidenseétegavanicug, les chats
harets et 3 especes de rats (le rat Rattus rattusle surmulotRattus norvegicyset le rat du
PacifigueRattus exulanssont connus pour étre des prédateurs particulierement envahissants
pouvant entrainer 1’extinction de différentes espéces d’oiseaux, de squamates ou de petits
mammiféres (Courchamgt al, 2003 Blackburnet al, 2004 Fukamiet al, 2006 Townset
al., 2006 Hays & Conant, 2007Joneset al, 2008 Medinaet al, 2011 Nogaleset al, 2013).
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1.1.3.3.2. Compétition

La compétition interspécifique, est souvent percue comme une force modélisant la
composition spécifique et la taille des communautés naturelles. La compétition pour une
ressource peut s’effectuer par exploitation, ou par interférence (Schoener, 1983). La
compétition par exploitation, correspond a [’utilisation par un conspécifique ou un
hétérospécifique, d’une ressource commune, généralement limitée. Les consommateurs
s’affectent donc seulement au travers de la réduction de 1’abondance des ressources. La
compétition par interférence, impliqgue des interactions négatives directes dans lesquelles
chaque compétiteur réduit la capacité de l’autre a exploiter la ressource quelque sSoit
I’abondance de celle-ci (Amarasekare, 2Q0Ruijns & Piersma, 2014). Ces deux types de
compétition sont d’autres processus d’impacts des espéces introduiteS qui peuvent entrainer
le déplacement ou la réduction des populations de compétiteurs natifs (Gurevitch & Padilla,
2004 Reaseet al, 2007 Dohertyet al, 2015). Contrairement a la prédation, la compétition a
elle seule ne semble pas avéti¢ a 1’origine d’extinction d’espéces natives, mais couplée a
d’autres facteurs d’impacts, elle est impliquée dans 18% des extinctions actuelles (Sax &
Gaines, 2008)La compétition peut s’exercer entre des taxons distants phylogénétiquements,
et ainsi des oiseaux frugivores ou insectivores peuvent souffrir de compétition pour les
ressources dans des zones ou le rat noir a été introduit (8hadls2014). Cependant, les
exemples les plus nombreux concernent la compétition entre différentes especes de la méme
famille ou du méme genre. En Australie et aux Galapagos, la compétition par interférence
avec le rat noir introduit entraine des réductions et des déplacements de populations de
rongeurs natifs Rattus fuscipeset Nesoryzomys swarthirespectivement) (Harris &
Macdonald, 2007Stokeset al, 2009) A I’échelle du Pacifique, la supériorité compétitive
pour les ressources du gecko des maisblesn{dactylus frenatysintroduit a entrainé des
régressions du gecko natifgpidodactylus lugubr)s(Petren & Case, 1996). En Europe, le
vison d’Amerique (Mustela visohintroduit, induit des déplacements de population de visons
d’Europe (Mustela lutreola (Sidorovich & MacDonald, 2001 Au travers de la compétition
pour les ressources, 1’écureuil gris Nord Américain (Sciurus carolinens)sa entrainé le
déplacement des populatiod&cureuils roux Sciurus vulgariy de la plupart des foréts
mixtes et feuillus de Grande Bretagne (Bertolgtoal, 2008). En Espagne, la tortue de
Floride (Trachemys scripta eleganitroduite exclut les tortues natives de leurs habitats
optimaux (Sangt al, 2008).
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Au niveau mondial, les introductions de fougnmvasives sont souvent a 1’origine de
déplacements, de déclins voire d’extinctions locales d’espéces de fourmis natives (Wittman,
2014).D’une maniére générale, la capacité des fourmis invasives a dominer les milieux dans
lesquels elles sont introduites) y exercant une pression de prédation et de compétition sur
une large gammael’espéces natives (i.c. fourmis natives, autres invertébrés, vertébrés)
pouvant mener a I’altération de certaines fonctions écosystémiques, en font des menaces
majeures pour la biodiversité native des zones ou elles sont introduites (Hdlalay2002
Lach & Hooper-Bui, 2010).

Suite aux impacts avéres des invasions biologiques, aux niveaux insulaire et continental, et
a la variété des facteurs d’impacts observés, identifier les mécanismes gouvernant le succes,
les échecs dts niveaux d’impacts des introductions, a été un des objectifs de 1’écologie des
invasions des dernieres années (Setulal, 2013). De nombreuses hypotheses ont été
évoquées (Inderjiet al., 2005). Celle de la naiveté des proies ou « prey naiveté hypothesis
(Cox & Lima, 2006) semble étre une des principales expliquant le succes et les impacts des
especes invasives, particulierement au niveau des écosystémes insulaires ou ceux-ci semblent

plus importants qu’en milieu continental.

1.2. La naiveté : concept, différents types, différents niveaux

En 1958, Elton est I'un des premiers a attirer 1’attention des écologistes sur I’impact des
espéces introduites dans les nouveaux environnements. Diamond et Case p{ii986)
Simberloff (1995) suggérent que ces impacts pourraient étre largement liés a la naiveté des
especes indigenes visvis des espéces introduites, qu’ils définissent comme le degré
d’expérience de la communauté native avec des especes fonctionnellement similaires aux
espéces introduites. Plus tard émeesg®hcept de naiveté des proies, défini comme 1’absence
de défense anfirédateur efficace en raison d’un manque d’histoire évolutive avec un
archétype de prédateur donné (Cox & Lima, 2006). La prédation est une des plus grandes
forces qui fagonne le comportement des proies, leur reproduction, leur utilisation de I’espace
et des ressources (Lima & Dill, 1990ima & Bednekoff, 1999 Mitchell & Lima, 2002
Fuelling & Halle, 2004). Ainsil’essentiel de la littérature disponible sur la naiveté des
espéeces face a des changements environnementaux porte sur les relations entre prédateurs
introduits et proies natives. Cependant, la naidéiée espéce peut apparaitre dans toute

nouvelle interaction antagoniste (Heaverer al, 2014). Ainsi, le concept de naiveté
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compétitive est apparu récemment pour décrire les relations entre compétiteur natif et
compétiteur introduit (Harringtoret al, 2009a Harrington et al, 2009b). Les théories
évolutives tendent a préditgie les espéces natives qui ne s’éteignent pas rapidement apres

I’arrivée d’un nouveau prédateur, ne peuvent pas rester éternellement naives, et subissent une

pression importante pour apprenete’adapter a la nouvelle menace (Cox, 2004 Strausset

al., 2006). Ainsi, bien que la naiveté aie longtemps été considérée comme un caractere fixe,
les études récentes montrent que ce caractére serait beaucoup plus complexe, que différents
types et différents niveaux pourmai étre distingués, en fonction notamment de 1’histoire

évolutive des especes natives (Cox & Lima, 2@@éthey & Banks, 2014).

1.2.1. Différents types de naiveté

Les comportements anitédateurs, résultent d’une interaction entre les prédispositions
génétiques et I’expérience ontogénétique des individus (Curio 1993). C’est ainsi que 1’on
distingue deux types de naiveté relatifs notamment au téfapsence d’exposition aux
prédateurs : la naiveté ontogénétique, et la naiveté évolutive (Cox & Lima, 2006). La naiveté
ontogénétique, résulte de I’absence d’exposition d’un individu & un prédateur durant son
existence (e.g. Coss and Owings, 1978 ; Kortet and Hedrick, 2004). De tels individus, naifs
ontogénétiguement, possedent souvent une partie innée de défenses anti-prédateurs, et des
comportements anti-prédateurs efficaces peuvent étre rapidement ré-établis apres une période
d’exposition a un prédateur (Bergeret al, 2001) A I’inverse, la naiveté évolutive, résulte
d’une absence d’exposition d’une espece proie a un archétype de prédateur sur des temps
évolutifs (Cox & Lima, 2006). Les tentativesi¥ducation » de ce type d’espéces naives par
rapport aux prédateurs ont eu un succes tres limité (Moktealn 1996 McLeanet al, 1999
Griffin et al, 2001). La capacité a reconnaitre un prédateur aurait donc une base
principalement génétique pour les individus naifs ontogénétiquement (Riechert & Hedrick,
1990) et serait plutdt basée sutapprentissage pour les individus naifs « évolutivement
(Conover, 1987). La naiveté ontogénétique est souvent étudiée sur des individus élevés en
captivité (Coss & Owings, 197&ortet & Hedrick, 2004 Roucoet al, 2011), ou sur des
individus prélevés dans des zones ou les prédateurs ont été éliminés durant plusieurs
générations (Bergeet d., 2001) A l’inverse, la naiveté évolutive est étudiée sur des
populations qui ont évolué en abseniCarchétype de prédateurs parfois pendant plusieurs
millions d’années (Bergeret al, 2007 Rodl et al, 2007).
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1.2.2. Différents niveaux de naiveté

L’attention des scientifiques sur les aspects évolutifs des invasions biologiquea
augmenté durant la derniére décennie (Hanfling & Kollman, 2082, 2002 Faconet al,
2006 Hufbauer & Torchin, 2007 Sax et al, 2007) en s’attachant aux conséquences
évolutives des invasions, i.e. les réponses évolutives des espéeces aux invasions (Cox, 2004
Straus<et al, 2004 Strayer et al, 2006 Carlssoret al, 2009) L’impossibilité théorique pour
les proies de rester éternellement naives face a la présence d’un nouveau prédateur signifie
qu’elles doivent, aprés suffisamment d’expérience et de temps de contact avec le nouveau
prédateur, perdre progressivement leur naivétéa implique d’une part, la perception du
risque associ¢ aux prédateurs introduits, et d’autre part, le développement de comportements
adaptatifs (Banks & Dickman, 2007). Banks & Dickman (2007) sont les premiers a proposer
une hiérarchisation de la naiveté dans le but d’aider a cibler les actions de gestion et de
prédire la variabilité des impacts des espéces introduites et envahissantes. lls proposent 3
différents niveaux de naiveté, lesquels sont repris par Carthey & Banks (2Qdi4gn

proposent un#'® (Tableau 2).

Tableau 2. Les différents niveaux de naiveté actuellement identifiés selon Banks & DigRO@r) et Carthey
& Banks (2014). Les effets létaux correspondent & la mortalité directe ipdwita prédation. Les effets sub-
létaux correspondent aux co(ts (i.e. stress, échecs reprodudifirsltés d’accés aux ressources alimentaires)
induits par la perception du risque de prédation et le développement des coraptetenti-prédateurs.

Niveau 1 Niveau 2 Niveau 3 Niveau 4
* Aucune reconnaissance| * Reconnaissance du risqug * Reconnaissance du risqu¢ * Reconnaissance du risqu
durisque
« Aucun comportement | « Comportements anti- » Comportements anti- » Comportements anti-
anti-prédateurs prédateurs inappropriés prédateurs appropriés maid prédateurs appropriés maig
insuffisants pour faire face | sur-attributiond’efforts a
au risque cette réponse
(Blackwell 2005) (Karl & Best 1982;
MaCdonald & Harrington (Bankset al.2000; Berger | (Creel& Christianson 2008
2003 et al.2007)
Effets [étaux + + H Effets|étaux + + | Effets létaux + 4 Effets |étaux +
Effets sub-létaux - - { Effets sub-létaux + + | Effets sub-létaux ++ | Effets sub-létaux ++ 4

Augmentation de la méfiance vis-a-vis des prédateurs
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Cette classification correspond globalement a une augmentation de la vigilance des proies,
qui s’accroit avec le degré d’expérience et le temps de coexistence avec le nouveau prédateur.
Chaque niveau correspond également a une évolution des codts liés a la prédation (i.e. effets
létaux) et ceux liés au développement d’un comportement anti-prédateur (i.e. effets sub-
l1étaux). L’étendue a laquelle cette hypothése de multiples niveaux de naiveté peut s’appliquer
aux différents types d’interactions antagonistes (e.g. compétition, herbivorie) a recu peu
d’attention (Carthey & Banks, 2014).

Le niveau 1 de naiveté est considéré par Carthey & Banks (2014) comme le « worst case
scenario », puisque les proies ne développent aucune reconnaissance du risque et subissent
donc une pression de prédation et un taux de mortalité particulierement élevés. Comme un
nombre toujoursroissant d’espéces sont introduites au niveau mondial, et que la plupart des
espeéces introduites sont difficiles a éradiquer, comprendre les facteurs qui contribuent a ce
premier niveau de naiveté, et au « progres » des especes natives (i.e. développement de
comportement adaptatifs) face aux nouvelles menaces, devient primordial pour établir des
zones prioritaires de conservation, des priorités de gestion (e.g. éradication, contrdle) face aux
ennemis les plus déléteres, ou encore pour déterminer les especes natives les plus menacées et

limiter leur vulnérabilité (e.g. améliorer leurs capacités de défenses).

1.2.3. Espéce native, naiveté, « indigénisation »

Malgré D’intérét suscité actuellement pour la biologie des invasions et les impacts
écologiques desspéces introduites, la question de la définition précise d’une espéce native a
été encore peu explorée. Crees & Turvey (2015) notamment proposent donc un cadre
conceptuel permettant de définir différents statmtSonction de la date d’introduction de
I’espece, et du role del’homme dans lesprocessus d’introduction, de dispersion ou de
recolonisation (Tableau;3Figure 4. Dans ce cadreil est considéré que 1’¢re historique
récente débute a partir de 1500 apres J-C, ceefjéiie plutot 1’histoire Européenne et qui

serait a ajuster pour la situation dans le Pacifique.
Dans les différents chapitres de cette these, les especes que nous qualifierons de denatives »

sont au sens de Crees & Turvey (20Fx contre, les espéces qualifiées d’« introduites»

incluent I’archéofaune et la néofaune, au sens de Crees & Turvey (2015).
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Tableau 3. Définitions proposées pour le statut des espéces (modifié de Creagv&yT(2015). L’ére
historique récente débute a partir de 1500 apres J-C.

Statut Définition
Native Présence continue depuis le pléistocéne supérieur, ou (re)colonisation
naturelle durant I'Holocéne

Archéo-faune Introduite avant I'ére historique récente avec aucun statut natif similaire
précédemment connu dans la région d’introduction (e.g. le dingo, Canis
lupus dingo en Australie ; le lapin Oryctolagus cuniculus en Grande
Bretagne ; le rat du Pacifique, Rattus exulans dans les fles du Pacifique)

Native récente Propagation, sans influence humaine directe, durant |'ere historique
récente (e.g. tourterelle Turque, Streptopelia decaocto en Europe)

Neofauna
(non-native)

 G—

Néo-faune (non-  Introduite par l'intermédiaire des humains au cours de I'ere historique
native) récente
PLEISTOCENE HOLOCENE 1500 aprés J-C  PRESENT
SUPERIEUR . \ .
< 1 1 1 i
< : ; >, Native
i 1 I
& ol 1 Archeofaune
\ | i | 1
I
1 €<— > Native récente
I
1
I
I

Figure 4. Différents statuts des especesfeinction de leur date d’introduction et du role de ’homme dans les
processus d’introduction, de dispersion ou de recolonisation. Les fleches noires correspandedntroductions
naturelles. Les fleches grises correspondent aux introductions induites pamkEad(i.e. transport) (modifiée
de Crees & Turvey (201p)

La présence d’espéces trés anciennement introduites, telles que définies par Crees &
Turvey (2015)xcomme I’archéofaune, ont donné lieu au débat concernant 1’ « indigénisation»
possible des espéces introduites (Carthey & Banks, 2012). A partir de combien de temps
d’exposition avec les especes natives une espece introduite peut elle perdre sa nouveauté ?

D’aprés Carthey & Banks (2012)es dates arbitraires pour délimiter une espéce native d’une

espéce introduite ne sont pas scientifiquement fondées. Le seul critére objectif proposé
aujourd’hui pour décider si une espéce introduite est suffisamment « intégrée » a son nouvel
environnement pour étre considérée « native », serait la perte de naiveté des espéces natives,
et donc la reconnaissance et la réponse efficace (et calibrée) a la menace génésce pa
ennemis introduits (e.g. prédateurs, compétiteurs, parasites, herbivores) (Carthey & Banks,
2012).
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Dans ce mémoire deéhése, nous qualifierons d’« ennemi» 1’ensemble des espéces
introduites (i.e. prédateurs, compétiteurs, agresseurs) pouvant avoir un impact sur les espéeces
natives étudiées. D’une maniére générale, chaque nouvelle association d’espéces « ennemi-
native » peut donner lieu a un niveau initial de naiveté, qui va dépendre de la similitude du
nouvel ennemi avec les ennemis déja présents (Carthey & Banks, 2012). Ces similitudes
peuvent étre phylogénétiques (Ricciardi & Atkinson, 2004), fonctionnelles (Carthey & Banks,
2014) ou liées a des indices sensoriels (e.g. odeurs similaires) éNalje1994).

1.2.4. Etude de la naiveté des especes

1.2.4.1. Systemes de reconnaissance /flexibilité comportementale

Les systemes de reconnaissance inter-individuelles, impliqués dans un grand nombre de
comportements (e.g. évaluation de I’appartenance a un groupe, identification parentale,
identification d’une proie ou d’un prédateur, attraction des conspécifiques, choix du
partenaire, sélection d’habitat) font partie intégrante de la biologie des espéces (Payneet al,

2004). Ainsi, pour reconnaitre un prédateur, les proies percoivent un indice (e.g. sonore,
visuel, olfactif) produit par ce prédateur, et le confrontent avec un modéle de reconnaissance
interne quirésulte de 1’évolution et de I’expérience ontogénétique de la proie (Shermaret al,

1997 Payneet al, 2004) Le degré de correspondance entre I’indice percu et le modéle de
reconnaissance interne, détermine si la reconnaissance va avoir lieu (Liebert & Starks, 2004
Mateo, 2004 Starks, 2004). Dans le contexte des invasions biologiques, le degré de
correspondance entre 1’indice du prédateur introduit et le mod¢le interne de reconnaissance de

la proie est largement déterminé par la « nouveauté » du prédateur introduit par rapport aux
prédateurs natifs. Plus la nouveauté est importante, plus la probabilité de naiveté (absence de
reconnaissance ou de réponse adaptative) de la proie envers ce risque est élevéegRayne
2004).D’apres cette théorie, la probabilité de naiveté des espeéces natives ayant évolué en

absence de prédateurs natifs pourrait étre particulierement élevée.

La flexibilité comportementale, définie comme la capacité d’un individu a modifier son
comportement en développant des réponses nouvelles face a un stimulus nouveau, ou en
altérant des réponses existantes face a un stimulus familier (ShettleworthR&gg@r &

Laland, 2002)pourrait également influencer la perte de naiveté des espéces natives.
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Les indices que les individusdilisent pour reconnaitre leurs ennemis peuvent étre de types
sensoriels (e.g. visuels, olfactifs, acoustiques), comportementaux (e.g. technique de chasse du
prédateur) ou des indices d’habitat (e.g. type d’habitat, intensité lumineuse) (Carthey &

Banks, 2014). Tous les prédateurs émettent des indices sensoriels et de nombreuses
expériences qui ont testé la reconnaissance des prédateurs par leurs proies (le plus souvent
avec une histoire de coexistence partagéeutilisé des indices chimiques (e.g. odeurs) (Kats

& Dill, 1998), des indices acoustiquds t al, 2011a) ou visuels (e.g. prédateurs empaillés,
peluches, photos) (Maloney & Mclean, 199enet al, 200Q Li et al, 2011a) et moins
couramment exposé les proies a des prédateurs vivants (Coss & OwingsViagdBan &

Pitcher, 1987Heeziket al, 1999).

1.2.4.2 Reconnaissance des indices chimio-sensoriels

Les indices chimio-sensoriels représentante source importante d’informations
puisqu’ils traduisent la présence des prédateurs ou leur passage récent (Headet al, 2002). Au
niveau des interactions entre prédateurs natifs et proies natives, plusieurs études ont mis en
évidence une reconnaissance de 1’odeur des prédateurs par les proies et le développement de
comportements adaptatifs suite a la perception de ce risque (Lima & Dilt, Ka&0& Dill,
1998 Lima, 1998 Brown et al, 1999 Brown et al, 200% Clinchy et al, 2013). Par exemple,
apprendre a éviter des zones ou I’odeur d’un prédateur est présente permet de limiter la
probabilité de rencontres potentiellement létales (Lima & Dill 199@).détection d’un
compétiteur a travers des indices chimiques permet aux individus d’éviter des rencontres
agressives et potentiellement colteuses (Gosling & Mckay, 1990). Ainsi, la co-évolution entre
especes nativesitrainerait 1’évitement des indices odorants des prédateurs ou compétiteurs
(et donc le développement d’une réponse anti-prédateur ewwompétiteur appropriée),

puisqu’ils fournissent un indice fiable de risque.

L’étude de la reconnaissance d’un nouvel ennemi dans les interactions entre espéces
natives et introduites a par contre été beaucoup moins explorée. Les espéces natives peuvent
avoir évolué en utilisant des indices de perception du risque différents de ceux émis par les
nouveaux prédateurs ou compétiteurs introduits, et ainsi étre naives face au risque induit par
ces nouveaux ennemis (Carthey & Banks, 2014). Cette absence de reconnaissance peut
intervenir dans chaque relation antagoniste, chez chaque modéle biologique et a la fois pour

les especes natives (i.e. qui doivent faire face a des nouvelles menaces) et les espéces
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introduites (i.e. qui arrivent dans un milieu nouveau ou des menaces inconnues peuvent étre
présentes). Les rares études disponibles ont testé la naiveté au niveau terrestre ou aquatique,
pour des proies natives prédateurs introduits (Polo-Caw al, 201Q Cruz et al, 2013),

pour des proies introduites prédateurs natifs (Barriet al, 201Q Li et al, 2011b), pour des
prédateurs natifgs proies introduites (Phillips & Shine, 2008ebbet al, 2008),0u pour des
compétiteurs introduitys compétiteurs natif§Harrington et al, 2009a Harrington et al,

2009h Stokeset al, 2012 Heaveneret al, 2014). Dans le contexte actuel de la crise
mondiale debiodiversité, en particulier liée a I’impact des espéces introduites, cette

thématique de recherche a donc encore été peu explorée a ce jour.

1.2.4.3. Différentes réponses observées

Les différentes études conduites ont mis en évidence deux types de réponses: (i) une
absence de reconnaissance des prédateurs introduits (i.e. la naiveté des espéces natives)
(Dickman, 1993Banks, 1998Bankset al, 2003) ou au contraire (ii) une reconnaissance du
risque de prédation (i.e. absence ou perte de naiveté) (Russell & BanksMa0@%t al,
201Q Anson & Dickman, 2013Cruzet al, 2013).

1.2.4.3.1. Importance de la similitude avec les ennemis déja présents

Une des hypothéses avancées pour expliquer la perte de naiveté (i.e. reconnaissance et
réponses adaptatives a un stimulus d’un nouveau prédateur en absence d’histoire évolutive
commune) est la similarité (phylogénétique ou phénotypique) entre 1I’espéce introduite et les
ennemis déja présents (Epp & Gabor, 20R8hageet al, 2009). Un archétype est défini
comme un groupe d’especes qui occupent une méme niche écologique et qui montrent des
traits morphologiques et comportementaux similaloesju’elles interagissent avec d’autres
espéces (Cox & Lima 2006 ; Saul & Jeschke 2015). La similarité entre deux arcimétyfses
et introduits peut se traduire par une odeur commune qui pourrait permettre aux espéeces
natives de reconnaitre un nouvel ennemi (Ndteal, 1994). Cette similarité odorante
potentielle a donné lieu a la « common constituent hypothedsckman & Doncaster,
1984)selon laquelle la présence d’un indice olfactif universel chez les carnivores (i.e. lié aux
métabolites de digestion) pourrait entrainer un mécanisme de reconnaissaggce in
génétiquement fixé chez les espéeces proies, leur permettant de détecter des prédateurs avec

lesqued elles n’ont pas d’expérience préalable (i.e. inconnus) (Sundermanret al, 2008).

19



Cependant, ces hypothéses semblent pouvoir s’appliquer seulement entre des especes de

rangs taxonomiques relativement proches (e.g. de la méme famille) (Tableau 4).

Tableau 4.Exemples d’études dans lesquelles les ennemis testés sont regroupés, ou différenciés, en fonction de

la similarité de leurs archétypes.

Archétypes

Espeéces s Raison(s) avancée(s) Références
similaires
Prédateurs placentaires Divgrgence ancienne; gggrSio et el 20107 Russe
vs prédateurs non T‘rallts comportementaux
marsupiaux différents;
___________________________________________________________ Odeurs differentes
Felins (e.g. lion (Panthera oui Odeurs similaires Boag & MIthkiewicz
leo), chat (Feliscatus)) 1994; Barrio etal. 2010
D|ng9 (Canis /upys dingo) Proximité phylogénétique Carthey & Banks 2012
vs chien domestique oui trés importante
(Canis lupus familiaris) .
Canins Ol e Cox&Llima2006
Poisson bijou Africain
(Hemlchror?ws oui Rehage et al. 2009
letourneuxi) vs
Centrarchidae natifs
Serpent brun arboricole
(Boiga irregu/aris) VS oul Engbring & Fritts 1988

autres serpents

La simple présence de prédateurs, quelque soit les archétypes concernés, peut également

représenter un facteur important pour le maintien de comportements anti-prédateurs

fonctionnels (Blumstein, 2002). En effet, des populations ayant évolué en absence de

prédateurs pourraient avoir perdu les différents composants d’un comportement anti-

prédateurs (i.e. reconnaissance, réponse) et les « précurseurs » nécessaires au développement

d’une réaction de défense (Griffin et al, 2000). Cependant, certains comportements anti-

prédateurs semblent étre «expérience-dépendants» (e.g. reconnaissance olfauivereou

des prédateurs, distance d’initiation de fuite) et peuvent étre perdus aprés seulement une

génération d’isolation (i.e. absence de prédateur) mais redéveloppés rapidement suite a une

réexposition aux prédateurs (Blumstein, 2002t al, 2014).
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1.2.4.3.2. Individus ayanto-évolué avec des prédateurs natifs

L’expérience « €co-évolutive » acquise pour faire face aux différentes menaces
rencontrées lors d’une coévolution en présence de prédateur et de compétiteur, peut influencer
le niveau de naiveté d’une espéce native face a des nouveaux ennemis (Saul et al. 2013). Une
perte de naiveté a été observée chez des especes natives apres quelques dizaines d’années,
voir 100, 150 ans de coexistence avec 1’espece introduite, suggérant qu'une longue période de
coexistence avec unotiveau prédateur n’est pas un pré-requis pour la détection d’une
nouvelle menace (Russell & Banks, 208iudgens & Garcelon, 201 Anson & Dickman,
2013 Cruzet al, 2013). En effet, des changements évolutifs peuvent se produire rapidement
lorsque la sélection naturelle est forte (Nueeal, 2014 Stuartet al, 2014).

1.2.4.3.3. Individus ayant évolué en absence de prédateurs

Tres peu d’études se sont intéressées a la naiveté d’espéces insulaires ayant évoluées en
totale absence de prédateurs mammaliens pendant plusieurs millions d’années. Une étude a
testé la réponse de deux populations de Miro rubisBletrgica australi, passereau
endémique de Nouvelle Zélande (i.e. étant au contact de prédateurs mammaliens seulement
depuis 1000 ans pour le rat du Pacifique, ou 120 ans pour les autres prédateurs) exposées a
une hermineNlustela erminepempaillée (Maloney & Mclean, 1999)’hermine, introduite
depuis 100 ans en Nouvelle Zélande, est présente sur 1’1le du Sud mais encore absente de
Motuara (petite ile au Nord de I’ile du Sud) ou la deuxiéme population de passereaux a été
étudiée. Cette étude a montré que les individus de la population non exposée (i.e. supposés
naifs) ne reconnaissent pas I’hermine comme une menace tandis que les individus de 1’ile
principale percoivent un risque et y répondent de maniére appropriée. Les tentatives
d’entrainement (i.e. présentation d’une hermine empaillée mobile accompagnée d’un miro
mort et de cris d’alarme de conspécifiques ou d’une autre espece de passereau) des individus
non-exposeés induisent eiréponse des le deuxieéme jour d’exposition, suggérant une capacité
d’apprentissage et de reconnaissance rapide d’une menace lorsque celle-Ci est accompagnée
de signaux de danger. Rodl et al. (2007) et Berger et al. (2007) ont étudié le comportement de
fuite et la physiologie des iguanes marins des Galapagos, qui n’ont pas subi de pression de
prédation par des mammiféres pendant les 15 derniers millions d’années avant ’arrivée des
chats et des chiens il y a environ 150 ans. Ces études montrent que les iguanes exposés aux

prédateurs introduits présentent une plasticité physique et comportementale (i.e. augmentation
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de la corticostérone et de la distance de fuite) en réponse a une simulation de I’approche d’un

prédateur (i.e. approche humaine) que ne présepts les individus qui n’ont pas été

exposeés a ces prédateurs. Cependant, cette distance de fuite est significativement plus élevée
chez les individus naifs a la suite de leur premiére capture. Ces études montrent que quelques
centaines d’années de coexistence avec des prédateurs introduits, peuvent parfois permettre
aux espéces natives de percevoir un risque et de développer des réponses adaptatives. Elles
montrent également que des individus naifs (i.e. non exposés aux prédateurs) peuvent parfois
montrerdes capacités d’apprentissage rapide lorsque la menace est accompagnée d’un signal

de stress ou de danger. Cette réponse a déja été observée lors des conditionnements classiques
d’apprentissage, dans lesquels 1’association d’un événement stressant (e.g. cri d’alarme) a la

présence ou a un indice de présence d’un prédateur (e.g. odeur, photographie), améliore ou

permet le développement d’une réponse anti-prédateur chez des proies captives ou menacees
(McLean et al. 1999 ; McLean et al. 2000 ; Griffin et al. 2000).

1.2.4.4. Facteurs impliqués dans les réponses observées

1.2.4.4.1. Intensité de la menace

Le développement d’un comportement adaptatif face a une menace se fait généralement au
détriment d’activités favorables a la valeur sélective (i.e. fitness) des individus telles que
I’alimentation ou la reproduction. Il est donc probable qu’un tel comportement ne soit
développé et sélectionné que si les bénéfices sont supérieurs aux colts biologiques ou
métaboliques engendrés (Blumstein & Daniel, 2006yd et al, 2009). Les espéces natives
doivent ainsi apprendre a discriminer les indices qui nécessitent le développement de
comportements adaptatifs. Plusieurs études ont montré que des proies, exposées ou non-
exposées a des prédateurs natifs ou introduits, étaient capables de faire une discrimination
entre les indices olfactifs des prédateurs et les indices olfactifs ne représentant pas ée menac
(i.e. eau de cologne; herbivores) (Bramétyal, 200Q Van Damme & Quick, 20QIMonclus
et al, 2005).Peu d’études par contre, ont testé la réponse d’espéces natives en fonction de
différentes intensités de menaces (e.g. risque de prédation plus ou moins important en
fonction de la densité des prédateurs ou leur spécificité alimentaire par exemple) (Stapley,
2003 Rodl et d., 2007 Lloyd et al, 2009 Davis & Gabor, 2015). Ces études ont montré que
des 8peces proies sont capables d’adapter et de prioriser leur comportement anti-prédateur en

fonction de I’intensité de la menace. A notre connaissance, seuls Rodl et al. (2007) ont
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comparé la réponse de populations en fonction de leur exposition aux prédateurs introduits
(i.e. pas d’exposition, risque de prédation intermédiaire, risque de prédation important). Cette

¢tude montre un gradient de réponse face au risque allant d’une absence de réponse pour les
populations naives, a des réponses trés marquées pour les populations les plus exposées.
Ainsi, le niveau de risque de prédation semble influencer les réponses adaptatives des proies.
A notre connaissance, cela n’a pas été testé pour d’autres relations antagonistes telles que la

compétition.

1.2.4.4.2Date d’introduction / durée de coexistence

Si apres suffisamment d’expérience, les espéces natives sont parfois capables de perdre
progressivement leur naiveté, la durée de coexistence entre espece introduite et espece native
pourrait étre un élément important dans cette perte progressive de naiveté. t€etoate
chez une espéce de squamates aux Etats Qomloporus undulatiischez laquelle les
comportements adaptatifs face aux attaques de la fourmis deStdendpsis invicha
introduite augmentent avec le temps depuis l'invasion (i.e. comparaison de sites envahis
depuis 23, 54 et 68 ans) (Langkilde, 2009)une maniére contre-intuitive, d’autres études
sur des populations de gambusi€atbusia holbrookiet grenouilles Felophylax perezi
non-exposées (i.e. supposées naives) ou récemment exposées a des prédateurs introduits,
développent des réponses anti-prédateur différentes ou plus prononcées que les populations
exposeées depuis de plus longues périodes (Reattade 2009 Nuneset al, 2014). Plusieurs
hypothéses ont été avancées pour expliquer ces répongesddection d’indices
d’évenements de prédation (e.g. résultant de la digestion d’un conspécifique), réponse innée
ou généralisée aux signaux de prédation, similarité avec les archétypes déja pAissnts].
les études sont raresEbffrent pas de cmsensus sur I’importance du temps de coexistence
entre une espéce introduite et une espece native pour le développement de comportements

adaptatifs.

1.2.4.4.3. Origine de la menace

A notre connaissance, la réponse d’espéces natives terrestres a des stimuli (e.g. indices
olfactifs, sonores, visuels) provenant d’ennemis non encore introduits dans leur aire de
répartition n’a pas été testée. Cependant, une étude aux Etats Unisi@ntré qu’une espéce de

poisson Gambusia geiseyistrictement endémique de certaines rivieres du Texas ne reconnait
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pas les signaux chimiques ou visuels, et ne développe pas de comportement anti-prédateur
face a un prédateuF@ndulus grandis non encore introduit dans son aire de répartition
(Blake et al., 2015). Ce prédateur présentant des caractéristiques physiques et
comportementales différentes des prédateurs nati& deiserj cette étude souligne que ces

proies ne sont pas prédisposées a éviter un prédateur introduit d’un archétype différent de

celui de leurs prédateurs natifs (Blaké al, 2015). Les systemes aquatiques peuvent
représenter des contextes favorables pour tester la réptsgéces natives non encore
exposeées a des ennemis déja introduits dans certaines zones de leur aire de répartition. Ainsi,
Chivers et al. (2001) et Kiesecker & Blaustein (1997) ont comparé la réponse de populations
de deux espéces d’amphibiens (Hyla regilla et Rana aurora Nord Américains, exposés ou
non-exposés au OuaouardRafa catesbeianaprédateur introduit dans certaines zones de

leur aire de répartition. Contrairement aux populations exposées a ce prédateur, les
populations norexposées ne montrent pas d’évitement ni d’altération de leur comportement

face aux indices chimiques de ce prédateur (Kiesecker & Blaustein, Ca®#&rs et al,
2001).Les fronts d’invasions progressifs des fourmis introduites peuvent également permettre

de comparer la réponse d’espéces natives exposéesS OU hon-encore exposées a une nouvelle
menace présente dans certaines zones de leur aire de répartition. Ainsi, aux Etats Unis,
deslézards §. undulatusnon exposés aux fourmis de feu introduitgsl¢nopsis inviclane
présentent pas les adaptations comportementales (i.e. fuite, « body twitching ») leur
permettant de limiter leur vulnérabilité face a cette menace inconnue (Langkilde, 2010). Une
étude sur un passereau endémique de Nouvelle Zélande, montre que des populations exposées
depuis plus d’un siécle a I’hermine (Mustela erminep percoivent ce prédateur comme une
menace et répondent d’une manicre appropriée, tandis que les mémes proies naives (i.e.

jamais exposées) ne reconnaissent pas ce prédateur comme une menace (Maloney & Mclean,
1995). Ces études montrent que les populations non-exposées a un prédateur, ne semblent pas
présenter d’adaptations comportementales permettant de limiter I’impact d’un prédateur

inconnu potentiel.

Comme le soulignent les éléments précédents, (i) les espéces introduites peuvent
occasionner tout un panel d’impacts au niveau de la biodiversité insulaire ou continentale, (ii)
la naiveté joue un rble primordial dans les interactions entre especes introduites et natives,
(i) de nombreuses lacunes persistent, quant a la compréhension des mécanismes gouvernants

I’absence, la perte ou le maintien de la naiveté (et ainsi le succes ou les échecs des invasions).
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Au niveau continental par exemple, il persiste un important paradoxe entre 1’absence
théorique de naiveté des espeéces natives (puisque I’isolation persistante requise pour
I’apparition de la naiveté n’est généralement pas présente) (Cox & Lima, 2006) et les impacts
avérés des especes introduites. D’une manicre générale, les études de la naiveté entre especes
introduites et natives ont mis en évidence que certains facteurs (i.e. expériences « €co-
évolutive » des espéces nativesirée de coexistence avec 1’espéce introduite ; similarité des
archétypes entre ’espéce introduite et les ennemis déja présents ; intensité de la menace)
pourraient jouer un réle dans la reconnaissance et le développement de réponses adaptatives
face a une nouvelle menace. Cependant, la rareté des études et le caractere hautement
« contexte-dépendant » des invasions biologiguaspas permis d’établir de réel consensus
quant a I’importance de ces différents facteurs. Etudier la réponse d’especes natives a des
prédateurs ou compétiteurs non encore introduits (i.e. représentant une menace inconnue) et
appartenant a des archétypes identiques ou nouveaux par rapport aux ennemis natifs, est
comme évoqué ci-dessus une piste encore extrémement peu étudiée qui pourrait fournir des
¢clairages pertinents quand aux mécanismes d’impactS d’une espece introduite et les facteurs

a I’origine des différents niveaux de naivete.

De plus, les études sur la naiveté des especes se sont souvent intéressées a des couples
d’espéces « proies-prédateurs » au niveau aquatique (e.g. Kiesecker et Blaustein, 1997
Nunes et al., 2014 ; Blake et al., 2015 ; Polo-Cavia et al., 2010) ou au niveau terrestre entre
différentes espeéces de mammiferes (e.g. Barrio et al., 2010 ; Mella et al., 2010 ; Cruz et al.,
2013). En effetles théories prédisent que la flexibilité comportementale (i.e. capacité d’un
individu a modifier son comportement) serait favorisée chez les espéeces ou les clades qui
exploitent une importante diversité de ressources alimentaires, qui ont des structures sociales
complexes ou évoluent dans des environnements avec des ressources hautemasibles
(Reader, 2003)Ces caractéristiques’étant pas associées aux vertébrés ectothermes, la
flexibilité comportementale et la naiveté des squamaias été que récemment étudiées
(Berger et al, 2007 Leal & Powell, 2012 Bezzinaet al, 2014 Brock et al, 2015).
Contrairement aux idées recues, les squamates semblent dans certains cas capables de
percevoir un risque et de développer des comportements adaptatifs, afin de limiter les
interactions compétitives potentiellement couteuses ou leur risque de prédation (Downes,
2002 Bergeret al, 2007 Placyk & Burghardt, 2031Cisterneet al, 2014 Li et al, 2014
Stuart et al, 2014). D’autres études montrent une absence de réponse ou des réponses

inadaptées ou insuffisantes face aux prédateurs auxquels les squamates sont sonfronté
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(Cisterneet al, 2014 Steinberget al, 2014). Ainsi, les résultats de ces rares études, soulevent
la nécessité de mieux comprendre la capacité des squamates a développer des comportements
adaptatifs face a des nouvelles menaces, puisqu’ils représentent un groupe largement menaceé

par les invasions biologiques (Bonnaetdhl, 2011 Medinaet al, 2011).

En ce qui concerne les oiseaux, la capacité de differentes especes de passereaux a
percevoir un risque de prédation et a développer une réponse adaptative lorsqu’ils sont
exposés a des odeurs de prédateurs natifs semble contrastée @adla®07 Amo et al,
2008 Roth et al, 2008 Amo et al, 2011). A notre connaissance, la naiveté a été étudiee
seulement chez deux passereaux endémiques de Nouvelle Zélande, le Xénique grimpeur
Acanthisitta chloriset le Miro rubisolePetroica australis Cette étude montre que ces deux
passereaux, qui ont évolué pendant plusieurs miliéssnées en absence de prédateurs
mammaliens, ne modifient pas leur comportement de nidification lorsque 1’odeur d’un
prédateur introduit (i.e. le rat noir) est présente (Stanbury & Briskie, 2015). Une autre étude,
sur des mésanges charbonni@ar(ls majoy considérées naives puisqu’élevées en captivité,
montre que ces derniérégtent 1’odeur d’un prédateur (le furet Mustela furd dans leur choix
de perchoirs (Amoet al, 2011). Ainsi, nous sommes face a un manque crucial de
connaissance de la capacité¢ de ce groupe taxonomique a faire face a 1’arrivée potentielle de
nouveaux prédateurs. Cela est particulierement vrai pour les oiseaux marins, chez lesquels les
capacités de perception d’un risque et le développement de comportements adaptatifs n’ont
encore jamais été testés, malgré leur importante vulnérabilité face aux invasions biologiques
(Townset al, 2006 Joneset al, 2008 Medinaet al, 2011).

En plus du panel relativement restreint de groupes biologiques étudiés, la naiveté a
principalement été explorée au niveau des relations « proies-prédat€wsier d’autres
types d’interactions tels que la compétition, et donc les mécanismes impliqués dans la naiveté
compétitive (Heavenest al, 2014) semble également primordial dans le cadre général d’une

meilleure compréhension des impacts liés aux invasions biologiques.

1.3. Problématique et plan de la thése

Ce travail de thése s’inscrit dans le cadre d’une meilleure compréhension des facteurs
influengant en particulier le niveau 1 de nai@te absence de reconnaissance d’un risque et
de réponses appropriées), selon Carthey & Banks (2014). Ainsi, nous avorestegi@dités

de reconnaissance et le développement de comportements addptapifses natives en
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milieux continental et insulaire, respectivement au Mali et en Nouvelle-Calédonie. Ces
expériences ont été réaliséas différents modeéles biologiques d’espéces natives (i.e.
squamates principalement, mais également mammiferes et oiseaux) et au niveau
d’interactions de type « prédateur introdestproies natives » et « compétiteur ou agresseur
introduit vs espéce native ». Enfin, nous avons étudigaiveté d’espéces natives face a des
especes non encore introduites dans leur aire de répartition, ou introduites depuis plusieurs

dizaines, centaines ou milliers d’années.

Pour toutes ces recherches, nous avons ¢tudié le role de I’odeur des prédateurs ou des
compétiteurs introduits, dans la perception du risque ekéveloppement d’une réponse
adaptative chez trois « typesl’espéces natives : des espéces natives « informées » (i.e. qui
vivent au contact des prédateurs ou compétiteurs testées) (cf. chapitres 3 a 7), des espéces
natives « non-informées » (i.e. qui ne vivent pas au contact des ennemis testés (especes
introduites encore absentes au niveau des sites de captures)) (cf. chapitres 3 et 6), et des
especes natives « naives » (i.e. qui ne vivent pas au contact des ennemis testées (i.e. especes
non encore introduites dans leur aire de répartition)) (cf. chapitlee$ odeurs (i.e. urine,
feces, odeur globale, exsudats toxiques) imprégnées sur des papiers absorbants, ont été
utilisées dans trois types de protocoles (i.e. piégeage, sélection de refuge, comportement de
fuite en labyrinthe Y) ayant pour point commun de tester le compaitel’évitement de ces
différentes odeurs (cf. chapitres 3 & 5, 7). Pour un seul des volets de ces travaux, nous avons
¢tudié la réponse d’espéces natives suite a la confrontation directe avec des agresseurs
introduits (i.e. fourmis invasives) (cf. chapitre 6), dans un protocole permettant la fuite de

I’espece native et donc 1’arrét du contact avec ces agresseurs.

Ces différents volets ont été abordés de la maniére suivante :

Chapitre 3 : Comme évoqué précédemment, le rat noir occasionne de lourds dommages
aux faunes insulaires des fles ibta été introduit (Jonest al, 2008 Shielset al, 2014
Harper & Bunbury, 2015). En tant que prédateur et compétiteur introduit, il est par exemple a
I’origine de déplacements ou d’extinction de petits mammiféres insulaires natifs (Courchamp
et al, 2003 Harris, 2009). A notre connaissance, aucundeétla été réalisée au niveau
continental pour évaluer les impacgis rat noir, et d’une maniére générale des rongeurs
introduits sur les faunes nativdsarrivée du rat noir au Mali depuis plus d’un siécle, semble

s’accompagner d’une régression progressive de différentes especes de rongeur natifs. Afin
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d’évaluer le rble possible de la naiveté dans ces régressions observées, nous avons testé si
deux espéces de rongeurs natives étaient capables de développer des réponses
comportementales adaptatives face aux odeurs du rat noir. Nous avons testé cela via deux
approches expérimentales complémentaires, une sur le terrain et une en laboratoire. La
présence de ces espéces dans des zones envahies ou non encore envahies par le rat noir, nous
a permis de tester I’importance de la coexistence et de I’expérience dans la perception du

risque et le développement de comportements adaptatifs. Les réponses aux odeurs du rat noir

ont été comparées aux réponses a des odeurs de prédateurs indigenes de la région.

Chapitre 4 : Le contexte géographique et 1’histoire géologique de la Nouvelle-Calédonie,
a permis I’évolution d’une herpétofaune trés originale caractérisée par un endémisme
exceptionnel. Labsence initiale de prédateurs mammaliens et la pression actuelle exercée par
les différents prédateurs et compétiteurs introduits, offraient un contexte favorable pour
¢étudier la naiveté d’espéces insulaires ayant évoluées en absence de prédateurs mammaliens
pendant plusieurs milliers d’années. Nous avons donc testé les capacités de perception du
risque et de développement de réponses adaptatives chez deux especes de squamates
endémiques de Nouvelle-Calédonie. Adit¢valuer I’importance de la date d’introduction et
de l’intensité de la menace dans I’éventuelle perte de naiveté, nous avons exposé ces
squamates a des signaux traduisant une intensité de menace variable (prédgateurs
agresseupset provenant d’espéces avec des dates d’introduction plus ou moins anciennes

(dizainesvs centaineysmilliers d’années).

Chapitre 5 : Les nombreux échanges aériens ou maritimes entre la Nouvelle-Calédonie et
les archipels voisins tels que 1’Australie, 1’Asie et Fiji, rendent ce hotspot de biodiversité
particulierement propicea I’arrivée de nouvelles espéces. La présence d’« ennemis»
introduits depuis quelques centaines voir milliers d’années, pourrait permettre aux espéces
natives d’acquérir de I’expérience pour faire face a ’arrivée de nouvelles menaces (Saul et
al., 2013). Cette expérieng®urrait étre d’autant plus utile, si les espéces ont développé des
capacités de perception du risque face a des archétypes similaires aux potentielles nouvelles
menaces (Epp & Gabor, 200Rehageet al, 2009). Nous avons donc testé la naiveté des
deux mémes especes de squamates endémiques néo-calédoniens, face adieqQideess
non encore introduites en Nouvelle-Calédonie, mais qui appartiennent respectivement a des
archétypes se rapprochant d’« ennemis » introduits déja présents (le chat haret et la rainette

dorée,Litoria aured). Les deux especes invasives testées, introduites sur de nombreuses iles
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du Pacifique, ont déja été interceggé@ leur arrivée en Nouvelle-Calédonie et ont ainsi une

forte probabilitéd’introduction.

Chapitre 6: Le choix des indices de menace utilisés dans les études de la naiveté est
primordial pour I’observation de potentielles réponses adaptatives (Carthey & Banks, 2014).
Nous avons donc tesié réponse d’une des deux espéces de squamates endémiques a la
confrontation directes en laboratoire avec deux agresseurs (i.e. fourmis invasives) dont les
effets des odeurs ont été testés dans le chapilr&vblution des squamates dans des zones
envahies ou non envahies par des agresseurs introduits, et les confrontations expérimentales
directes et successives a ces agresseurs, sont deux parametres qui influencent le
développement de réponses adaptatives (Langkilde, 2010). Nous avons donc étudié la réponse
de squamates issus de populations vivant ou ne vivant pas au contact des fourmis invasives

testés, et effectué des confrontations expérimentales directes pendant 6 journées consécutives.

Chapitre 7 : Un important paradoxe existe entre I’importante vulnérabilité des oiseaux
marins face aux prédateurs introduits (et particulierement aux rats) (Ebwhs2006 Jones
et al, 2008) et les cas de coexistence a long terme (i.e. plusieurs centaines voir milliers
d’années) entre oiseaux marins et rats introduits, recensés sur plusieurs iles du monde (Catry
et al, 2007 Quillfeldt et al, 2008 Ruffino et al, 2009). En Nouvelle-Calédonie, le rat noir
est présent depuis environ 150 ans sur des ilots ou se forment d’importantes colonies de puffin
du Pacifique Puffinus pacificusen période de reproduction. La derniére partie de cette thése,
présente les résultats d’une expérimentation préliminaire visant a tester les capacités de
perception d’un risque et le développement de comportements adaptatifs chez les puffins du

Pacifique face aux odeurs du rat noir.
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Chapitre 2.

ELEMENTS METHODOLOGIQUES
GENERAUX : SITES D’ETUDES, CONTEXTES
ECOLOGIQUES, ESPECES NATIVES ET
INTRODUITES TESTEES

(a) Parc provincial de la Riviére Bleue, Nouvelle-Calédobiél( De Meringo); (b) puffin du Pacifiqueuffinus
pacificus(© F. Baudat); (c) Tlot Kuumo (lle des Pins, Nouvelle-Calédoriep\( Gérard); (d) Scinque commun
de litiere Caledoniscincus autrocaledoniqug®© IMBE); (e)pi¢ge Kalani tendu au dessus d’une piste
d’Arvicanthissp. (© Ag'Atteynine et Sicard, B.); (frvicanthis ansorgef© IRD/J.-J. Lemasson)
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2.1. Mali
2.1.1. Situation géographique

Le Mali, d’une surface d’un peu plus 1 240 000 krf, est le deuxiéme état le plus vaste

d’Afrique de I’Ouest, frontalier avec 7 autres pays dont 5 pays cétiers (Figurg 5

Cume-Besst V2

Guanes-Battag

Figure 5: Localisation du Mali au niveau mondial et a I’échelle de 1’ Afrique de 1’Ouest

Ce pays est traversé par deux grands fleuves, le Sénégal et le Niger et la plus grande partie
de la population vit en zone rurale. La vallée du Niger est largement cultivée et présente des
zones de marécages autour des nombreux bras du fleuve. Le gradient d’aridité croissant du
Sud vers le Nord, contraint la répartition des especes et notamment celles de certains rongeurs

plus ou moins inféodés aux milieux humides et cultivés (Sietaat, 2004).
2.1.2. Especes natives étudiées dans le cadre des expérimentations comportementales
Cette étude a été réalisée sur deux especes de rongeurs natives soudano-sahéliennes

genre ArvicanthisArvicanthis niloticugE. Geoffroy 1803) efrvicanthis ansorgei(Thomas
1910) (Figure 6).
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Figure 6. Photos des deux espéces de rongeatises étudiées. Photo de gauéineicanthis niloticus photo de
droite Arvicanthis ansorgei

En Afrique de 1’Ouest, ces deux especes jumelles (indiscernables morphologiquement,
mais différentes par leur cytogénétique) sont trouvées en sympatrie uniguement au Mali, dans
la partie sud du fleuve Niger et au niveau de son delta intérieur (Voloetay2002). Par
contre, ces deux espéces différent dans leur réponse aux conditions d’aridité (Sicardet al,
2004).A. ansorgese trouve préférentiellement dans les zones les plus humides et sa présence
diminue lorsque I’aridité augmente. A I’inverse, les densités d’A. ansorgeaugmentent avec le
gradient latitudinal d’aridité (Sicardet al, 2004). Ainsi, bien que le&. ansorgeisoient plus
adaptés a I’aridité, les plaines inondables sont des zones humides favorables pour ces deux
espéces (Sicard & Papillon, 199&icard et al, 2004), qui pourraient les occuper
préférentiellement et se déplacer vers les habitats plus arides seulement les années a forte
pluviosité (Poulet & Poupon, 1978).

La famille Arvicanthis est la seule famille de rongeurs subsahariens pour laquelle des
patrons d’activités diurnes sont observés. Ainsi, les deux espéces d’Arvicanthisde cette étude
sont plutdt diurnes, et cette tendance est plus marquée ch&z ridsticus (Challetet al,
2002 Ramanathaet al, 2008 Granjon & Duplantier, 2009).

Ces deux especes sont grégaires, vivent en colonies et aménagent des réseaux complexes
de pistes reliant de nombreuses zones refuges (i.e. nids de paille a méme le sol et terriers
profonds) pour fuir leur prédateurs (Granjon & Duplantier, 2009). Comme les autres rongeurs
natifs, ces deux espéces ont de nombreux prédateurs dont plusieurs petits mammiféres (e.g.
chats haretd-elis catus ChacalsCanis aureus Ratels Mellivora capensis (Granjon &
Duplantier, 2009)L’introduction du rat noirRattus rattusau Mali, vient ajouter une pression
supplémentaire (i.e. prédation probable et compétition) sur ces deux especes de rongeurs

natives.
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2.1.3. Espece invasive testéde rat noir Rattus rattus

Le rat noir Rattus rattus(Linnaeus, 1758a commené a s’étendre de la péninsule
indienne dont il est natif, il y a environ 10 000 ans (Musser & Carleton, 2005). Introduit pour
la premiére fois en Europe il y a environ 2500 ans, il s’y est répandu au travers des transports
routiers et maritimes, et les populationsRlerattussur ce continent sont longtemps restées
confinées aux zones urbaines et aux ports de commerce (Audouin-Rouzeau & Vigne, 1994
Audouin-Rouzeau & Vigne, 199Aplin et al, 2003) C’est ainsi qu’il arrive en Afrique de
I’Ouest au cours du 1% siécle, avec les premiers navigateurs Portugais (Rosevear, 1969).
Arrivé dans les principaux ports d’Afrique de 1’Ouest (Saint Louis puis Dakar) au Sénégal, il
reste confiné aux zones cotieres jusqu’au développement des transports commerciaux sur les
deux principales riviéres du pays au cours di"ét du 18™ siécle (Sinou, 1981) puis des
transports routiers autour des années 1930 (Duplaattar 1991). Son extension a travers le
Sénégal, ou dans les autres pays cotiers et frontaliers duKakchy et al, 2013), aurait
permis son introduction au cours®I8ou du 1§™ siécle dans ce pays plus enclavé, mais

aucune étude n’a encore été réalisée sur I’histoire de I’invasion de ce rongeur au Mali.

A notre connaissance, les impacts de ce rongeur au niveau de la faune native des zones
continentales ou il a été introduit n’ont encore jamais ét¢ étudiés. Cependant, ses impacts au
niveau des faunes insulaires des iles ou il a été introduit, y compris sur les petits mammiféeres
natifs (Burbidge & Manly, 2002Harris & Macdonald, 2007Wyatt et al, 2008 Harris,
2009), laisse supposer gue son introduction au Mali ne soit pas sans conséquences pour la
faune native et notamment les différentes espéces de rongeurs, dont les deux especes

d’Arvicanthisque nous avons étueig
2.1.4.Un cas d’insularité écologique

Le gradient d’aridité présent au Mali, limite la distribution du rat noir aux zones humides
et cultivées. Comme évoqué précédemment, ces zones sont largement fréquentées par les
especes indigénes en raison d’une abondance de nourriture et de conditions plus favorables
lorsque I’aridité environnante augmente (Sicard & Papillon, 198i@ardet al, 2004). Ainsi,
les cultures sahéliennes poueraireprésenter un cas d’insularité écologique au niveau des
interactions entre les différentes espéces de rongeurs natives et le rat noir introduit. Ce

contexte particulier offrait 1’occasion d’étudier les effets des odeurs du rat noir sur le
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comportement de deux espéces de rongeurs natives dans uméonsitliinsularité

continentale (cf. chapitre 3).

2.2. Nouvelle-Calédonie

2.2.1. Situation géographique

La Nouvelle-Calédonie est un archipel francais du Pacifique Sud, situé a 2000 km du Nord
de la Nouvelle Zélande et a 1500 km de la cbte Est australienne (Figure 7). Il comprend une
grande fle principale (Grande Terre) de 15 977, lentourée de nombreuses petites iles et
récifs tels quel’ile des Pins et les iles Loyauté (Lifou, Maré, Ouvéa, Tiga) (Figure 7).
L’altitude de ces iles est treés variable allant de quelques meétres pour certains ilots a plus de

1600 métres pour les plus hauts massifs de la Grande Terre (Boavallp2012).

(b)
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Figure 7. (a) Carte de localisation de la Nouvelle-Calédonie dans le Pacifique ; (b) désagsrnttipales fles et
récifs de cet archipel

2.2.2. Histoire géologique

Cet archipel correspond a une ancienne marge active du Gondwana qui a eu une histoire
géologique tout a fait particuliére (Cluzed al., 2012). La 1 phase, du Crétacé moyen a

I’Eocéne inférieur (-120 a -50 Ma) est marquée par une zone de subduction de la marge
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orientale du Gondwana. Vers -83 Ma, un fragment continental australien se détache et forme
le noyau ancien de lidouvelle-Calédonie(Neall & Trewick, 2008). Ce noyau ancien subit
ensuite trois événements géologiques successifs majeurs qui vont influencer 1’évolution des

biotes Néo-Calédoniendurant cette longue période tectonique, la dislocation de I’Est
Gondwanien donne naissance a plusieurs fragments de croute continentale (laLod# de
Howe, la ride de Norfolk dtarc des Loyauté) et au moins 3 principaux bassins dont le bassin
Néo-Calédonien et le bassin des Loyauté) (Pelletier,;208udrizot & Vendé-Leclerc, 2012)
(Figure 8).

300 km b

PACIFIC
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Emerged
land

I:D:I:m Lagoon
Loyalty 4
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+ 1500
3000
>4000 A

Figure 8. Morphologie et structures principales du domaine péri-Calédonien (Pelletier, 2007)

Au cours du Paléocene (-65 Ma a -55 Ma), ce noyau néo-calédonien anceren
subduction et subi une longue immersion en eau profonde (Pelletier, @Tizot &
Vendé-Leclerc, 2012). La sédimentation marine (i.e. calcaire a globigérine) et la formation de

chert nor a grain fin (‘phtanites’, un type de roche fagonnée a haute pression) attestent de
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cette submersion en profondeur du globe (Pelletier,;2@@udrizot & Vendé-Leclerc, 2012).

Durant I’Eocéne (-55 a-34 Ma), ce noyau ancien tectoniquement actif entre en collision avec
I’Arc des Loyauté. L’obduction produite a ce moment 1a place une couche de lithosphére
océanique (ou nappe ophiolitique) riche en unités mafiques et ultramafiques, sur ce noyau
ancien encore submergeé. La ré-émergence de la Nouvelle-Calédonie se produit durant une
phase d’extension lithosphérique, et clle ré&-émerge donc avec une couverture de roche
ultramafique lithosphérique (Cluzet al, 20021 Pelletier, 2007 Maurizot & Vendeé-Leclerc,

2012).

Dans la période précédent la ré-émergence de la Nouvelle-Calédbniges iles
pourraient avoir existé sur les rides de Norfolk larc des Loyauté mais sans aucune
continuité avec la Nouvelle-Calédonie (Meffed al, 2006 Maurizot & Vendé-Leclerc,
2012). Les plus petites Tles tedigue les iles Loyauté émergent beaucoup plus tard, vers 3.7 et
2 Ma, a la suite respectivement de volcanisme et flexion lithosphérique (utadisl974)

Ces événements géologiques successifs ont eu d’importantes conséquences sur la biodiversité

et les écosystemes de la Nouvelle-Calédonie.

2.2.3. Impact de cette histoire géologique sur la biodiversité

La submersion totale pendant plus de 20 Ma rend diffitikgothése d’une survie locale
d’étres vivants Gondwanien (Murienneet al., 2005 Grandcolaset al., 2008 Nattier et al.,
2011 Cruaudet al., 2012 Pillon, 2012). En outre, la couverture de roches ultramafiques
lithosphériques présente sur la plupart de la surface a donné naissance a une vaste zone de
sols métalliféres. Bien que sujets a plusieurs cycles d’érosion, ils restent trés importants dans
le sud de I'ile. Etant pauvres en nutriments et riches en métaux (principalement nickel et
cuivre), ce sont des substrats hautement stressants pour de nombreux organismes et cela
pourrat avoir fortement contraint I’évolution biotique (Grandcolaset al.,2008). Enfinil n’y
a pas de preuves clair@$échanges directs avec la Nouvelle Zélande mais seulement la
possibilité d’un tremplin de dispersion aprés I’émersion durant 1’Oligocéne, puisqu’une partie
de la ride Norfolk était en dessous du niveau de la mer (D@t 1974 Smith et al,
2007 Maurizot & Vendé-Leclerc, 2012).
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2.2.4. Un hotspot de biodiversité

Une des patrticularités de la Nouvelle-Calédonie est son exceptionnelle richesse spécifique
et ses importants taux d’endémisme que ce soit au niveau de la faune comme de la flore
(Myers et al., 200Q Grandcolaset al., 2008 Wulff et al., 2013). Au niveau de la faune,
I’absence initiale de prédateurs mammaliens, la dysharmonie dans la colonisation et la
combinaison de reliefs, sols et climats ont permis a de nombreuses espéces de se diversifier et
d’occuper progressivement les niches vacantes (Lososet al.,1998 Gillespie, 2004 Nattier et
al., 2013). Une des principales originalités de cette ile provient de son herpétofaune terrestre.
En effet, les exemples les plus remarquables de radiations sont celles des Scincidae et
Geckonidae, qui ont donné lieu a une exceptionnelle diversité écologique. Actuellement,
I’herpétofaune terrestre décrite enNouvelle-Calédonie compte 108 espéces. Parmi ces
espéces, on retrouve 63 espéces de Scincidae (scinques), avec 61 espéces endémiques,
réparties en 16 genres dont 12 endémiques et 42 especes de Diplodactylidae et Gekkonidae
(geckos), avec 36 endémiques, réparties en 13 genres dont 8 endémiques. On retrouve
également 1 espéce de Boidae autochtone (boa du Pacifique), uniguement présent aux fles
Loyauté et 2 espéces de Typhlopidae (serpents aveugles) dont 1 espéce est endémique des
Loyauté et l'autre introduite. Cette herpétofaune est donc caractérisée par un taux
d’endémisme exceptionnel de 90.7% (98 espéces endémiques parmi les 108 espéces décrites)
(Bauer et Sadlier, 2000; Wright, 2000; Sadlier et Bauer, 2002 a, b, c; Sadlie2004 a, b;
Baueret al.,2006 a, b; Sadliezt al.,2006 a, b ; Bauest al.,2008; Baueet al.,2009; Sadlier
et al.,2009 a, b; Bauest al.,2012 a, b; Sadliest al.,2012; Sadlieet al.,2013; Sadlieet al.,
2014 a, b, ¢, d ; Jourda al, 2014) (Figure 9).

Selon les criteres des listes rouges de I’'TUCN (Whitaker, 2011), complétés par les récents
travaux de description taxonomique (Bauer et al., 2012 a, b ; Sadlier et al., 2012 ; Sadlier et
al., 2013 ; Sadlier et al., 2014 a, b, c, d), 66 des 108 especes décrites sont considérées en
danger d’extinction, dont 22 espéces en danger critique d’extinction (CR), 22 en danger (EN)

et 14 vulnérables (VU) (Annexe 1 et 2).
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Figure 9. Illustration de I’exceptionnelle diversité de 1’herpétofaune Néo-Calédonienne. (aRhacodactylus
auriculatus; (b) Correlophus ciliatus (c) Rhacodactylus sarasinorum (d) Rhacodactylus
leachianus (e) Celastiscincus euryotis(f) Phoboscincus garnieri (g) Phoboscincus bocourti (h)
Caledoniscincus orestes

Aujourd’hui, la Nouvelle-Calédonie fait partie des 35 hotspots de biodiversité
(Mittermeier et al., 2011 Williams et al., 2011) en raison de ses richesses spécifiques, ses
taux d’endémisme importants, mais également du fait des problématiques de conservation
soulevées par I’exploitation du nickel et1’exploitation forestiére (Jaffreet al.,1998 Myers et
al., 2000), des menaces liées aux espéces introduites (Gargeinahyl996 Jourdanret al.,

2001, Beauvaiset al.,2006 Pascalet al.,2008) ou encore des conséquences du changement

climatique (Collinset al.,2010).

L’une des principales menaces qui pese sur cette biodiversité, et notamment sur
I’herpétofaune, suite aux deux vagues de colonisation humaines (i.e. colonisation
Austronésienne il y a 3000 ans ; colonisation Européenne #li sifcle)est arrivée et
I’établissement de différentes especes exotiques (animaux, plantes) (Beatnais2006).

Parmi elles, les vertébrés, qu’ils soient prédateurs, compétiteurs, herbivores, représentent une
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menace majeure pour la biodiversité Néo-Calédonienne (Raslal2006). Actuellement, le
nombre d’espéces de vertébrés introduites en Nouvelle-Calédonie est estimé a 42, dont 12
sont listées par I'ISSG (Invasive Species Specialists Group) parmi les pires especes
envahissantes au niveau mondial (Loeteal., 2001, Pascalet al., 2006). Ainsi, depuis
I’arrivée des premiers hommes dans 1’archipel, au moins 18 espéces de vertébrés (dont 16
endémiques) ont disparet 14 deces 18 especes ont dispatepuis I’arrivée des Européens

(4 espéces de squamatasl0 espéces d’oiseaux) (Balouet & Olson, 1989Pascalet al,

2006). La dégradation des habitats, la surexploitation des ressources et les impacts des
especes introduites seraient les principaux facteurs a 1’origine de ces extinctions locales ou
globales pour les especes endémiques qui ont disparu (Balouet & Olson, P&28%let al,

2006).

Au niveau des iles de la planete, et du Pacifique en particulier, de nombreuses études
montrentqu’au cours des 500 dernic¢res années, les chats harets et les différentes espéces de
rats seraient les deux principaux agents d’extinctions de vertébrés actuellement répertaié
(Atkinson, 1989 Townset al., 2006 Aguirre-Munozet al.,2008 Joneset al.,2008 Medina
et al.,2011 Medinaet al.,2013). En Nouvelle-Calédonie, le rat du PacifigRat{us exulans
a été introduit par les premiers colonisateurs austronéstiéess chats harets et le rat noir ont
été introduits par les Européens (Pasetlal., 2006). En plus de ces 3 especes de
mammiféres I’introduction de plusieurs espéces de fourmis envahissantes constitue une
menace supplémentaire a la faune native exceptionnelle de cet archipel (&buad&2001
Jourdan & Mille, 2006Wetterer, 2007).

2.2.5. Especes natives étudiées dans le cadre des expérimentations comportementales

2.2.5.1. Les squamates

Les deux espéces de squamates endémiques étudidesle cadre d’une série
d’expérimentations décrite dans les chapitres suivants, sont une espéce de scinques, le scinque
commun de litiere@aledoniscincus austrocaledonigiet une espéce de gecko, le bavayia a

bandes claireBavayia septuiclav)sFigure 10).
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Figure 10. (a) Scinque commun de litiereCéledoniscincus austrocaledonigugh) Gecko a bandes claires
(Bavayia septuiclavjs

Les C. austrocaledonicusont une espéce de scinques diugyez abondante que 1’on
retrouve dans les litieres des habitats forestiers et des foréts ouvertes de la cote Ouest de la
Grande Terre. LeB. septuiclavisont une espece de gecko nocturne assez abondante dans les

foréts humides du sud de la Grande Terre (Bauer & Sadlier, 2000).

Ces deux especes ont été chemgn raison (i) de leur vulnérabilité face a différentes
espéeces introduites (cf. 2.6.) (ii) de leur abondatwegpielle permet d’obtenir des lots
d’individus conséquents pour les expériences, (iii) de leur présence dans des milieux envahis
par différentes espéces introduites, et ainsi de leur probabilité a avoir développé des
comportements adaptatifs que nous cherchons a étivdide(leurs différences taxonomiques
et biologiques (e.g. espéce diunsespéce nocturne), lesquelles influencent leurs interactions

avec les espéces introduites et potentiellement leurs réponses adaptatives.

2.2.5.2. Les puffins du Pacifique

La Nouvelle€alédonie abrite probablement I’une des plus importantes colonies mondiales

de puffins du Pacifique (Benoit & Bretagnolle, 2002) (Figure 11).

Figure 11. Puffin du pacifique Ruffinus pacificus
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La présence de cette espece en Nouvelle-Calédonie, seulement durant la période de
reproduction, s’étale chaque année du mois d’octobre au mois de juin. Cette espéce qui niche
au sol, forme durant cette période des colonies au niveau de plusieurs zones sableuses de bord
de mer. Plusieurs colonies sont répertoriées au niveau de la Grande Terre, et notamment de la
presqu’ile de Pindai (Province Nord) ou 12000 a 14000 couples ont été dénombrés en début
de période de reproduction en 2005, en faisant ainsi la colonie la plus importante de la Grande
Terre (Spaggiari & Barré, 2005). Cependant, la plupart des colonies se retrouvent chaque
anneées sur les iles et ilots du lagon Sud Néo-Calédonien, ou environ 500 000 couples ont déja

étée dénombrés (Benoit & Bretagnolle, 2002).

Nous avons choisi d’étudier cette espéce en raison (i) de sa vulnérabilité face aux

prédateurs introduifet de I’important paradoxe qui existe entre 1’apparente vulnérabilité des

oiseaux marins aux prédateurs introduits et les coexistences a long terme observées dans
certaines localisations (ii) de son abondance, permettant d’obtenir des lots d’individus
conséquents pour les expériences (iii) de sa présence en Nouvelle-Calédonie dans des sites
envahis par différents prédateurs introduits (iv) de son appartenance au groupe des
Procellariiformes, un groupe d’oiseaux connu pour utiliser 1’olfaction dans un grand nombre

de comportements (Bonadonna & Nevitt, 20Bdnadonnaet al, 2004 Nevitt & Bonadonna,

2005) mais pour tgiel la perception d’un risque de prédation et le développement de

réponses adaptative®nt encore jamais été testés.

2.2.6. Modeles biologiques invasifs testés
2.2.6.1.Les chats harets
2.2.6.1.1. Impacts au niveau mondial

Les traits biologiques des chats (i.e. capacité de reproduction, capacités de dispersion,
régime alimentaire opportuniste) et leur proximité avec ’homme, leur ont permis d’étre
largement introduits au niveau mondial et insulaire, et d’étre particuliérement envahissants
dans leurs zones d’introduction (Derenne, 1976Turner & Bateson, 20Q0Doherty et al,

2015). Au niveau insulaire, une synthése récente réalisée sur 120 iles et archipels de la
planete, montre que les chats harets seraient responsables d’au moins 14% des extinctions

globales d’oiseaux, de mammiféres et de squamates et la principale menace pour les 8% en
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danger critique d’extinction, selon ’'IUCN (Medinaet al.,2011). Ses impacts considérables

sur les faunes natives font des chats harets une des 100 espéces de la liste de I'ISSG des

especes introduites « engendrant les dysfonctionnements les plus importants aux écosystemes
d’accueil » (Lowe et al., 2001). Son régime alimentaire est majoritairement composé de
vertébrés (principalement petits mammiféeres, squamabésaux) ou d’invertébrés
(principalement des insectes) et variable en fonction de la disponibilité des proies (Fitzgerald
& Turner, 2000 Keitt et al, 2002 Nogales & Medina, 20QMedinaet al, 2011). Des études

de régimes alimentaires réalisées sur différentes iles de la planete montrent que la fréquence
d’occurrence de squamatespeut étre relativement élevée, allant d’environ 40% a 75%
(Nogaleset al.,199Q Arnaudet al.,1993 Medinaet al.,2006 Bonnaudet al.,2011). Celle

des oiseaux peut étre trés variable allant de 5 a 80% d’occurrence (Nogale®t al., 1992
Bonnaudet al.,2007 Ringler, 2009). Ces études ainsi que plusieurs autres réalisées au niveau
de nombreux systemes insulaires (Fitzgeealdl, 1991 Nogaleset al, 2004 Bonnaudet al,

2007 Medina & Garcia, 2007Matias & Catry, 2008 Peck et al, 2008) permettent de
supposer que les chats harets pourraient également occasionner de lourds dommages a la

faune de squamatesd’oiseaux néo-calédoniens (Pascat al.,2006).

2.2.6.1.2. Impacts en Nouvelle-Calédonie

Concernant les impacts de cette espece en Nouvelle-Calédonie, aucune’£taide
encore été réalisée avant guéquipe de I'IMBE, spécialisée dans 1’étude des vertébrés
terrestres introduits et leurs impacts sur les faunes terrestres natives, s’y implante il y a 5 ans.
Les premiers résultats obtenus suite a 1’analyse de feces de chat harets récoltées dans plus
d’une dizainede sites d’études (foréts séches et foréts humides) montrent que les chats harets
impactent un grand nombre de groupes taxonomiques (mammiferes, squamates, oiseaux,
poissons, arthropodes). Pour tous les sites échantillonnés, les rongeurs (i.e. rat noir et rat du
pacifique introduits) ont systématiquement la fréquence d’occurrence la plus élevée, allant de
63 a 94% (IMBE données non publiées). La présence de telles ressources allochtones,
abondantes et stablesit a ’origine de ce qui est appelé le phénoméne d’hyperprédation,
puisqu’elles permettent aux chats de se maintenir a des effectifs élevés et d’exercer une plus
forte pression de prédation sur les espéces natives (Cour@iaahpl999). Les squamates
ont ainsi également des fréquences d’occurrence importantes allant de 44 a 80% en fonction

des sites échantillonnés (IMBE données non publiées). Concernant les oiseaux, des restes de
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passeriformes ou de puffinis Pacifique ont été retrouvés avec des fréquences d’occurrence

de8 a 25% pour les passereaux et d’environ 7% pour les puffins du Pacifique, en fonction des

sites échantillonnés (IMBE données non publiées). L’analyse au niveau du genre ou de

I’espece montre que les chats, en plus d’avoir un vaste spectre alimentaire, peuvent impacter

des espéces hautement endémiques et menacées (Bauer & Sadlier, 2000). Par example, pa
les différente especes de squamates retrouves, 4 especes ont un statut « vulnérable » (VU) ou
«en danges (EN) selon I'IUCN (Figure 12).

Figure 12. Différentes especes de squamdtgn-Calédonienne menacéedon I’ITUCN : (a) Marmorosphax
montana(VU); (b) Caledoniscincus orest¢EN); (c) Phoboscincus bocourEN); (d) Tropidoscincus
aubrianus(VU).

2.2.6.2. Les rongeurs
2.2.6.2.1. Impacts au niveau mondial

Les rongeurs représentent 1’ordre des vertébrés comprenant la plus importante diversité
d’espéces ravageuses, aussi largement réparties et avec une géimnpects aussi diversifié
(e.g. agriculture, milieux urbains, écosystemes, sylviculture, santé hunfaimgle{onet al.,
1999). Parmi eux, les rongeurs du geR@tus et notamment le rat noR. rattus le rat
surmulotR. norvegicuset le rat du Pacifiqu®. exulansont été largement introduits par

I’homme au niveau mondial, et sont considérés comme les trois especes de rats ayant le
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potentiel envahissant le plus fort (Courchagnpl.,2003) En effet, ces trois espéces, dont les
introductions se poursuivent, ont déja colonisé plus de 80% des iles océaniques mondiales, et
leur régime omnivore les rends responsables d’extinction ou de raréfactions d’une large

gamme d’espéces natives (i.e. plantes, invertébrés, squamates, mammiféres, oiseaux)
(Atkinson, 1985 Courchampet al, 2003 Cuthbert & Hilton, 2004Townset al, 2006 Jones

et al, 2008 Harris, 2009 Travesett al, 2009).

Le rat du pacifigueR. exulany natif de I’Asie du Sud Est, s’est répandu a travers le
pacifique des 1100 avant JC, dans certains cas probablement introduit volontairement comme
ressource alimentaire (Atkinson, 1988atisoo-Smith & Robins, 20Q4Atkinson & Towns,

2005). Plusieurs études montrent que cette espéce pourrait impacter une large gamme
d’espéces natives dont des arthropodes, des squamates, et des oiseaux (Tovehsal, 2006

Joneset al, 2008 Shielset al, 2013 Harper & Bunbury, 2015). Bien que son introduction
ancienne ne facilite pas 1’estimation de ses impacts, cette espéce aurait pu fragiliser certaines
populations natives et les rendre d’autant plus vulnérables a 1’arrivée du rat noir (Harper &

Bunbury, 2015).

Le rat noir R. rattug, s’est répandu a partir de la péninsule indienn@’ou il est natif) a
travers le Moyen @ent et I’Europe, a partirde 1I’an 1000. Les navigateur&uropéens 1’ont
ensuite introduit dans une grande partie du monde dans les années 1500 (Atkinson, 1985
Yalden, 1999). Plusieurs études suggerent que le rat noir serait le rongeur invasif
occasionnant le plus d’impacts au niveau des systemes insulaires (Rufimoal, 2009
Travesetkt al, 2009 Banks & Hughes, 2012) et globalement, celui qui serait associé aux plus
grand nombre de déclinai d’extinctions d’espéces insulaires natives (Townret al., 2006)
Au niveau du Pacifique, les différentes études du régime alimentaire du rat noir ont confirmé
son caractére omnivore iffare 13). Cependant, les végétaux (notamment les fruits et les
graines) représentent souvent la majeure partie de son régime alimentaire (75 a 80%) (Beard
& Pitt, 2006 Sweetapple & Nugent, 200Grant-Hoffman & Barboza, 201(hielset al,
2013).
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Figure 13. Gamme de proies et de ressources consommées par le r&attis (rattup sur les fles du Pacifique
(modifié de Shiels et al. 2014). Les fleches indiquent le régime alimentaienndeg rats noirs, mesuré par la
proportion relative des différents items alimentaires retrouvés dans les contenus stomacaux ou par d’autres
indicateurs de leur régime alimentaire (i.e. observation de consommation disetgsts alimentaires sur le
terrain, tests alimentaires en captivité, isotopes stables). Les fleches épaisses etscomtiguent une
consommation commune, les fleches continues plus fines indiquenessmirce communément consommeée

mais en proportion moins importante (i.e. oiseaux forestiers, mastargots), les fleches en pointillés
indiquent une consommation peu fréquente.

Trés peu d’études ont mis en évidence une consommation de squamates par le rat noir.
Des restes de lézardirbpidurus duncanensi®t de geckosRhyllodactylus galapagengisnt
été retrouvés dans des contenus stomacaux de rats capturés aux Galapagos, mais ceux-Ci
représentaient au plus 3% de leur régime alimentaire (Clark, 1981). Des restes de scinques ont
€galement été retrouvés dans des estomacs récoltés en Tasmanie et a Borneo (Norman 1970
Harrison 1954 cité dans Fall et al.1971). La prédation supposée du rat ndigtys
espéces de squamates (tortues géante des Galapagokelone elephantopu3ortue verte,
Chelonia mydas boa du pacifiqueCandoia bibroni; Couleuvre tachetéd,ampropeltis
triangulum) n’a pas pu étre mise en évidence dans les analyses de contenus stomacaux (Clark,
1981 Robinetet al., 1998 Samaniego-Herrerat al., 2011, Shielset al., 2013). Concernant
les oiseaux, plusieurs études mettent en évidence une prédation des ceufs d’oiseaux forestiers

ou marins, avec une influende la taille de ’ceuf et de son état (e.g. abandonné par les
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adultes, perforés) (Iguat al.,2006 Zarzoso-Lacostet al.,2011). Le caractere arboricole du

rat noir en fait une des principales menaces pour les oiseaux forestiers insulaires (Major &
Gowing, 1994 Brown, 1997 Towns et al, 2006 Towns, 2009). A travers sa pression de
prédation sur keceufs et les poussins, le rat noir semble par exemple étre le principal facteur a

I’origine du déclin de différentes espéces de Monarch (Pomarea spp.dans les iles du Sud Est

du Pacifique (Thibaulet al.,2002) L’impact du rat noir au niveau des oiseaux marins semble

plus variable, avec des espéces hautement vulnérables et d’autres qui apparaissent beaucoup

moins affectées par la présence du rat noir (Jehak, 2008 Ruffino et al.,2009). Dans leur
synthésesur I’impact des rats sur les populations d’oiseaux marins, Jonest al. (2008)
montrent que les Hydrobatidae et autres petites especes nichant dans des terriers, sont les plus
affectés par les rongeurs invasifs, et que le rat noir semblel’&péce ayant le plus
d’impact. Les procellariformes (e.g. pétrels et puffins) en plus de nicher dans des terriers,
présentent des caractéristiques biologiques (i.e. maturité tardive, long cycle de reproduction,
ponte d’un seul ceuf par an, poussins laissés rapidement sans surveillance) qui rendent ces
populations particulierement vulnérables a la prédation exercée par les rongeurs introduits, et
notamment par le rat noir (Warham, 198&to & Conant, 1996). En plus de son impact a
travers la prédation, le rat noir peut également entrer en compétition pour les ressources avec
différentes especes natives comme les oiseaux frugivores ou insectivores (e.cetSHiels
2014).

2.2.6.2.2. Impacts en Nouvelle-Calédonie

En Nouvelle-Calédonie, une seule étude publiée a analysé les contenus stomacaux de rat
noir au niveau d’une petite ile inhabitée du Nord de 1’archipel, I’ile Surprise (Cautet al.,
2008) Sur cette ile, I’analyse du régime alimentaire des rats noirs montre une part majoritaire
de végétauxet la présence de la seule espéce de scindaeFile (Caledoniscincus
haplorhinug dans 13% des régimes alimentaires analysés. Ensuite, en fonction de leur
disponibilité saisonniére (i.e. période d’éclosion et de reproduction respectivement), les jeunes
tortues marinehelonia mydau les oiseaux marins, peuvent constituer respectivement
45% et 24% du régime alimentaire de ces rongeurs @alit, 2008) La capacité de certains
prédateurs généralistes, tel que le rat noir, a modifier leur régime alimentaire @nfdes
ressources temporairement disponibles et abondantes, leur fournit un avantage écologique

considérable (Popa-Lisseaatial.,2007 Cautet al.,2008). Une deuxieme étude de prédation
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d’ceufs au niveau de nids artificiels, réalisée sur deux des iles loyauté (i.e. Lifou et Maré), a
démontré que le rat noir et le rat du Pacifique poanrd@tre des prédateurs potentiels de la
perruche d’Ouvéa (Eunymphicus cornutus uvaeensigja menacée d’extinction en raison de

la perte d’habitat et de leur capture a but commercial (Robinetet al., 1995 Robinetet al.,

1996 Robinetet al.,1998).

Ainsi, trés peu d’informations sont disponibles sur I’impact des ces deux espéces de
rongeurs introduites en Nouvelle-Calédonie et notamment au niveau de la Grande
Terre.L’IMBE développe actuellement plusieurs programmes visant a mieux comprendre
I’écologie trophique de ces deux rongeurs invasifs dans les différents écosystemes néo-
calédoniens. Les analyses de contenus stomacaux de rats noirs et rats du Pacifique, capturés
dans une forét dense humide du Nord de la Grande Terre, ont confirmé le régime omnivore de
ces deux especes de rats avec plus de 35 items retrouvés appartenant a des groupes de
végétaux, d’invertébrés, de squamatest d’oiseaux (IMBE données non publiées). Comme
déja observé dans les études précédentes, les végétaux constituent la principale ressource
alimentaire de ces deux rongeurs (81% d’abondance relative pour le rat du Pacifique contre
39% pour le rat noir dans cette étude) (IMBE données non publiées). Trois genres de
squamates ont pu étre identifi@Saledoniscincus sppgMarmorosphax tricoloret Bavayia
spp avec des occurrences plus élevées pour les rats du Pacifique (21%) que pour les rats noirs
(4%), notamment pour leSaledoniscincus spprespectivement 14 et 3%) (IMBE données
non publiées). Une seule espéce d’oiseau a pu étre identifiée (le loriquet Calédonien
Trichoglossus haematodus deplancheiid’une maniére globale les restes d’oiseaux étaient
tres faiblement représentés (IMBE données non publiées). Une autre étude, visant a évaluer
spécifiqguement’impact du rat noir et du rat du pacifique sur ’herpétofaune au niveau de
deux sites forestiers du nord et du sud de la Grande Terre, a montré une occurrence de
squamates dans 19.8% des 283 estomacs et caecums analysés (@hdbaint prep. Des
restes de scinques sont retrouvés dans 15.9% d’entres eux, avec une fréquence d’occurrence
de 18.8% pour les rats du Pacifique et de 11.5% pour les rats noirs. Parmi les especes de
scinquesdentifiées, plusieurs sont actuellement sur la liste rouge de I’'IUCN sous des statuts
vulnérables Grasciliscincus shonag Simiscincus auriantiacus Nanoscincus marigi en
danger Kanakysaurus viviparyou en danger critique potfarmorosphax taombDes restes
de geckos ont été retrouvés dans 4.6% des contenus alimentaires analysés. Des végétaux sont
retrouvés dans 91.8% des contenus alimentaires des rats noirs et 55.1% des rats du Pacifique,

et des arthropodes dans 75% des contenus alimentaires de ces deux espécese(Eibault
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prep. La part importante de végétaux (notamment fruits et graines) retrouvée dans les
contenus stomacaux laisse suggérer une possible compétition alimentaire avec des oiseaux ou

chiroptéres frugivores endémiques (e.g. Nddoegula goliath roussette®teropodidae spp.

2.2.6.3. Fourmis introduites

2.2.6.3.1 Impacts au niveau mondial

Parmi les 12988 especes de fourmis actuellement décrites, plus de 200 ont été transportées
et introduites dans de nombreux endroits du monde au travers des activités humaines (Suarez
et al.,2009). Certained’entres elles sont devenues invasives et affectent considérablement la
biodiversité native des zones ou elles sont introduites, notamment en raison de leur capacité a
former des «super-colonies » (Hoffmaenal., 1999 Holway et al., 2002). Ces especes de
fourmis partagent quatre principales caractéristiques leur permettant de devenir invasives : (1)
une c@acité de passer d’une structure sociale multi-coloniale (i.e. présence de plusieurs
colonies indépendantes) dans leur aire native a des structures sociales uni-coloniales (i.e.
absence de territorialité intra-spécifigue sur des zones étendues) dans leurs zones
d’introduction (Tsutuiet al, 2003 Le Bretonet al, 2004 Abbott et al, 2007 Foucaudet al,

2007) (2) des structures coloniales polygynes, dans lesquelles plusieurs reines reproductives
sont présentes simultanément (Erratdal, 2005 Suarez & Tsutsui, 2008) (3) des statuts
généralistes plutot que spécialistes aussi bien pour I’habitat que pour les ressources (Jourdan,
1999 McGlynn, 1999 Holway et al, 2002) (4) une capacité a monopoliser les ressources
grace a un recrutement de masse et une agressivité importante vis-a-vis des espéses nati
qu’elles déplacent ou éliminent a travers la compétition (Holway et al, 2002 Le Bretonet al,

2003 Le Bretonet al, 2005 Rowles & O'Dowd, 2007). En raison de la gamdienpacts

gue les fourmis invasives peuvent occasionner sur les composants bietihiesques d’un

milieu (Figure 14, I’introduction d’une nouvelle espéce peut avoir des impacts considérables

sur le fonctionnement des écosystemes (Hélldober & Wilson,; 18®@dan, 199%Holway et

al., 2002 Cammeraat & Risch, 200&rist, 2009).
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Figure 14. Variété des impacts des fourmis invasives sur la biodiversité (modifié de Berte]stO&iey.

Parmi les especes de fourmis invasives, cing sont inscrites sur la liste des 100 especes qui
engendrent les dysfonctionnemeids plus importants aux écosystémes d’accueil (“100 of
the worst invasive species listde I’'IUCN : la fourmi d’argentine (Linepithema humilg la
fourmi folle jaune Anoplolepis gracilipeg la fourmi de feu $olenopsis invicla la fourmi a
grosse téteRheidole megacephglaet la petite fourmi de feuwNasmannia auropunctata
(IUCN; Lowe et al.,2004).

2.2.6.3.2. Impacts B Nouvelle-Calédonie

Parmi ces 5 espécedeux d’entres elles ont été introduites en Nouvelle-Calédonie : la
fourmi a grosse téte (native des zones tropicales Africaines) et la petite fourmi de feu (native
d’Amérique du Sud/Centrale) dans les années 1960 (Jourdan & Mille, 2006). La fourmi de
feu tropicale,Solenopsis geminatgative dAmérique du Sud)qui s’ajoute a ces 5 especes
possédant des capacités d’invasions particuliérement marquées, a également été introduite en
Nouvelle-Calédonie dans les années 1870 (Emery,; 1888dan & Mille, 2006) (Figure 15).
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Figure 15. Espéces de fourmis considérées mondialement comme particulieremenissantes et introduites
en Nouvelle-Calédonie. (8heidole megacephatab) Wasmannia auropunctatac) Solenopsis geminata

Plusieurs études réalisées en Nouv€l&donie ont mis en évidence 1’impact de la petite
fourmi de feu sur la faune native de fourmis et de squamates (Jourdan,.d #¥8tonet al.,
2003). Cette espece tres compétitive parvient a dominer les milieux (représentant plus de 92%
de la faune de fourmis dans les milieux envahis) et a éliminer les espéces de fourmis natives
au travers de la prédation ou d’interactions compétitives (Le Bretonet al.,2003). La prédation
directe et/ou la monopolisation des ressources (i.e. nourriture, abris) pourraient également
expliquer la réduction de 1’abondance de différentes especes de squamates (notamment les
Bavayia cycluraet lesCaledoniscincus austrocaledonig¢usbservée dans les zones envahies

par la petite fourmi de feu (Jourdanal.,2001).

L’impact des P. megacephal&t desS. geminatan’a par contre pas encore été étudié en
Nouvelle-CalédonieA 1’échelle du pacifique, leP. megacephalaont connues pour étre
particulierement agressives vis-a-vis des autres espéces de fourmis natives, et des prédateurs
non négligeablepour toute une gamme d’invertébrés natifs (Wetterer, 2007). Dans une forét
humide astralienne, ’abondance des P. megacephalatait 37 a 100 fois plus élevée que celle

de toutes les autres especes natives dans les zones non-envahies (Heffalgrir999).

Lorsque cette espéce est abondante, ses impacts écologiques peuvent étre supérieurs a ceux

répertoriés pour toutes les autres especes de fourmis invasives (Wetterer, 2007). Aweniveau d
ses impacts sur les autres compartiments de la faune native, une seule étude réalisée a Hawaii
suggere que leB. megacephalaeraient le principal facteur a 1’origine du déclin du 1ézard

commun du pacifigueEmoia impaj (Fisher & Ineich, 2012).

A notre connaissance, I’impact des S. geminataau niveau des iles du Pacifique a été
seulement étudié aux iles Galdpagos (Wawgeed.,2014). Au niveau de cet archipel, Bs

geminatamontrent un comportement de dominance vis-a-vis des especes de fourmis natives
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et occupent les sites de nidification de plusieurs especes de vertébrés endémiques et/ou

menaceés, représentant ainsi une menace potentielle pour ces especes é\alyzni4).
2.2.6.4. La rainette doréel(itoria aurea)

Cette espécd’amphibien, native du Sud-Est australien (Tyler, 1979) est la seule espéce
d’amphibien présente en Nouvelle-Calédonie (Beauvaiset al., 2006). Bien que des
incertitudes sur les datations fossiles ne permettent pas d’exclure une premiere introduction
par les austronésiens il y a environ 2300 ans, des analyses moléculaires et morphométriques
récentes favorisen’hypothése d’une introduction par les européens au cours dimgiede
(Nicolaset al.,2015). Actuellement classée « vulnérabkelon les statuts de I’lUCN (Hero
et al., 2004), les études concernant cette espece se sont principalement focalisées sur sa
biologie et les différentes menaces auxquelles elle est confrgritéé, qu’aux impacts
qu’elle pourrait générer notamment dans les zones ou elle a été introduite (Pyke & White,
2001). Ses impacts potentiels en Nouvélkédonie n’ont pas fait 1’objet d’études
particulieres. Malgré son régime alimentaire principalement insectivore (Pyke & White,
2001), elle a déja été observée en train de consommeE.dmsstrocaledonicu¢Bauer &

Vindum, 1990). Dans le cadre de cette these nous avons étudié les effets des odeurs de cette
espéce en tant que seul archétype présent en Nouvelle-Calédonie pouvant se rapprocher du
crapaud buffleRhinella marina(espece encore absente en Nouvelle-Calédonie mais avec une

forte probabilitéd’introduction : voir ci-dessous 2.2.6.5.).

2.2.6.5. La petite mangouste Indienne Herpestes javanicys et le crapaud buffle

(Rhinella marina)

Ces deux espéces, largement introduites a 1’échelle du Pacifique, font parties des especes
invasives qui occasionnedtimportants impacts sur la biodiversité native des iles de cette
partie du globe (Hays & Conant, 2Q0Kozencraftet al, 2008 Solis et al, 2009) Leurs
impacts directs (i.e. prédation, proie toxique) et indirects (i.e. compétition) touchent un grand
nombre d’espéces natives et sont notamment a 1’origine dedéclins ou d’extinction d’espéces
de squamates (Catlirgg al, 1999 Taylor & Edwards, 2005Hays & Conant, 2007Reedet
al., 2007). Les interceptions (i.e. captures puis euthanasies) récentes de ces deux espéces aux

frontieres de la Nouvelle-Calédonie par les services de biosécurité, montrent que leur
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probabilité d’introduction est élevée. En effet, en raison des nombreux échanges aériens et
maritimes entre la Nouvelle-Calédonie et les différentes iles du Pacifique ou ces deux espéeces
sont présentes, plusieurs individus de chaque espéce ont déja été interceptés a trois principaux
points d’entrée en Nouvelle-Calédoniéi.c. I’aéroport international, le port de commerce de la

capitale etcelui d’un site industriel du sud de la Grande Terre). Ainsiesdeux espéces

représentent dasenaces potenticlles majeures pour I’herpétofaune Néo-Calédonienne.

22.7. Couples d’espéces “natives/invasives” testés

Nous avons testé la réponse des deux especes de squamates endémiques néo-calédoniens
aux odeurs de toute une gamme de prédateurs, compétiteurs, agresseurs, non encore introduits
en Nouvelle-CalédonieR; marina et H. javanicu$ ou déja introduits depuis plusieurs
dizaines, centaines ou milliers d’années (R. exulansR. rattus F. catus L. aureg S. geminata

P. megacephaldV. auropunctatp(Figures 16, 17).

Figure 16. Panorama des différentes especes introduites dont la réponse aux odewas etlatact a été testée
chez lesCaledoniscincus austrocaledonic(5) et lesBavayia septuiclavigB) de cette étude. (&attus rattus
(b) Rattus exulans (c) Felis catus (d) Litoria aurea; (e) Pheidole megacephala (f) Wasmannia
auropunctatg (g) Solenopsis geminata(h) Herpestes javanicus (i) Rhinella marina Les fleches pleines
correspondent aux espéces introduites en Nouvelle-Calédonie. Les flechemtéiéspoorrespondent aux
especes non-encore introduites (mais déja interceptées) en Nouvelle-Calédonie massaeneshdans de
nombreuses Tles du Pacifique.
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Figure 17. Frise chronologique des deux vagues de colonisations humaines de la NGalédlenie et de
Iarrivée des différentes espéces introduites testées dans cette étude. Le rat surmulotR. norvegicuet la souris
domestiquelus musculuségalement introduits au cours dii%iecle, n’ont pas été étudiés en raison de leurs
répartitions majoritairement restreintes aux milieux anthropisés.

Pour les puffins du Pacifiqu®( pacificu3, nous avons testé leurs réponses aux odeurs du
rat noir R. rattug, prédateur introduit sur de nombreux filots ou les puffins forment des
colonies abondantes en période de reproduction.

2.2.8. Sitegle capture ou d’expérimentation

2.2.8.1. Localisations géographiques

En fonction des réponses que nous voulions étudier (i.e. réponses d’individus exposés ou
non exposeés aux especes introduites testée€) ksstrocaledonicust lesB. septuiclaviont
été capturés au niveau de 4 sites distincts (i.e. le parc provincial de la Riviere Bleue ; la
réserve naturelle du Pic du Grand Kadrhire de gestion durable des Bois du Sud ; Nouméa)
(Figure 18).

Les expériences de reconnaissance de I’odeur du rat noir par les puffins du Pacifique ont été
réalisées sur 3 ilots de I’archipel de I’ile des Pins (i.e. Kuumo ; Koé ; Bayonnaise) (Figure
18).
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Figure 18. Carte des différents sites de capture @ekedoniscincus austrocaledonic(le parc provincial de la
Riviére Bleue ; I’aire de gestion durable des Bois du Sud ; Nouméa) et desBavayia septuiclagi (réserve
naturelle du Pic du Grand Kaori) ainsi que df¢érents ilots d’expérimentation pour les puffins du Pacifique
(Puffinus pacificusjKuumo ; Koé ; Bayonnaise).

2.2.8.2. Descriptions des sites de capture des deux espéces de squamates end&smiqu
testées

Le parc provincial de la Riviere bleuesitué aux abords du lac de Yaté (150 metres

d’altitude), ce parcs’étend sur 17600 hectares, de la confluence de la Riviere Blanche et de la
Riviere Bleue au sud, au sommet de la montagreeBl940 métres d’altitude) au nord

(Figure 19). Les zones de basse altitude et le sud du parc sont dominés par des faciés de
maquis d’age variable, avec des faci¢s de forét dense humide. LeS. austrocaledonicusnt

été capturés en lisiere de forét humide et de pelouse dans les zones ou ils sont les plus
abondants. Les deux especes de rats introduits étiRliémt{uset R. exulany les chats

harets F. catug et une espece de fourmis invasi® @¢eminatasont largement présents sur

ce site d’étude.

La réserve naturelle du Pic du Grand Kao# proximité de la plaine des Lacs, cette

réserve s’étend sur 58 hectares et s’éléve entre 260 et 560 meétres d’altitude. Elle est dominée
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par du maquis et de la forét dense humide de moyenne altitude (Figure 19B. Les
septuiclavisont été capturés dans cette forét dense humide, envahie par les deux espéces de
rats, les chats harets et localement par la petite fourmi déMaanfannia auropunctata
(Bonvallotet al.,2012).

)

. A Gérard

= H: De'Méringo

Figure 19. Sites de captures d€aledoniscincus austrocaledonicas desBavayia septuiclavis(a) Facies de
maquis du parc provincial de la Riviére Bleue ; (b) Faciés de forét dense dunpeec provincial de la Riviére
bleue ; (c) Capture dB. septuiclavisa la réserve naturelle du Pic du Grand Kaori); Bd septuiclavisa la
réserve naturelle du Pic du Grand Kaori ; (e) Faciés de forét dense humide avanaseelle du Pic du Grand
Kaori.

L’aire de gestion durable des Bois du SudCete aire protégée, délimitée au nord-ouest

par le parc provincial de la Riviére Bleue et au sud-est par la réserve provinciali®omd la
cachée, s’étend sur 15 hectares entre 170 et 200 metres d’altitude. On y retrouve deux facies

de végétation dominants, du maquis haut et peu dense et de la forét humide en régénération
(Bonvallot et al., 2012). LesC. austrocaledonicusnt été capturés dans les pelouses de la
zone aménageée (i.e. camping) en lisiére de forét, au niveau desqueBegydasinatasont
largement présentes (Figure 20). Les mtsexulans R. rattus et les chats harets sont

egalement présents sur cette aire de gestion durable.

Nouméa: Capitale de la Nouvelle-Calédonie, cette ville possede des vastes étendues de
pelouse et des patches de foréts seches en régénération (Figure 20). Ces zones sont envahies

par les deux espéces de rats, des chats harets et localementfhamdgacephalat desw.
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auropunctata Les C. austrocaledonicu®nt été capturés dans certaines de ces zones en

fonction des expériences réalisées.

Figure 20. Sites de captures d€aledoniscincus austrocaledonic(e) recherche d€. austrocaledonicusur
les pelouses d&aire de gestion durables des Bois du Sud ; (b) patches de forét séches en régénération a
Nouméa.

2.2.8.3 Sites d’expérimentation pour les puffins du Pacifique

Les expériencede reconnaissance de I’odeur du rat noir par les puffins du Pacifique ont
¢té réalisées sur 3 ilots de 1’archipel de I’ile des Pins. L’ile principale de cet archipel et ses
nombreux flots, qui couvrent une surface de 1606, lsant situés a environ 50 km dans le
prolongement sud-est de la Grander&el’altitude maximale du complexe récifal formant
les ilots peut atteindre 20 métres, et le point culminant de I’ile (le Pic N’Ga) s’¢léve a 262
meétres d’altitude (Bonvallot et al, 2012) Certains des ilots de I’lle des Pins abritent
d’importantes colonies de puffins du Pacifique. Nous avons travaillé sur 3 colonies présentes

sur les ilots Bayonnaise, Kuumo et Koé (Figure 21).
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A. Gérard
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Figure 21. Sites d’expérimentations pour les puffins du Pacifique (P. pacificu$ (a) Etendues sableuses de 1’ilot
Kuumo ou se trouvent les colonies de puffins ; (b) Etendue sableuseédetKse trouvent les colonies de
puffins ; (c) Colonie de puffin @ Kuumad) Forét d’arriére plage de Bayonnaise ou se trouvent les colonies de
puffins
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Chapitre 3.

ETUDE DE LA NAIVETE EN MILIEU
CONTINENTAL : REPONSE DE DEUX ESPECES
DE RONGEURS NATIVES AU RAT NOIR

INTRODUIT

(a) Piége Kalani tendu au dessus d’une piste d’Arvicanthis sp(©Ag'Atteynine et Sicard, B.); (b)rvicanthis sp
capturé dans un piege Kalani (©Ag'Atteynine et Sicard, B.); (c) Labyrimthé ;e(d) Arvicanthis niloticus(©
IRD/J.-M. Duplantier); (e) Piege Kalani (©Ag'Atteynine et Sicard, B.) AfMicanthis spdans un labyrinthe en
Y (©Ag'Atteynine et Sicard, B.); (g) Tests cpontementaux de réponses aux odeurs d’Arvicanthis sp en
labyrinthe en Y (©Ag'Atteynine et Sicard, B.)
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3. ETUDE DE LA NAIVETE EN MILIEU CONTINENTAL : REPONSE DE DEUX
ESPECES DE RONGEURS NATIVES AU RAT NOIR INTRODUIT

3.1. Résumé :

L’impact des prédateurs ou compétiteurs introduits sur les faunes terrestres indigénes
principalement été étudié au niveau éessystemes insulaires, et souvent relié a la naiveté
des especes insulaires natives. Au niveau contindidapérience acquise par les especes
indigénes face a toute une gamme de prédateurs et de compétiteurs natifs au cours de le
évolution, est supposée étre a ’origine d’une absence ou d’une plus faible naiveté face a
I’arrivée de nouveaux « ennemis » (i.e. prédateurs ou compétiteurs introduits).

L’arrivée du rat noir (Rattus rattuy au Mali il y a un peu plus d’un siécle, a entrainé la
régression progressive des especes de rongeurs natives dans les zones humides et/ou cultivées
ou il s’est établi. Les mécanismes par lesquels cette espece devient dominante et notamment
le réle possible de la naiveté compétitive (i.e. incapacité pour une espéce native de faire face a
un nouveau compétiteur introduit) des especes locales dans le succes de cette invasion restent
encore méconnus. C’est pourquoi, nous avons testé les effets des odeurs du rat noir sur le
comportement d’évitement de deux espéces de rongeurs natives du genr&rvicanthis sp.,
dans des sites envahis par le rat noir et d’autres dans lesquels il est encore absent. Le rat noir
étant un compétiteuet prédateur potentiel des deux espéces d’Arvicanthis nous avons
également testé la réponse aux odeurs de différents prédateurs natifs (i.Balimsta leg
chacals dorésCanis aureus hyenes tachetée€rotuca crotuca afin d’observer un effet
potentiel du statut (i.e. nati introduit) et de I’intensité de la menace (i.e. prédateur avéré vs
prédateur potentiel) dans les réponses comportementales observées. Les effets des odeurs ont
été testés par des expériences de piégeage sur le terrain, et des tests comportementaux en
labyrinthe Y. Ces deux types d’expériences ont mis en évidence (i) que les odeurs des
carnivores natifs et du rat noir introduit modifient le patron d’activité et réduisent la mobilité
de ces deux espéces de rongeurs natives (ii) que la réponse aux odeurs du rat noir est
influencée par la présence ou I’absence de ce rongeur introduit au niveau des sites étudiés (iii)
une variabilité interindividuelle au sein des populations d’Arvicanthis dans leurs réponses aux
odeurs. Ainsi, ralgré I’histoire évolutive de ces deux rongeurs natifs en milieu continental,
les évitements des odeurs du rat noir, moins marqués voir absents dans les zones non-
envahies, montrent une persistance de la naiveté et la nécessité de plusieursitlizaéess
de coexistence pour permettre une réelle reconnaissance et une réponse adaptative a un nouvel
ennemi introduit.
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3.2. Introduction

De plus en plus d’espéces sont introduites au dela de leur aire de répartition naturelle
(passée ou présente) et de disijpon potentielle, comme le résultat d’introductions humaines
accidentelles ou intentionnelles (Clout & Russell, 2008} introductions, et donc ’arrivée
d’une nouvelle espeéce dans un milieu, entrainent inévitablement 1’apparition de nouvelles
interactions écologiques (Verhoeven al, 2009). La naiveté des espéces natives, définie
comme I’absence de reconnaissance d’un nouvel ennemi ou de réponse défensives appropriée
(Cox & Lima, 2006) a souvent été mise en avant pour expliquer les conséquences
dévastatrices qu’ont pu avoir ces nouvelles interactions (i.e. déclins voire extinctions
d’espéces natives). Ce concept de naiveté, a surtout été utilisé pour décrire la réponse des
proies natives face aux prédateurs introduits, principalement au niveau des systemes
insulaires. Cependant, cette incapacité a faire face a un nouvel « ennemi » peut se manifester
dans toutes les nouvelles interactions antagonistes, que ce soit au niveau insulaire ou
continental (Carthey & Banks, 2014). La compétition par exemple, joue un rdle majeur dans
la structuration des communautés mais le concept de naiveté compétitive a fait ’objet de tres
peu d’études (Harrington et al., 2009 a,b; Heavener, 2010; Heavener et al., 2014). Lors des
interactions compétitives, les individus peuvent défendre leur territoire a 1’aide d’interactions
agressives directes ou du marquage passif de leur territoire (&tok&s2012). Parmi les
espéces qui partagent une histoire évolutive commune, les individus peuvent avoir appris a
discriminer et a éviter les odeurs des hétérospécifiques, ce qui minimise les rencontres
agressives énergétiguement couteuses et potentiellement |étales, et promeut une coexistence

entre espéeces (Banks & Dickman, 20Déhtonenet al, 2010)

La communication olfactive est particulieremetitisée chez les especes que 1’on qualifie
de macrosmatiques (i.e. especes chez lesquelles le canal olfactif est le canal sensoriel le plus
développé (Dantzer, 1993) comme les rongeurs (Apfeleaci, 2005). Parmi ce groupe
certaines especes du geRattussont considérées comme des envahisseurs particulierement
performants au niveau mondial (Clout & Russell, 2008). Le rat riatts rattuy en
particulier,s’est répandu a travers le globe en lien étroit avec les colonisations humaines et est
actuellement listé parmi les pires espéces invasives au niveau mondial (Longy @08
2005). Sur les iles, ou son impact sur difféerentes classes du regne animal (et notamment les
oiseaux) a été principalement étudié (Tovehsal, 2006 Joneset al, 2008 Shiels, 2010

Banks & Hughes, 201 XShielset al, 2013) peu d’attention a été accordée & son impact sur
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les petits mammiféres (Towns et al., 2006; Harris, 2009). Pourtant, a travers la prédation, la
compétition, la transmission de parasites ou de maladies, le rat panitiellement remplacé

les rongeurs natifs voir entrainé leur extinction dans plusieurs localisations ou il a été introduit
(Burbidge & Manly, 2002Harris & Macdonald, 200 AVyatt et al, 2008 Harris, 2009). Au

niveau continental, son impact sur les petits mammiféresddé€rentes zones qu’il a
successivement colonegn’a a notre connaissance encore jamais été réellement étudié. Son
arrivée au Mali il y a environ un siécle, probablement suite aux déplacements humains entre
les différents pays cotiers et frontaliers dans lesquels il a été initialement intkOohat(y

et al, 2013), a entrainé la régression progressive des especes de rongeurs indigenes dans les
zones humides et/ou cultivées ou il s’est établi (AgAtteynine S ; com. pers.). Son régime
alimentaire trés opportuniste, et les conditions microclimatiques favorables dont il bénéficie
dans ces milieux (Traoré, 2010), le rendent selon toute vraisemblance tres compétitif vis-a-vis
des especes natives. Cependant, les mécanismes par lesquels cette espece devient dominante
et notamment le role possible de la naiveté compétitive des espéces locales dans le succes de

cette invasion restent encore méconnus.

En utilisant comme modeéle d’étude le rat noir (R. rattug introduit et deux especes de
rongeurs soudano-sahéliennes natives, nous avons (i)nestiesi les odeurs de rat noir ont
un effet sur les rendements de capture des espéces natives (ii) testé expérimentalement si les
odeurs de rat noir ont un effet sur le comportement des especes natives (iii) comparé les
résultats obtenus dans une zone envahie par le rat noir avec ceux obtenus dans une zone ou il
est encore abse(it/) comparé les effets des odeurs du rat noir a ceux de différents prédateurs

natifs.
3.3. Matériel et méthode
3.3.1. Especes étudiées
Comme détaillé dans le chapitre 2, les deux especes de rongeurs natives que nous avons
étudiées sonfrvicanthis niloticus(E. Geoffroy 1803) efArvicanthis ansorgeii(Thomas
1910). Le Mali correspond a la seule zone ou ces deux espéces sont observées en sympatrie,

majoritairement au niveau des plaines inondables de la partie Sud du Fleuve Niger. Ces deux

especes grégaires vivent en colonies et aménagent des réseaux complexes de pistes reliant de
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nombreuses zones refuges (i.e. nids de paille a méme le sol et terriers profonds) pour fuir leur

prédateurs (Granjon & Duplantier, 2009).

Le rat noirR. rattusintroduit, est présent dans les grandes villes, dans les villages plus
reculés et dans leurs zones alentours : vergers et périmetres rizicoles. Son écologie dans la
zone d’étude est encore mal connue mais cette espéece progresse depuis plusieurs anneées.
Cette progression tres marquée dans les environs immédiats de Bamako est visible dans les
pelotes de réjection des rapaces (AgAtteynine S., Sicard B. ; com. pers.).

Le rat noir étant un compétiteur et prédateur potentiel des deux espéces de rongeurs
natives étudiées, des odeurs de prédateurs natifs ont été intégrées dans les protocoles afin
d’observer un effet potentiel du statut (i.e. natif vsintroduit) et dd’intensité de la menace (i.e.
prédateur avéregs prédateur potentiel) dans les réponses comportementales observées. Nous
avons testé la réponse dewicanthisa des odeurs de carnivores natifs présents (i.e. chacals
dorésCanis aureushyénes tachetéd&drotuca crotucq ou a I’odeur d’un carnivore qui a été
présent mais qui a aujourd’hui disparu des zones d’études (i.e. lions,Panthera lep (Henschel
et al, 2014). L’utilisation des odeurs de ces trois carnivores, présents ou disparus des zones
d’études, permet de tester I’hypothése de 1’odeur commune ou « common constituent
hypothesis> (Nolte et al, 1994), selon laquelle il existerait une odeur non-spécifique
commune chez les carnivores que les espéces proies pourrait détecter comme une menace
chez des prédateurs inconnlidutilisation des odeurs de prédateurs natifs permet aussi de
contrbler que les différences potentielles de réponses observées entre les zones envahies et
non envahies par le rat noir, edi bien liées a sa présence ou a son absence et pas a des

différences globales de réponses aux odeurs entre les différentes populations.

3.3.2. Sites des expériences de piégeage et de capture des individus ayant’ ébifet de

tests comportementaux en captivité

Les expériences de piégeage visant a mettre en évidence un effet des odeurs sur les
rendements de captures, et les collectes d’animaux pour les études comportementales en
captivité, ont été réalisées dans 4 zones distinctes, envahies ou non envahies par le rat noir.
Des enquétes aupreés des populations, des campagnes de piégeage et ’analyse de pelote de
réjection de rapaces ont permi de délimiter deux zones envahies par le rat noir (ci-apres
nommeées ZE1 et ZE2) et deux zones non-envahies (ci-apres hommeées ZV1 et ZV2) (Figure
22).
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Figure 22. Zones de piégeage et de collecte des individus pour les expériences compaletemariaboratoire.
ZE1 et ZE2 : Zones envahies par le rat noir. ZV1 et ZV2 : Zones non-envahiesrat noir.

Un total de 36 individus a été capturé pour les expériences comportementales en captivité.
Parmi ces 36 individus, 1B. niloticus ont été capturés en zone envahie (ZE2), et 26
individus d’A. ansorgeiont étécapturés en zone envahie ZE1 (8 individus), et dans les deux
zones vierges, ZV1 (8 individus) et ZV2 (10 individus).

Les expériences de piégeage réalisées pour étudier les effets des odeurs de rat noir et de
prédateurs natifs sur les rendements de captures des deux especes de rongeurs natives, ont été

réalisées en zone envahie (ZE1) et en zone vierge (ZV1).

3.3.3. Obtention et manipulation des odeurs testées

Les odeurs de rat noir ont été obtenues a partiotslel’individus capturés en zone
envahie (ZE1). Ces individus ont été maintenus en captivité pendant toute la durée des
expériences avec eau et nourriture (i.e. granulés, arachides, concombres) a volonté. Pour
obtenir une odeur globale de rat noir (i.e. urine, feces, fourrure) (RN ci-aprés), des tissus ont
été placés dans les cages dans lekxpuels rats noirs ont été maintenus. Des lambeaux de ces
tissus imprégnés d’odeurs ont été conservés au froid dans des tube® ml jusqu’aux
expeériencesl utilisation de tissus imprégnés d’odeurs de prédateurs a déja été nisecuvre

pour étudier des réponses comportementales chez des rongeurs éalsiaD06).
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Les odeurs irine et de feces de lions, hyénes et chacabtenues au zoo de Bamako (ou
ces prédateurs sont alimentés avec de la viande de cheval) ont aussi été conservées au froid

dans des tubes de 2 ml.

3.3.4. Etude comportementale : expérience avec labyrinthe en Y

Les effets comportementaux des odeurs de prédateurs (i.e. lion, hyéne et chacadj et du
noir ont été étudiés avec des labyrinthes en Y. Les 36 rongeurs natifs, capturés en zones
vierges et en zones envahies, ont également été placés dans des cages individuelles avec eau
et nourriture (i.e. granulés, arachides, concombres) a volonté pendant toute la durée des

expériences.

Pour cette expérience, 18 labyrintreasY ont été fabriqués sur la base du modele de
Bramley & Waas (2001) (Figure 23).

Capuchon perforé
Tubes a odeur ouverts \ sable

OU Tubes vides témoins

ey
Porte tubes

«+—10 cm —>~

Figure 23 Labyrinthe en Y.(BI) : Branche intitiale ; (CF) : carrefour ouvrant sur les branches diBi¢ et
gauche (BG). Les 3 branches ont une ou deux trappes (TP) et une femd¢ragdas (FP). Les branches BG et
BD sont équipées d’un tuyau de liaison vers la rampe d’aspiration (LRA) et d’un porte tubes (PT).

Pours’assurer de I’absence d’odeur résiduelle de prédateurs natifs ou de rat noir dans les
expériences témoins, 6 labyrinthes ont été réservés aux observations sans odeur. Les 12 autres
ont été alternativement utilisés par groupe de 6 pour permettre le lavage et le séchage des
labyrinthes venant d’étre utilisés. Pour éviter la présence d’odeurs résiduelles dans la branche
considérée comme témoin lors dests avec odeurs, les odeurs n’ont pas été retirées des
tubes dans lesquels elles ont été conservées, et ces tubes ont été disposés au nombre de 4 dans
des portes tubes situés aux extrémités des branches du labyrinthe (figure 23). Pour les

branches témoins, des tubes identiques mais vides ont été disposés dans les portes tubes.
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Chaque labyrinthe (témoin et pour les tests d’odeurs) a ¢été entiérement nettoyé avec de

1’éthanol a 95% entre chaque expérience.

Chaque expérience s’est déroulée sur 20 minutes. Dans un premier temps I’individu a été
déposé dans la branche initiale Bl ou il était enfepmé 5 minutes d’acclimatation et de
repos, permettant une standardisation des conditions initiales entre individus (Figure 23). La
trappe donnant sur le carrefour avant les deux branchesKiGére 23) était ensuite ouverte
et les déplacements de I’animal dans le labyrinthe étaient observés pendant 15 minutes.
Quatre variables ont été étudié@sle tempsmis par I’animal pour quitter la branche initiale
(variable nommeée latence « LAT » ci-apres et mesurée en miifiitds)temps passé dans
les branches gauches et droites (respectivement nommé BG et-&lbés) pris comme
indice d’activité exploratoire (variable nommée « EXP » ci-aprés et calculée en % du temps
total passé dans le labyrinthe aprés ouverture de la trdjipele rapport BG/EXP pris
comme indice de symétrie gauche/droite (dans le cas des expériences témoins) ou BO/EXP
(BO étant le temps passé dans la branche a odeur) pris comme indice de répulsivité de la
branche imprégné&odeur (variable nommée « REP » ci-apres) etiv) le nombre de
déplacements de 1’animal dans les divers compartiments du labyrinthe pris comme indice
d’activité (variable nommée « ACT » ci-aprés) (Bramley al, 200Q Bramley & Waas,
2001).

Pour limiter 1’éventuelle diffusion des odeurs au niveau du labyrinthe et de la zone de
travail (i.e. terrasse couverte), un systéme de ventilation a été aménagé pour créer un gradient
d’odeur dans les branches des labyrinthes tout en évacuant les odeurs hors de la zone de

travail (Figure 24).

Rampe de 8 metres (4 ventilateurs) suspendue au toit Branche Branche
avec Odeur sans Odeur

& (80) (BSO)
i ENENENENENENEE N S
Série de ‘Y ‘Y ‘Y

labyrinthes < .
vy Yy (W—,

Branche
initiale

Gradients d'odeur
dans les divers
compartiments

Figure 24. Rampe d’aspiration des labyrinthes Y. Le courant d’air induit par la rampe d’aspiration crée un
gradient de concentration d’odeur plus important dans la branche avec odeur (BO) que dans la branche sans
odeur et la branche initiale.
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Les expériences se sont déroulées sur 4 jours consécutifs pour chaque odeur teStée. Le 1
jour, le comportement de chaque individu ébaitervé 2 fois en absence d’odeur (témoin de
début d’expérience). Les 2°™ et 3™ jours, le comportement de chaque individu était observé
2 fois par jour en présence de I’odeur testée placée au hasard dans la branche gauche ou la
branche droite. Le *® jour, le comportement de chaque individu a été observé 2 fois en
absence d’odeur (témoin de fin d’expérience). Chaque jour, un intervalle de 4h a été laissé

entre les 2 tests'th méme individu.
3.3.5. Effets des odeurs sur les rendements de capture en milieu naturel

Le type de piege utilisé, constitd&in arc en bambou dont la corde en coton dispose d’un
nceud coulant (localement appelé Kalani) (Figure 2B} encore jamais été utilisé dans 1’étude
de I’effet des odeurs sur les rendements de capture. Toutefois, des méthodes de piégeage plus
classiques (piege de type BTS (Besancon Technologie Systéme)) (Figure 25) sont
couramment utilisées pour étudier les réponses comportdmerdtaspeces natives en

présence d’odeurs de prédateurs natifs et introduits (Borowski, 2002 Russell & Banks, 2007).

Figure 25. (a) Pi¢ge Kalani tendu au dessus d’une piste d’Arvicanthis; (b) Nasse a simple entrée (piége de type
BTS (Besancgon Technologie Systéme).

Contrairement aux pieges classiques de type BTS, les pieges Kalanis ne nécessitent pas
d’appat attractif, sont tendus au dessus des pistes tracées pavitesithiset ne sont pas
détectables par les individus (Traoré, 2010). Ces pieges, également non létaux, capturent donc
les individus a leurnisu lors de leurs déplacements et refléte d’avantage leur comportement

naturel.
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Huit campagnes de piégeages, 4 en zone vierge (ZV1) et 4 en zone enkzdhien{zété
effectuées pour étudier les effets des odeurs du ratendaiturine de lion (UL) sur les
rendements deapture d’A. ansorgei Dans chaque zone, une campagne de piégeage sans
odeur (i.e. ttmoinpermet d’estimer les rendements de captureen absence d’odeur, et trois
campagnes permettent de tester I’effet des odeurs (i.e. test de I’effet d’une odeur par
campagne). Outre le fait que les tubes a odeurs sont tous vides pendant les campagnes
témoins, la méme procédure de piégeage est appliguéd’ensemble des campagnes. Dix
pieges entourés de tubes vides (témoins) sont tendus en alternance avec dix autres entourés de
tubes contenant 1’odeur testée (pieges odorants). Quatre tubes sont enterrés en croix dans un
rayon d’un métre autour de chaque piége. Les piéges sont disposés en lignes, espacés
d’environ 10 métreset tendus sur des pistes d’A.ansorgei Les captures ont lieu un peu aprés
I’aube (de 7-9h) et un peu avant le crépuscule (de 16-18h) : deux périodes qui correspondent a
deuxpics d’activité chezA.ansorgei(Traoré, 2010). Chaque campagne de piégeage comporte
deux phases. Au terme de la phase-1, qui dure 2 jours, piéges et tubes sont ramassés. Deux
jours apres, pieges et tubes sont replacés en inversant les positions des pieges témoins et
odorants (phase-2). Le dispositif de piégeage est surveillé en permanence par 3 piégeurs et les
animaux capturés sont numeérotas feutre a I’intérieur du lobe de I’oreille avant d’étre
relachés Ce marquage permet d’obtenir le nombre de recaptures et les distances entre

recaptures successives (DRS).

3.3.6. Analyse des données

Les effets des odeurs sur les rendements de captures ont été analysés au niveau des pieges
entourés d’odeur et au niveau des pieges témoins. Les modifications des rendements de
captures des pieges odorants ont été qualifiées d’effets directs des odeurs, tandis que les

modifications observées au niveau des pieges témoins ont été qualifiés d’effets indirects.

- Effets directs des odeurs testées

Les effets «directs » des odeurs correspondent aux variations de rendement de piégeage
observées au niveau des piegesnetit d’odeurs. Ces effets sont calculés en divisant les
rendements des pieges entourés d’odeurs par le rendement total de piégeage (i.e. rendement

des pieges témoins et entourés d’odeurs). La disposition en ligne des pieges permet d’attribuer

un NUMEro pair ou un numéro impair a chaque piége. Ainsi, pour les campagnes témoins, les
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rendements de capture ont été calculés en divisant les rendements des pieges a naméro pair

par le rendement de piégeage total (pieges a numéros pairs et impairs).

- Effets indirects des odeurs testées

Les effets « indirects » des odeurs correspondent aux variations de rendement de piégeage
observées au niveau des piéges témoins (i.e. variations de rendement de piégeage liées a la
présence d’odeur au niveau de la zone d’étude). Ces effets sont calculés en divisant les
rendements des pieges témoins par le rendement total de piégeage (i.e. rendement des pieges
témoins et entourés d’odeurs). Pour les campagnes témoins, les rendements de capture ont été
calculés en divisant les rendements des pieges a numéro pairs par le rendement de piégeage

total (pieges a numéros pairs et impairs).

- Influence du stress subi lors des premieres captures

I1 est possible que certains animaux évitent les zones a odeurs parce qu’ils ont associé
I’odeur testée au souvenir d’une capture stressante par le piége entouréd’odeur. Ce
phénoméne concernant seulement les animaux recapturés, les rendements de captures ont été
analysés sur un jeu de données composé seulement des premieres captures de chaque

individu.

Les tests statistiques ont été réalisés avec le logiciel SigmaStat 3.5. Pour les analyses de
variance nous avons utilisé le modéle linéaire (approche paramétrique) ou le test des rangs de
Kurskal-Wallis (approche non paramétrique). Les comparaisons multiples post-analyse de
variance ont été conduites selon la méthode de Holm-Sidak (approche paramétrique) ou de

Dunn (approche non paramétrique) (Sigma%5 User’s Manual, 2006).

3.4. Résultats

3.4.1. Expériences comportementales en labyrinthe Y

Les anayses préliminaires réalisées pour étudier 1’effet des différents facteurs sur les

guatre variables étudiées ont montré que les facteurs « créneaux horaires » (i.e. heure de début

de I’expérience), « Sites » (i.e. origine des individus) ainsi que « type de témoin » (i.e. ttmoins
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de début et fin d’expérience) n’ont pas d’effet sur les variables étudiées (Tablegu Ges

différents facteurs n’ont donc pas été considérés dans 1’analyse.

Tableau 5 Effets des facteurs « types de témoins », « sites d’origine » et « sexes » sur la latence (LAT), et sur
les indices d’exploration (EXP), de répulsivité (REP) et d’activité (ACT) des expériences E1 a E9 chiz
ansorgeietA. niloticus DL = degrés de liberté.

L. LAT EXP REP ACT
Sources de variation DL
F P F P F P F P
Odeurs 16 1,08 0,37 0,99 0,46 0,56 0,91 1,6 0,06
Sites 2 2,83 0,06 0,94 0,39 1,36 0,25 0,26 0,77
Odeurs*Sites 32 0,70 0,89 0,75 0,84 0,55 0,98 0,41 0,99

Les résultats de 1’analyse de variance révélent que le facteur « odeurs » affecte
significativement(p<0.001) toutes les variables étudiées chez les 4 populations de rongeurs
natifs (Tablau 6). La présence des odeurs induit une augmentation de la latence (LAT), une
baisse de I’indice exploratoire (EXP), un évitementde la branche diffusant I’odeur (REP) et
une baisse de I’indice d’activité (ACT).

Tableau 6. Effets du facteur « odeurs » sur les 4 variables étudiées. LAT = latence. EXP = indice d’activité
exploratoire. REP= indice de répulsivité de la branchedgmge d’odeur. ACT = indice d’activité. DL = degrés
de liberté.

Populations oL CAT EXP REP ACT
F P F P F P F P

A. niloticus ZE2 8 41,941 <0,001 26,289 <0,001 10,52 <0,001 17,765 <0,001

ZE1 8 56,803 <0,001 38,045 <0,001 9,76 <0,001 20,931 <0,001

A.ansorgei ZV1 8 42,132 <0,001 26,73 <0,001 6,913 <0,001 11,081 <0,001

Z\2 8 33,196 <0,001 21,547 <0,001 6,913 <0,001 11,081 <0,001

Les analyses sur ’ensemble des expériences ont montré un effet similaire des différentes

odeurs de prédateurs (i.e. feces et urine de hyéne, lion, chacal) (Figure 26 ;dfuptratila

latence) sur les 4 variables étudiées au sein des 4 populations de rongeurs natifs. Pour la

variable latence (i.e. le temps mis par 1’animal pour quitter la branche initiale du labyrinthe),

les odeurs des trois prédateurs natifs augmentent significatiyerte d’'une manicre

similaire, le temps que mettent les individus a quitter la branche initiale du labyrinthe.

87



=
N
%

* 1 *

*x * *
o 10 S s spE L T
£ H o
£ 8 1 O ZE2 Arvicanthis niloticus
3] B oz
E 6 O zv |Arvicanthis ansorgei
< 4 o zv

TEM HYENE LION CHACAL

Figure 26. Effet des odeurs des différents prédateurs sur la latence (temps misipdividss pour quitter la
branche initiale du labyrinthe) observés en labyrinthe. différences significatives avec les témoins (TEM)
chez la population correspondante. Seuil de significativité: p<0,05.

Les effets des odeurs des trois prédateurs natifs ont donc été regroupés pour une analyse
globale des effets des odeurs du rat n@irceux des odeurs des prédateurs natifs sur

I’ensemble des populations de rongeurs (Figuze).
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Figure 27. Moyennes £ sem) des variables étudiées chez les espéces duAgeinanthisoriginaires des zones
vierges (histogrammes blancs) ou envahies (histogrammes gris)ranér en absence (TEM) ou en présence
d’odeur de prédateurs (PRD) ou de rat noir (RN). * = différences significatives avec les témoins des zones
d’origine correspondantes. $ = différences significatives entre les zones vierges et envahies. fremibs
significatives entre RN et PRD de méme origine. Seuil de significativité: p<0,05.

Les résultats de cette analyse mont@ntjue les odeurs des prédateurs natifs affectent
significativement les variables étudiées en zone vierge et zone envahie par le rat noir (cf. * ;
figure 27) ;(ii) que les odeurs du rat noir affectent significativement les variables étudiées en
zone envahie et seulement la latence et 1’activité exploratoire en zone vierge (cf. * ; figure
27) ; (iii) que toutes les variables sont significativement plus affectées par les odeurs de rat
noir en zones envahies qu’en zones vierges (cf. $ ; figure 27 ; (iv) que les différences entre
les effets des odeurs de rat neirdeprédateurs sont significatives pour toutes les variables,

seulement en zonaerge a I’exception de la latence en zone envahie (cf. £ ; figure 27).
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- Variabilité interindividuelle de la réponse aux odeurs

Sur I’ensemble des individus étudiés, trois individus issus d’une zone vierge ou d’une
zone envahie ne réagissent ni aux odeurs des prédateurs, ni aux odeurs du rat noir (Figure 28).
Au niveau des réponses aux odeurs de rat noir, de la variabilité interindividuelle est également
présente. Alors que la majorité des individus de la zone envahie réagit aux odeurs du rat noir,
22% ne réagissent pas (Figure.28)’inverse, alors que la majorité des individus de la zone
vierge ne réagissent pas aux odeursRdeattus 22% des individus sont sensibles a ces

odeurs (Figure 28).
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3.4.2. Effet des odeurs sur les rendements de capture en milieu naturel

- Effets directs des odeurs testées

Les rendements de captures des pieges entourés d’odeurs montrent que la présence des
odeurs de rat noir et d’urine de lion réduisent significativement les rendements de capture en
zone vierge et en zone envahie (cf. * ; figure 29). La diminution des rendements de capture
liée aux odeurs du rat noir est significativement moins margué&ene vierge qu’en zone
envahie (cf. $ ; figure 29)tandis que celle de I’urine de lion est similaire dans ces deux types
de zones (figure 29). Ainsi, la diminution des rendements de capture liée aux odeurs du rat
noir estsignificativement moins importante que celle liée a la présence de 1’urine de lion en
zone viergegt similaire aux effets de 1’urine de lion en zone envahie (cf. £ ; figure 29). Les
rendements de piégeage proches de 50% pour les expériences témoins (i.e. TEM), sans
odeurs, montrent que la disposition des pieges (i.e. paires ou impdinésience pas les

rendements de capture ni en zone vierge, ni en zone envahie (Figure 29).
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Figure 29. Effets directs des odeurs d’urine de Lion (PRED) et de rat noir (RN) sur les rendements de capture
des rongeurs natifsn zones vierges et envahies par le rat noir (moyenses). * = différences significatives
avec les témoins des zones d’origine correspondantes. $ = différences significatives de type « zone vievge
zone envahie ». £ = différences significatives entre les effetsdbai d’urine de lion vs odeur de rat noir. Seull
de significativité: p<0,05.

La diminution des rendements de capture des piéges entourés d’odeurs est similaire a

I’aube et au crépuscule (P> 0.68 ; tableau 7).
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Tableau 7.Analyse des effets des facteurs « Odeurs » et « Périodesvéaardpuscule) » sur les rendements de
capture des rongeurs nati#s zones vierges et envahies par le rat.noi

Sources de variation DL F P
Odeurs 3 49,751 <0,001
Zone vierge Périodes 1 0,176 0,676
Odeurs*Périodes 3 0,129 0,943
Odeurs 3 34,959 <0,001
Zone envahie Périodes 1 0,0455 0,832
Odeurs*Périodes 3 0,319 0,811

- Effets indirects des odeurs observés sur les rendements des piéges témoins

La présence d’odeur de rat noir et de prédateur introduit dans le milieu, modifie les
rendements de capture des pieges témoins en zone vierge et en zone envahie, avec un effet

significatif de la période de piégeage (i.e. auberépuscule) (Tableay.8

Tableau 8.Variation des rendements de capture des piéges témoins en zones vierges et gavdbieat noir.
DL = degrés de liberté

Sources de variation DL F P
Odeurs 3 14,41  <0,001
Zone vierge Périodes 1 4,78 0,0310
Odeurs*Périodes 3 40,71  <0,001
Odeurs 3 5,99 <0,001
Zone envahie Périodes 1 2,19 0,1420
Odeurs*Périodes 3 10,97 <0,001

En effet, @ absence d’odeur, les rendements de piégeage sont significativement plus
¢levés au crépuscule qu’a I’aube, en zone vierge et en zone envahie (CFEM ; figure 30).
La présence d’odeur de rat noir dans le milieu, entraine une disparition de cette différence
aubevs crépuscule (cf. RN ; figure 30) tandis quetésence d’odeur d’urine de lion, inverse

cette différence (c PRED; figure 30), en zone vierge comme en zone envabhie.
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Figure 30. Effets indirectsdes odeurs d’urine de lion (PRED) et de rat noir (RN) sur les rendements de capture

en zones vierges et envahies par le rat noir (moyensem). * = différences significatives avec les témoins des
zones d’origine correspondantes. a = différences significatives « aube&s crépuscule>. Seuil de significativité:
p<0,05.

- Influence du stress subi lors des premieres captures

Les analyses réalisées sur les premiéres captures maeseeffets directs et indirects
des odeurs de rat noir et d’urine de lion sur les rendements de capture en zone vierge et en

zone envahie (Figure 31 ; tableau 9).

Au niveau des effets indirects des odeurs (i.e. effets sur les rendements des piéges
témoins): (i) en zone vierge, les rendements des pieges témoins sont plus élevés au crépuscule
qu’a l'aube (figure 31 A) ; (ii) cette différence aubes crépuscule disparait en présence
d’odeur de rat noir (figure 31 A); (iii)cette différence s’inverse significativement en présence
d’odeur d’urine de lion (figure 31 A,B).

Au niveau des effets directs (i.e. rendement des pieges odo(gries odeurs de rat noir

réduisent significativement les rendements de piégeage en zone envahie mais pas en zone
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Figure 31. Effets des odeurs sur les rendements dé®lcapture. * = différence significative « aubes

crépuscule ». $ = différences significatives awes campagnes témoins respectivement.

significatives avetes odeurs d’urine de lion. Seuil de significativité : p<0,05.

£ = différences

Tableau 9 Variation des rendements des pieges témoins (Térapimjourés d’odeurs (Odeur) en zone vierge
et envahie par le rat noir analysées avec un jeu de données restreffitaaptures. DL = degrés de liberté.

Sources de variation DL F P
Odeurs 3 1,96 0,1250
Zone vierge Périodes 1 0,09 0,771
L Odeurs*Périodes 3 4,11 0,009
Temoin Odeurs 3 5909 05670
Zone envahie Périodes 1 2,19 01
Odeurs*Périodes 3 10,97 0,171
Odeurs 3 49,751  <0,001
Zone vierge Périodes 1 0,176 0,671
Odeurs*Périodes 3 0,129 0,942
Odeur

Odeurs 3 34,959 <0,001
Zone envahie Périodes 1 0,0455 0,83

Odeurs*Périodes 3 0,319 a8
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- Effets des odeurs sur la distance entre recaptures successives (DRS)

L’analyse de variance réaliséar ’ensemble des campagnes, montre que le facteur
«sites n’a pas d’effet sur la distance entre recaptures successives (DRS) (0.272 <p < 0.997).
L’analyse des données regroupées sans tenir compte des sites, montre que les odeurs affectent
la distance entre recaptures successives en zone vierge et en zone envahi@XHigbteau
10). En effet, les odeurs induisent une baisse significative des DRS ; sauf en zone vierge pour
I’odeur du rat noir (cf. * ; figure 32), seule odeur pour laquelle la DRS varie entre zone vierge

etzone envahie (cf.** ; figure 32
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Figure 32: Distances entre recaptures successives présence d’odeurs (moyennest sem). TEM = témoin
RN = odeur de rat noiftUL = odeur d’urine de lion. * = différence significative vs témoins (TEM). ** =
différences significatives « zone viergezone envahie ». Seuil de significativité: p<0,05.

Tableau 10. Variabilité induite par les facteurs « odeurs » et « zones d’origine » sur les distances entre
recaptures successives (DRS)

Source de DL F P
variation
Zones 1 18,334 <0,001
Odeurs 3 35,302 <0,001
Zones*Odeurs 3 8,49 <0,001

- Effet des odeurs sur la recapturabilité des individus

Les tests de Chi-deux (avec correction de Yates), réalisés suppestipns d’individus

capturés une fois ou plusieurs fois entre les expériences témoins et les expériences avec
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odeurs, révelent que les odeursraienoir et d’urine de lion réduisent significativement la

propation de recaptures (p<0,001), en zone vierge et en zone envahie (Figure 33).
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Figure 33. Proportion des individus capturés une foid_], ou plusieurs fois [ , en zone vierge et en zone
envahie, dans les pieges témoins (TEM), avec odeur de rat noio(RiNur d’urine de lion (UL).

3.5. Discussion

Cette étude a permis de mettre en évidence que les deux espéces de rongeur natives
étudiées reconnaissent et réagissent aux odeurs de différents prédateurs natifs, mais également
aux odeurs du rat noir, compétiteur et prédateur potentiel introduit depuis environ 1 siecle au
Mali.

Elle met également en évidence (i) une homogénéité des réponses dans les expériences
témoins et (ii) une différence de réponse entre zones vierges et zones envahies uniquement
pour les odeurs du rat nolde plus, que les indicateurs relévent de comportement d’anxiété
(labyrinthe en Y), ou de diverses réactions motrices (piégeages), les différentes odeurs testées
ont des effets répulsif et inhibitr de 1’activité des individus. Ces effets sont moins marqués
pour les odeurs du rat noir en zone vierges différents éléments valident les choix des
protocoles utilisés, notamment du fait de leur capacité a mettre en évidence des variations de
réponses résultant du contact oul’desence de contact entre le rat noir introduit et les deux

especes natives.
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- Comment expliquer la réponse rapide observée aux odeurs du rat noir, et les différences de

réponses entre zones vierges et zones envahies

Les réponses des deux especes de rongeur natives aux odeurs du rat noir, que ce soit lors
des expériences comportementales en labyrinthe Y ou lors des expériences de piégeage en
milieu naturel, sont significativemeptus marquées en zones envahje®n zones vierges.

Cette différence entre zones vierges et zones envahi@gas observée pour les réponses

aux odeurs de prédateurs natifs testées. La difféerence de remonise les deux zones
étudiées peut donc étre considérée cortiéea la présence ou a 1’absence du rat noir et non

a des parametres spécifiques des populations (i.e. variabilité, expérience individuelle)
(Bramleyet al, 2000).

La reconnaissance d’un nouvel « ennemi » peut étreqaise a travers 1’apprentissage
(depuis une expérience récente) ou suite a une évolution rapidés(ilet d’une importante
pression sélective) (Heaveretral, 2014).D’apres Heaveneet al.(2014), il est peu probable
que la compétition par exploitation impose suffisamment de pression sélective pour induire
une évolution rapide. Cependant, la compétition par interférence et la prédation potentielle
exercées par le rat noir sur les deux especes de rongeurs natifs,epbawsmair induit une
pression suffisante pour permettre aux espéces natives d’apprendre a reconnaitre rapidement
cette nouvelle menace. NeSultats montrent qu’environ un siécle de coexistence peut étre
suffisant pour que @ individus natifs apprennent a reconnaitre et a réagir a I’odeur d’une
espeéce introduite. Une coexistence de moins de 150 ans a également été suffisante pour que
des rongeurs indigénesiseraliens montrent un comportement d’évitement de 1’odeur du
renard roux Yulpes vulpesintroduit (Russell & Banks, 2007). Ainsi, certaines espéces
indigénes sont capables d’évoluer rapidement pour reconnaitre et éviter 1’odeur d’un
prédateur introduit, et ainsi, réduire leur risque de prédation et leur vulnérabilité face a cette
invasion. A notre connaissance, Heavener (2010) et Heaeermtr(2014) sont les seuls a
avoir étudié la naiveté compétitive entre deux espéces de rongeurs, un rongeur natif australien
(le rat de broussRattus fuscipgset le rat noir introduit. Ces études, également basées sur la
reconnaissance de signaux olfactifs, montrent que le rat de brousse ne présente aucun signe de
reconnaissance, d’anxiété ou d’évitement de 1’odeur du rat noir. Ainsi, la perte de naiveté
compétitive semble dépendante du contexte et du couple d’espeéce considéré, puisqu’apres
environ 200 ans de coexistence, le rat de brousse semble avoir conservé sa naiveté

compétitive vis-a-vis du rat noir introduit.
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Méme si plus faible qu’en zones envahies, des réponses aux odeurs de rat noir sont
observées en zones vierges. La similarit¢ dans la composition chimique des odeurs (ou
« common constituent hypothesis ») est une des hypothéses avancée pour expliquer les
réponses inattendus de certaines proies a 1’odeur de prédateurs inconnus (Nolte et al, 1994).

Par exemple, les composés sulfureux résultants de la dégradation des protéines, qui se
retrouvent dans les féces et les urines des carnivores, peuvent induire une réponse globale des
proies a ce type de prédateur (Dickman & Doncaster,; 1984e et al, 1994 Hayes, 2008).
L’utilisation récurrente de 1’olfaction dans les relations intra et inter-spécifiques chez les
rongeurs (Apfelbaclet al, 2005), laisse supposer que la réponse des individus issus de zones
vierges puisse étre liee a des similitudes dans la composition chimique des odeurs du rat noir

et de celles des rongeurs natifs avec lesquels ils interagissent ou entrent en compétition.

La réponse généralisée aux odeurs des trois prédateurdesiéfsdans les expériences en
labyrinthe Y, qu’ils soient présents ouaujourd’hui disparusdes sites d’études, semble
confirmer 1’effet répulsif, pour les proies, des composés sulfureux (liés a la digestion de la
viande) communs dans les déjections des carnivores (Calder & GormanNtd@let al,
1994).De plus, I’alimentation similaire des individus de ces trois especes utilisés pour obtenir
les odeurs, gurrait avoir accentué cet effet d’odeur commune. L’association par les rongeurs
indigeénes de I’odeur de ces composés a un risque de prédation plus important que celui infligé
par les rats noirs, petait expliquer que 1’évitement des odeurs de ces trois prédateurs natifs
soit parfois plus marqugue 1’évitement des odeurs du rat noir. En effet, les odeurs associées
a une interaction majoritairement de type compétition pourraient avoir des effets répulsifs
moins prononcés que les odeurs associées a une interaction de type prédation (Heavener,
2010).

- Variabilité de la perte de naiveté

Les expériences en labyrinthe Y ont mis en évidence une importante variabilité
interindividuelle dans les réponses aux odeurs des prédateurs natifs et aux odeurs du rat noir.
Cette variabilitéa déja été observée au sein de populations de rats noirs a Hawaii, ou de rat
surmulot R. norvegicusen Nouvelle Zélande, lors de test d’évitement d’odeur de prédateurs
natifs et introduit{Burwashet al, 1998 Bramleyet al, 2000). Cette variabilité signifie que
méme si un siécle de coexistence est suffisant pautaquajeure partie des individus d’une

population nativereconnaissent et éviit I’odeur d’un compétiteur et prédateur potentiel
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introduit, certains individus semblent rester naifs face a cette menace. La perte de naiveté
variable au sein d’une population, pourrait probablement dépendre de facteurs intrinséques

aux individus tels que leur personnalité (Lopeal, 2005 Le Ceeur et al, 2015 Mella et al,

2015). La personnalit¢ d’un individu pourrait refléter son comportement anti-prédateu
optimal, et ainsi influencer ses réponses face a la peur liée au risque de prédatioref{Lopez
al., 2005 Mella et al, 2015).

- Influence du stress sur les réponses observées

L’augmentation de la latence, la diminutida I’indice exploratoire, la désaffection
relative de la branehdiffusant 1’odeur et la baisse de ’indice d’activité observées dans les
labyrinthes Y montrent que les rongeurs natifs présentent une certaine appréhension suite a la
perception des différentes odeurs testéegy’ils évitent ensuite la zone ou cette odeur est
présente. Par contre, I’absence de différence entre les t¢émoins de début et de fin d’expérience
montre que ces effets des odeurs ne sont pas durables. Cela pourrait expliquer que
I’augmentation de la latence (i.e. le stress immédiat lié a la perception des odeurs augmente
I’appréhension des individus a quitter la premiére branche du labyrinthe) soit suivie aprés
quelques minutes d’une exploration des autres parties du labyrinthe (i.e. absence d’effet
durable du stress initial). Ces résultats suggéerent que le stress aigu associé a la perception des
odeurs dennemis natifs ou introduits, puisse n’étre durable (i.e. mémorisé) que s’il est
associe un autre stress (e.g. indice visuel de prédateur, douleur (stress physique)). Cela a été
montré dans lesxpériences d’amélioration de la reconnaissance des prédateurs, dans
lequellesl’évitement d’un indice de prédation (e.g. prédateur empaillé, peluche) est mémorisé
suite @ la présentation de cet indice accompagné d’un signal stressant (e.g. alarme de
conspécifiques) (Maloney & Mclean, 1995). Lors des expériences de piégeage, les individus
subissent un stress important lors de la capture. Dans le cas de I’odeur du rat noir, le stress de
la capture associé a cette odeur pourrait expliquer quectelflgt aucun effet répulsif sur les
premiéres captures en zone vierge (i.e. absence d’évitement des odeurs du rat noir dans la
zone ou il est absent), mais que cet effet, toujours en zone vierge, soit significatif sur
I’ensemble des captures (i.e. les individus se seraient mis a éviter ’odeur du rat noir suite au
stress subi lors des premieres captur@spendant, la modification du patron d’activité des
rongeurs natifs (i.e. activitéussi importante a I’aube qu’au crépuscule) observée sur les
rendements de premiéres captures, montre que les évitements observés sont liés aux odeurs et

non au stress subi lors des captures.
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- Conséquence® la modification du patron et des zones d’activités en réponses aux odeurs

Une modification du patron d’activité (i.e. activité diurne pour une espeéce habituellement
nocturne) a également été observée chez le surmulot et associée a un évitement de la
prédation par un prédateur natif (le renard radpes vulpes(Fenn & Macdonald, 1995) ou
chez le rat épineux dor&¢omys russatjsuite a sa coexistence avec un autre rongeur natif
en Israel, le rat épineux du Caiw. (cahirinug (Pinter-Wollmanet al, 2006). Les horloges
internes (journaliéres et saisonnieres) des iddiyiqui contrdlent leur rythme d’activité, sont
capables d’intégrer des synchroniseurs abiotiques (e.g. climat) et biotiques (e.g. signaux
chimiques des plantes en germination) et semblent donc susceptibles d’étre modifiées en
présence d’odeurs de prédateurs ou compétiteurs (Pinter-Wollmaat al, 2006). Une telle
modification des niches temporelles, peut étre particulierement néfaste pour les populations
qui vivent dans le méme biotope, avec notamment des espéces plus diurnes et d’autres plus
nocturnes, comme c¢’est souvent le cas pour le couple A.niloticusetM. huberti(Granjonet al,

2005) ou pour le coupla.ansorgeiet M. erythroleucuqCrespinet al, 2008) puisqu’elle va

modifier leurs périodes d’activité et donc leurs interactions.

La diminution de la recapturabilité, observée avec ces pieges qui capturent les individus a
leur insu lors de leur déplacement, montre que la présence d’odeurs dans le milieu modifie les
zones d’activité des individus. Cette modif¢ation des zones d’activité peut également
s’expliquer par la réduction de la mobilité observée avec la diminution de la distance entre
recaptures successives, lors des expériences comportementales en labyrinthe en Y, ou par un
déplacement des individus vers des sites ou les odeurs ne sont pas présentes. La réduction de
la mobilité, les déplacements vers des zones « sécurisées » et la diminution de ’activité
globale sont des réponses qui permettent aux especes natives de réduire leurs prdbabilités
rencontre avec des ennemis natifs ou introduits (Norrdahl & Korpimaki,; B®&ell &
Banks, 2007), mais qui peuvent avoir de lourdes conséquences sur leur capacité a se
reproduire, s’alimenter et ainsi a long terme sur leur probabilité de survie (Apfelbachet al,

2005; Ansoret al, 2013).

Conclusion

L’uniformisation de la distribution des archétypes de prédateurs au niveau des masses

continentales, en raison des nombreux ¢changes de faunes entre 1’Afrique, I’Eurasie et les
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Amériques pourrait étre a 1’origine d’une absence de naiveté chez les espéces natives (Carthey

& Banks, 2014). Dansotre étude, 1’absence de réponse aux odeurs du rat noir chez la plupart

des individus de zones viergésisse supposer que plusieurs dizaines d’années de coexistence

avec un nouvel ennemi introduit, serait au moins dans certains cas nécessaire a la perte de
naiveté des especes natives, y compris dans un contexte continental. Les réponses d’évitement

des odeurs du rat noir et la modification des zones d’activité des rongeurs natifs, pourraien

apporter un ¢élément de réponse quant aux mécanismes a l’origine des régressions
progressives des rongeurs natifs observées suite a I’arrivée du rat noir. Les conséquences

« positives » (i.e. réductions des rencontres agressives et potentiellement |étales) ou
« négatives » (i.e. réductions des capacités alimentaires, reproductives) des modifications de
comportements, soulignemtintérét d’étudier les conséquences de ces changements sur la
dynamique de populations des espéces natives, afin de mieux comprendre le role des espéces
introduites et de la perte de naivetédia maintien, les déclins ou les extinctions d’espéces

natives suite a ’arrivée de nouveaux « ennemis ».
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Chapitre 4.

UNE ESPECE PEUT-ELLE PERDRE SA NAIVETE ?
RECONNAISSANCE DE PREDATEURS ET
D’AGRESSEURS INTRODUITS PAR DEUX
SQUAMATES ENDEMIQUES INSULAIRES

R R
T

(a) Fourmi de feu tropicale&splenopsis geminaig© PIA key); (b) rat du Pacifiqu&attus exulans(c) Bavayia
a bandes claireBavayia septuiclavjs(© A. Gérard) ; (d) petite fourmi de feWasmannia auropunctat®©
PIA key); (e) rat noir,Rattus rattus(© P.-E. Chaillon) ; (f) scinque commun de litié@aledoniscincus
austrocaledonicug© IMBE) ; (g) fourmi a grosse tét&heidole megacephald®© PIA key) ; (h) chat harét,
Felis catus(© P. Palmas); terrarium utilisé pour les expériences de sélection de refug&€eatd)
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4. UNE ESPECE PEUT-ELLE PERDRE SA NAIVETE ? RECONNAISSANCE DE
PREDATEURS ET D’AGRESSEURS INTRODUITS PAR DEUX SQUAMATES
ENDEMIQUES INSULAIRES

4.1. Résumé :

Le caractere fixe longtemps attribué a la naiveté (i.e. absence de reconnaissance ou de
réponse appropriées face a un nouvel « ennemiraison d’un manque d’expérience), a été
récemment remis en question par des études qui indiquent que certaines especes natives
seraient capables de percevoir un risque et de développer des comportements adaptatifs suite
au contact avec des prédateurs introduits. Dans ce cadre, nous avons étudié si deux squamates
endémiques de Nouvelle-Calédonie, un scinque di@aiedoniscincus austrocaledonigust
un gecko nocturndBavayia septuiclavisreconnaissent et évitent 1’odeur de six espéces
introduites dans leur aire de répartition, depuis plusiéizaines d’années, un peu plus d’un
siecle, ou environ 3000 ans. Parmi ces six espéces introduits, trois sont des prédateurs: deux
especes de rongeurs (le rat du pacifiBa¢tus exulanst le rat noifRattus rattuy et un félin,
le chat haretRelis catu$; les trois autres des agresseurs: la fourmi de feu tropicale
(Solenopsis geminadtala petite fourmi de feuWasmannia auropunctateet la fourmi a
grosse téteRheidole megacephalaAfin de s’assurer que les réponses observées étaient bien
liéesa la perception d’un risque et non a une réponse généralisée aux odeurs, nous avons
utilisé I’odeur du puffin du Pacifique (Puffinus pacificuscomme odeur témoin, inconnue et
non associable a un risque par les individus. Nous avons utilisé un protocole expérimental
dans lequel les squamates ont le choix entre deux sites de repos, I'un avec une odeur (i.e.
prédateur, agresseur ou odeur témoin), ’autre sans aucune odeur. Les résultats obtenus
montrent que les scinques évitent deux ou les trois odeurs de prédateurs testées (résultat
variable en fonction du témoin considén&aux d’évitement fixé arbitrairement a 50% ou (i)
taux d’évitement de 1’odeur témoin), alors que les geckos évitent au maximum une seule des
odeurs de prédateurs testées. Cela suggére que les scinques diurnes seraient plus réactifs que
les geckos nocturnes a I’odeur de ces trois prédateurs introduits. Concernant les agresseurs,
aucun évitement n’est observé, ni par les scinques, ni par les geckos, quelque soit 1’espece de
fourmis testée. Ainsi, cette étude montre que les odeurs des prédateurs introduits influencent
la sélection de refuge de ces deux squamates insulaires endémiques. L’évitement de certaines
des odeurs testées, associé a une perte de naiveté, varie entre ces deux especes natives,
probablement comme une conséquence des différences biologiques entre ces deux espéces de
squamates, déintensité de la menace et de la date d’introduction des prédateurs et agresseurs
testés. Ces résultats suggerent la nécessité de réaliser des études complémentaires sur la
flexibilité comportementale des squamates dans le cadre de leurs réponses aux invasions
biologiques.

Cette partie correspond a [’article publié suivant

Gérard, A., Jourdan, H., Cugniere, C., Million, ALE. Vidal (2014 Is naiveté forever?
Alien predator and aggressor recognitiopy two endemic island reptiles
Naturwissenschafteh01 921-927 (Annexe 3)
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4.2. Introduction

Biological invasions have been recognized as the major cause of species extinction on
islands (Vitouseket al, 1997). The dramatic impact of alien predators on native insular
species has been mainly attributed to island prey naiveté (Carthey & Banks, 2012). Ecological
naiveté can be defined as ineffective anti-predator defenses due to the absence of a shared
evolutionary history with predators (Cox & Lima, 2006). Not all naive prey, however, show
ineffective anti-predator responses to novel predators ¢5id, 2010). Carthey & Banks
(2014) classified naiveté into four categories: (i) prey types which show no recognition of the
alien species as a predator; (ii) prey types recognizing the predator as dangeaolopting
the wrong anti-predator response; (iii) prey types recognizing the predator as dangerous,
having an appropriate anitedator response but being “outgunned” by the superior tactics of
the alien species; and (iv) prey types responding appropriately and effectively, but over
allocating effort to this response beyond what is necessary to minimize lethal effects. The
progression through the multiple levels of naiveté towards predator wariness should occur
with sufficient experience and passage of time (Banks & Dickman, 2007). Therefore, time
since introduction of a novel predator could be one factor in this gradual shedding of naiveté.
Evolutionary theory predicts that prey must either adapt to new threats or become extinct
(Schlaepferet al, 2005 Carthey & Banks, 2012). To date, behavioral changes in native prey
facing alien predators have only rarely been demonstrated, in some amphibian (Kiesecker &
Blaustein, 1997), fish (Pollockt al, 2003), and island mammal species (Russell & Banks,
2007 Carthey & Banks, 2012) but there has been little examination of the ability of reptilian
species to develop anti-predator responses (but see FreidenfeldX012; Liet al.2014).

Island squamates are known to be highly vulnerable to alien predators (mongooses, cats,
rodents) or aggressive invaders (e.g., fire ants) (Case & Bolger; Té@mhs et al, 2003
Gascet al, 201Q Freidenfeldset al, 2012). However, recent studies using native predator
species (i.e., snake species), or where an investigator approaches in such a way as to simulate
predation risk, reveal that island squamate species have a capacity for behavioral adaptation,
i.e., changes in activity and mobility, adaptive vigilance, wariness, and flight distance
(Downes, 2002Bergeret al, 2007 Placyk & Burghardt, 2011). Antipredator behaviors were
shown to differ across populations depending on whether or not they had previously been
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exposed to introduced predators or on whether or not populations were syntopic with native
predators (Downes, 200Rlacyk & Burghardt, 2011).

Squamates used vomerolfaction, a sense similar to olfaction but with distinct epithelium
and neural connections (Cooper & Burghardt, 1990), and olfactory cues to detect prey,
predators, or aggressors (Cooper & Alberts, 1894l & Schwenk, 1996Goldsbrougtet al,

2006). One technique commonly exploited to study the perceived risk of predation is to use
the odors of the feces and/or urine of predators (Hayes, 2008). Four studies showed that the
odor of native predators (snakes or varanid species) influences retreat site selection by skinks
and geckos (Downes & Shine, 1998a, 19%tapley, 2003Lloyd et al, 2009). Retreat site

choice experiments mimic situations that squamates experience in their natural habitat (i.e.,
retreat into small crevices) and that allow them to reduce their vulnerability to
predators(Schlesinger & Shine, 1994).

Here, we tested whether two island endemic squanfatéisirnal skink and a nocturnal
diplodactylid gecko) recognize and respond to the odor of a range of alien predators and
aggressors, using a retreat site choice experiment. Loss of naiveté was expected to vary
depending both on the ecology of these two squamate species and on the impact and/or the

time since introduction of the alien species.

4.3. Methods

4.3.1. Study species

Behavioral experiments were conducted on two common wild squamate species endemic
to New Caledonia, the common litter skirkaledoniscincus austrocaledonigusnd the pale-
striped Bavayia geckoB@avayia septuiclav)s Skinks are diurnal species widespread in the
litter of both open and wooded habitats on the west coast of the main island, whereas geckos
are nocturnal and arboreal species inhabiting the closed humid forest of the south (Bauer &
Sadlier, 2000).

Suwecessive waves of human colonization of New Caledonia brought numerous alien
species that have subsequently become invasive. The predators we focused on here were (i)
the Pacific ratRattus exulansintroduced by the first Melanesian settlers ca. 3,000 years ago

(Pascalet al, 2006), (i) the ship ratRattus rattuy and (iii) the feral catHelis catu3, the
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two latter species having arrived in New Caledonia in the nineteenth century with European
colonizers (Pascadt al, 2006). An ongoing study in New Caledonia finds skinks and geckos
to be common prey in feral cat and rat diets (IMBE, unpublished data).

The aggressors we tested were three of the four introduced species of ants considered the
most invasive in New Caledonia (Jourdan & Mille, 2006): the little fire svdsfmannia
auropunctatd, the tropical fire ant§olenopsis geminataand the big-headed arRi{eidole
megacephalp which were introduced into New Caledonia between 1881 and 1964 (Jourdan
& Mille, 2006). These three species have a negative impact on both species richness and
abundance of lizards (Jourdanal, 2001 Woijcik et al, 2001 Fisher & Ineich, 2012).

Squamates were collected by hand in the field (then released after experiment) from the
south of the main island in areas invaded by alien mammal predators (Pacific and ship rat,
feral cat) and aggressors (invasive ants). For skinks, each individual was captured several
hours before the experiment and placed in a small plastic box with a few leaves and water ad
libitum 1 h before the beginning of the experiment. For geckos, each individual was
maintained in a small plastic box with a few leaves, a piece of wood, crickets, and water ad

libitum before and between experiments.

4.3.2. Retreat site choice experiment

We tested squamate response to the odor of alien species through retreat site choice
(Downes & Shine, 1998Itapley, 2003). Retreat site choice has been used successfully in
previous studies to assess the avoidance behaviors of lizards and provides a robust measure of
predator avoidace (Stapley, 2003Lloyd et al, 2009). Tests were conducted after sunset for
diurnal skinks and after sunrise for nocturnal geckos, respectively, during the normal activity
period of these two species. Lizards were placed in opaque plastic boxes (Ixwxh: 32x 21x20

cm) containing two ceramic tiles (7x7 cm) as retreat sites (Figure. 34).

108



W

[T

Ll

Figure 34. Experimental design. Skinks or geckos are individually placed at the adritex front part of the
box at the beginning of the experiment (GNU Image Manipulation Prog@&m 2.

Boxes and tiles were washed with 95 % alcohol and dried between trials, and all
manipulations were performed wearing latex gloves, to avoid human odor. A paper towel was
placed under each tile, one treated with odors (predators, aggressors, or scent control) the
other with distilled water (odorless control). To distinguish whether responses to odor were
specific to the odor of predators or aggressors, or simply responses to any odor, we used as
control scent a biological odor outside the experience of the species and the individuals tested
(Dial & Schwenk, 1996). With our squamate populations not being coastal, we chose the odor
of a seabird (wedge-tailed shearwatuffinus pacificus as a non-predator, biological,
odorous but unfamiliar odor. Cologne is sometimes used in tests of chemoreception in
squamates (Cooper, 1999bial & Schwenk, 1996Amo et al, 2004) but Dial and Schwenk
(1996) suggested it is not an appropriate control scent because it may act as an irritant and
suppress some chemosensory behavior. Choice and position of odor (right or left) were
randomly determined before each trial (Stapley, 2Q03yd et al, 2009). Responses were
measured by comparing avoidance ratings defined as the number of odorless control tile

choices divided by total number of tile choices.

Preliminary tests on 30 individuals per species showed that the response rate (i.e., the
total number of tile choices (odorless control and scented tiles) divided by the total number of
tests) for skinks decreased from 76 % when confronted with the first odor to 43 % when
confronted with the last odor, while it was systematically high (87.2+5 %) for geckos (Figure.
35 a, b).
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Figure 35. Response rating (i.e. total number of tile choices divided by total nurhliests) for (a) skinks
(n=30) and (b) geckos (n=30) when each individual tested all odoasdiom order.

To avoid this undesirable non-response effect, we confronted each skink with one odor
only, while each gecko was successively confronted with all the odors in random order. We
determined that odor sequence did not influence gecko retreat site choice (generalized linear
mixed models (GLMM); P=0.93). Tests were therefore performed on 514 adult skinks and 53
adult geckos, and we obtained a response rate of 67+13 % for skinks and 80.4+6.1 % for
geckos. Only responding lizards, those that had chosen a retreat site by the end of the
experiment, were included in the calculation of the avoidance rating. The non-responding
lizards, those that remained outside the tiles and did not choose a retreat site, were excluded
from the calculation of the avoidance rating.

The odor of rats was obtained by placing paper towels on the floor of cages containing
wild-trapped rats to collect urine and feces (Hetdl, 2002). The odor of cats was obtained
by placing paper towels on the fur of a cat caught at capture sites and crushing fibess on
paper towels. The odors Bf megacephales. geminataandW. auropunctatavere obtained
by crushing the ants on paper towels placed at the bottom of boxes where the ants were kept

for several days before testing. The control scent was obtained by placing paper towels on
fresh corpses d?. pacificus

We video-recorded the first 17 tests on skinks over 3 h. Analysis of the videos showed that
16 out of 17 lizards made their final choice of tile within the first 2 h, so we set test duration

at 2 h. The tile under which the lizards were hiding at the end of testing was arguably
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representative of their choice, since a further 54 tests on skinks and 30 on geckos showed that

skinks spent the last 82+8 min under the final tile and geckos the last 112+13 min.

4.3.3. Data analysis

We tested whether skinks and geckos avoided a control scent (i.e., the oBor of
pacificug unrelated to any predator/aggressor. Then, we compared lizard avoidance scores
when confronted with predator or aggressor odors according to two different control
references: (i) no effect of odor (i.e., random choice corresponding to an avoidance rating at
50 %) and (ii) control scenP( pacificusodor). These two ways of analyzing the data yield
complementary information: the first one revealing whether a particular predator/aggressor
odor is attractive/repulsive and the second revealing whether one particular predator/aggressor
odor is more attractive/repulsive than an unknown odor unrelated to any predator/ aggressor.
Doing this comparison would allow us to tease apart the strategy “avoid any odor” from
“avoid the odor of recognized predator.” Statistical analyses were performed using
generalized linear models (GLM) for skinks and generalized linear mixed models (GLMM)
for geckos, with individual identity as a random factor to control for replicated data coming
from a same individual. We also added sequence (order of odor presentation) as a fixed factor
in the analysis for geckos. Both models were fitted with a binomial distribution of error (with
logit link) and were implemented in R 2.15.0 (R Development Core Team 2012) using the
“Ime4” library (Bateset al, 2014).

4.4. Results
Neither skinks nor geckos showed any avoidance of the control scent (P=0.65; P=0.12,

respectively) (Figure 36; Tableau 11), indicating that they are not simply avoidirgceamnty

but are specifically responding to the scent of predators.
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Figure 36. Avoidance rating (number of control tile choices divided by total numbé¢iteo€hoices) for: (1)

skinks for retreat sites treated with the odor of control scent rldor; (2) geckos for retreat sites treated with
the odor of control scent and predator; (3) skinks for retreat tetated with the odor of control scent and
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the dotted line; b significantly different from control scent)
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Tableau 11 Results of GLM for (a) skinks for tests with the odor ofdater and skinks for tests with the odor
of aggressor and LMER for (b) geckos for tests with the ofipredator and geckos for tests with the odor of
aggressor, with no effect of odor (i.e. fixed avoidance rate at 50%) asetteept

a b
Estimate Std. Error  Pr(>|z|) Estimate Std. Error  Pr(>|z|)

R. exulans 1.099 0.333 0.001 R. exulans 0.425 0.312 0.173
R. rattus 0.747 0.286 0.009 R. rattus -0.049 0.312 0.876
F. catus 1.068 0.349 0.002 F. catus -0.147 0.313 0.640
P. megacephala 0.480 0.353 0.174 W. auropunctata -0.259 0.323 0.425
W. auropunctata 0.182 0.350 0.602

S. geminata 0.000 0.324 1.000

Our models showed that diurnal skinks were more responsive than nocturnal geckos
whatever the intercept considered. In fact, skinks avoided either two (i.e., the Pacific rat and
the feral cat; P<0.04; Figure 36 1; Tableau 12 a) or all three of the predator odors tested (i.e.,
the Pacific rat, the black rat, and the feral cat; P<0.009; Figure. 36 1; Tableau 11 a) depending
on the intercept. By contrast, geckos avoided the Pacific rat alone when compared with the
control scent alone (P=0.03; Figure 36 2; Tableau)12 b

Tableau 12 Results of GLM for (a) skinks for tests with the odor ofdater and skinks for tests with the odor
of aggressor and LMER for (b) geckos for tests with the oflpredator and geckos for tests with the odor of
aggressor, with control scem.(pacificu3 as the intercept

a b
Estimate Std. Error  Pr(>|z|) Estimate Std. Error  Pr(>|z|)

Control scent 0.133 0.299 0.655 Control scent -0.523 0.334 0.118
R. exulans 0.965 0.448 0.031 R. exulans 0.958 0.454 0.035
R. rattus 0.614 0.414 0.138 R. rattus 0.464 0.454 0.307
F. catus 0.934 0.460 0.042 F. catus 0.377 0.455 0.407
Control scent 0.133 0.299 0.655 Control scent -0.531 0.339 0.117
P. megacephala 0.346 0.462 0.454 W. auropunctata 0.261 0.473 0.581
W. auropunctata 0.049 0.460 0.916

S. geminata -0.133 0.441 0.762

The Pacific rat was therefore the only predator avoided both by skinks and by geckos
(P<0.03; P=0.03 respectively; Figure. 36 1, 2; Tables 11 and 12), the feral cat and the ship rat
being avoided only by skinks (P<0.04; Figure 36 1; Table 11). No avoidance by either lizard
could be detected for the odor of the three invasive ants tested (P>0.05; Fig. 36 3, 4; Tables

11 and 12) whatever the intercept considered.
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4 5. Discussion

Some island gecko or skink species are known to be able to detect and avoid the scent of
native predators (Downes & Shine, 199&apley, 2003LIoyd et al, 2009), but this has
never been tested for the scent of non-native predators. Here, a diurnal lizard species, and to a
lesser extent a nocturnal gecko, were proved to recognize and avoid the scent of some alien

predators.

The difference in avoidance observed between skinks and geckos suggests that each pair
of antagonistic species, i.e., one endemic prey vs one introduced predator, should be
considered separately. One reason for this difference might originate in the distinct ecology of
the two squamate species. Skinks are diurnal species spending most of their time in retreat
sites at night, when the three predators considered here are the most active. In contrast, geckos
are nocturnal species occupying retreat sites during the day, when the three predators are less
active. Therefore, the selection of a retreat site without predator odor would appear to be more
crucial for skinks than for geckos. Moreover, skinks are active foragers making good use of
their prey chemical discrimination abilities, whereas geckos tend to be ambush foragers
relying less on prey chemical discrimination (Cooper, 1995a). This could explain why the

avoidance of the odor of predators was less pronounced for geckos than for skinks.

Length of time since introduction could also be considered as a possible factor in loss of
naiveté (Banks & Dickman, 2007). Here, the only predator avoided by both skinks and geckos
was the Pacific rat, which was the earliest introduced predator. Thus, after ca. 3,000 years of
co-existence with Pacific rats, skinks and geckos apparently associated the odor of the Pacific
rat with a threat. However, despite a more recent introduction, the ship rat and the feral cat
were already avoided by skinks. This implies that avoidance behavior may also depend on
other factors, especially the archetype of the novel predator (Carthey & Banks, 2014) and the
level of predation risk (Stapley, 2003oyd et al, 2009).

It has also been suggested that similar responses towards the odors of different predator
species may be due to similarities in the chemical composition of these odors (Hayes, 2008).
As the ship rat belongs to the same predator threat type as the Pacific rat (Cox & Lima, 2006),
the longstanding presence of Pacific rats could have “predispogd” endemic skinks to avoid

the more recently introduced ship rats.
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Moreover, strength of predator-prey interaction (i.e., level of predation risk) could also
influence avoidance behavior (Stapley, 200Byd et al, 2009). In fact, a more recently
introduced predator with major impact could evoke a greater prey response than an older
introduced predator with less impact. Previous studies showed that some island gecko or
skink species prioritize avoidance of predators posing different levels of threat (Stapley, 2003
Lloyd et al, 2009). Recent diet studies conducted in New Caledonia (unpublished data) show
that squamates are less frequent in the ship rat diet than in the Pacific rat diet and that geckos
are significantly less frequent in the feral cat diet than skinks (though the relative abundance
of the two lizards are unknown). Developing antipredator behavior is costly for prey species
and is likely only if the costs are outweighed by the benefits (Blumstein & Daniel; 2005
Lloyd et al, 2009). The intensity of the threat could thus be a key factor shaping anti-predator

behavior leading to a loss of naiveté in native prey.

Both length of time since introduction and intensity of threat could explain why the two
squamate species failed to respond to the odor of invasive ants, even though invasive ants are
noxious aggressors known to reduce both the species richness and the abundance of
squamates (Woijcikt al, 2001 Jourdan & Mille, 2006Fisher & Ineich, 2012). Invasive ants
are the most recently introduced species, and their eal3Dyears of co-existence could be
too short to induce the development of behavioral adaptations. It has been shown that a
common evolutionary history between ants and lizards allows an Australian skink to detect
native ants based on chemosensory cues (Goldsbreugth, 2006). During fieldwork,
Goldsbroughet al. (2006) rarely found this lizard under rocks with ants, but in experimental
trials, the lizard did not avoid ant-scented retreat sites. Therefore, another hypothesis is that
ant olfactory cues alone may be insufficient to induce avoidance of a retreat site, even though
previous studies have already demonstrated that physical contact between invasive ants and
squamates can cause behavioral changes (Langkilde; E@diflenfeldset al, 2012). In
addition, body size and ontogenetic variation in anti-predator behavior (i.e., lower running
speed and shorter flight distance) could make juvenile lizards more vulnerable to predation
(Martin & Lopez, 2003). In our study, therefore, a lower risk of predation on adults could

explain their lack of avoidance of the odor of invasive ants.

Our findings support the hypothesis that endemic island squamate species can indeed lose
their original naiveté, learning and adapting to new threats such as introduced predators. This

is in agreement with the idea put forward by Carthey & Banks (2012) that the behavioral
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flexibility of some prey indicates that the “alien” status should not be considered immutable,

i.e., that naiveté of island prey is not necessarily permanent and unalterable. Carthey & Banks
(2012) propose that introduced species should be considered as native when the recipient
community adapts to their novelty (e.g., when native prey develop appropriate anti-predator
behavior). Further studies are required to determine whether the recipient community has
really adapted to these new predators, but our findings suggest that this process may have
begun for the two lizard species considered here. The mechanisms underlying the
establishment of anti-predator behavior remain to be tested but such responses have been
found to result from both innate factors and postnatal experience for snake species (Weldon &
Burghardt, 1979Weldon, 1982).

In conclusion, the capacity of some prey species to develop adaptive anti-predator
behaviors (e.g., avoidance of scent marks of their predators) reduces the probability of
encountering the predator and facilitates the co-existence of native prey and alien predators
(Russell & Banks, 20Q7Hayes, 2008). Thus, understanding the interactions between alien
and native species in the mid to long term after establishment is crucial if management
strategies for long-established invaders are to be designed (Setydr 2006). Such
adaptive behavior also argues for prioritizing eradication or control of the more recent

invaders because of their intensive impacts.
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Chapitre 5.

EST-CE QUE LES NOUVEAUX ENVAHISSEURS

FONT NECESSAIREMENT FACE A DES ESPECES

NATIVES NAIVES LORSQU’ILS ARRIVENT SUR
DES ILES?

100000
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(a) Crapauds buffleRRhinella marina© A. Gérard); (b) rainette dorékitoria aurea(© A. Gérard) (c)
bavayia a bandes claire8avayia septuiclavi® A. Gérard); (d) petite mangouste Indienrderpestes
javanicus(© Asean Journal); (e) chat hardtglis catugd© P. Palmas); (f) scinque commun de litiere,
Caledoniscincus austrocaledonic(® IMBE) ; (g) terrarium utilisé pour les expériences de sélection de refuge
(© A. Gérard); (g)B. septuiclavisayant sélectionné a un refuge a la fin des deux heures d’expérience (© A.
Gérard)
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5. EST-CE QUE LES NOUVEAUX ENVAHISSEURS FONT NECESSAIREMENT
FACE A DES ESPECES NATIVES NAIVES LORSQU’ILS ARRIVENT SUR DES
TLES ?

5.1. Résumé :

Aujourd’hui encore, un nombre toujours croissant d’espéces sont introduites au dela de
leurs aires de répartitions initiales et de dispersions potentielles. La présenceatieuséd
natifs, ou anciennement introduits, peut étre cruciale pour la reconnaissance et le
développement de comportements adaptatifs face a des nouveaux prédateurs ou compétiteurs
du méme archétype (i.e. espéces qui occupent une méme niche écologique, et montrent des
traits morphadgiques et comportementaux similaires lorsqu’elles interagissent avec d’autres
especes). Cela est particulierement vrai sur les iles, ou les impacts des especes invasives ont
souvent été attribués a la naiveté des especes indigenes (i.e. absence dsstacontian
nouvel «ennemb ou de réponses adaptatives appropriées en raison d’un manque
d’expérience). Dans ce contexte, nous avons testé la réponse de deux espéces de squamates
endémiques de Nouvelle-Calédonie, un scinque diGaledoniscincus austrocaledonicat
un gecko nocturn8avayia septuiclavisaux odeurs de deux invasives majeures des iles du
Pacifique, non encore introduites en Nouvelle-Calédonie mais déja interceptées a leurs
arrivées. Pour les deux especes de squamates testées, ces deux potentielles invasives
correspondraient & un prédateur, la petite mangouste IndielempeStes javanic)set un
compétiteur, le crapaud buffleRKinella marind. Ces deux especes appartiennent
respectivement aux mémes archétypes que deux espéces déja introduite en Nouvelle-
Calédonie au cours du % siécle : le chat hareFélis catu$ et la rainette dorée.itoria
aured. Ces expériences ont montré que les scinques évitent le prédateur introduit déja présent
(le chat haret) mais pas le prédateur incorlaupétite mangouste Indienne), alors qu’ils
évitent le compétiteur inconnu (le crapaud buffle) et pas le compétiteur déja introduit (la
rainette dorée), tandis que les geckos n’évitent aucune des odeurs testées. Ainsi, la perte ou
I’absence de naiveté varie parmi les especes natives, et la présence de prédateurs ou de
compétiteurs déja introduits ne semble pas influencer les réponses comportementales face a
un nouvel ennemi appartenant au méme archétype.

Cette partie correspond a l’article Soumis suivarit

Gérard, A., Jourdan, H., Million, Aet E. Vidal. Knockingon heaven’s door: are novel
invaders necessarily facing naive native spegrgslands? Soumis Blos One
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5.2. Introduction

Alien predators are known to inflict greater damage on prey populations than do native
predators, especially on islands (Simberloff, 1995; ®alal., 2007; Paoluccet al., 2013).
Invasive alien species are thus the most significant drivers of population declines and species
extinctions on island ecosystems worldwide (Vitoustkal., 1997; Reaseet al., 2007)
Naiveté, defined as a lack of predator recognition and of effective anti-predator behavior
owing to the lack of a common evolutionary history with a given predator, is considered as
particularly characteristic of island native species (Cox & Lima, 2006; Carthey & Banks,
2014). Diamond & Case (1986) were among the first to suggest that the devastating impacts
of invasive alien predators on their new environment might be due to the naiveté of island

species.

However, naiveté is not restricted to predation and can be observed in connection with any
antagonistic interactions. The inability to recognize and respond effectively to a novel
competitor defined as “competitive naiveté”, could also potentially affect access to resources
and hence population growth and survival (Harringtbral., 2009; Heaveneet al., 2014)
Avoiding areas with introduced predators or competitor odor, which reduces the likelihood of
costly or lethal encounters, may be an important adaptive trait in native species. The few
studies on recognition and avoidance of the odor of introduced species have investigated
changes in ventilatory frequency choice to forage and trapping success of native, species
hundreds or thousands of years after alien species introduction (Banks, 1998; Blumstein,
2002; Bankset al., 2003; Russell & Banks, 2007; Melkt al., 2010; Gérarcet al., 2014;

Heaveneet al.,2014).

On the whole, studies on island species naiveté have examined how native species respond
to introduced predators or competitors with which they have co-existed for the centuries or
millennia since their introduction, alking the native species time to acquire “eco-
evolutionary experience”(Saul et al., 2013) The concept of “eco-evolutionary experience”
posits that biotic interactions maintained during the evolutionary history of species influences
the outcome of present-day interactions between native and introduced species ébaul
2013). Experience is defined here as familiarity not with particular species, but rather with
archetypes of interaction partners (Saul & Jeschke, 2015). An archetype refers to a set of
species that occupy a similar ecological niche and show similar morphological and behavioral
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traits when interacting with other species (Cox & Lima, 200®e presence of such an
archetype could influence the naiveté level of insular prey species toward a novel species of
the same archetype (Cox & Lima, 2006; Carthey & Banks, 2014). According ‘toothenon
constituent hypothesis”, carnivorous predators share a nonspecific common odor that could be
perceived as a danger signal, thereby inducing generalized avoidance even in naive species
(Dickman & Doncaster, 1984Nolte et al., 1994). Therefore, the presence of native or
anciently introduced predators or competitors may be crucial for the recognition and
development of adaptive behavior toward unknown species of the same archetype (Dickman
& Doncaster, 1984Nolte et al., 1994 Saulet al.,2013).

To the best of our knowledge, however, the naiveté of island native species with respect to
the odor of predators or competitors not yet introduced into their natural or dispersal range has
never been explored. Currently, the spread of exotic species is accelerating under the
influence of a number of global change drivers such as world trade, global transport, land-use
and climate change (Sutherst, 1995; Dukes & Mooney, 1999; Peetnglk, 2010), and
various species (including alien predators or competitors) are likely to be introduced in new
regions. Biodiversity hotspots, especially islands or groups of islands, will be
disproportionately exposed to a high number of invasive alien species, both currently and in
the future (Bellarceet al.,2014).

Thus, the Pacific region contains eight insular hotspots (Mgéeral., 2000) whose
exceptional biodiversity is severely threatened by biological invasions (Bellaxd 2014).
For instance, the small Indian mongoollerpestes javanicigHodgson 1836) and the cane
toad Rhinella marina (Linné, 1758) are two of the most devastating animal invaders in the
Pacific islands, where they have been accidentally or intentionally introduced (Hays &
Conant, 2007; Wozencraét al., 2008; Soliset al., 2009). The mongoose atik cane toad
have severe deleterious impacts on many native species, including endemic squamates
(Morley, 2004; Hays & Conant, 2007; Shine, 2010). Their direct (i.e. predation) and indirect
(i.e. competition for food or shelter sites) impacts induce reductions in abundance or the
extirpation of squamate species (Zug, 1991; Catthgl., 1999; Taylor & Edwards, 2005;
Hays & Conant, 2007; Reeet al., 2007). Squamates are commonly considered to have
limited cognitive abilities of memory and learning (Leal & Powell, 2012) and for this reason
may be predisposed to a high level of naiveté. However, studies have shown that some
squamate species are able to detect and avoid the odor of native or already introduced
predators (Downes & Shine, 1998b, a; Stapley, 2003; Lébal., 2009; Gérarakt al., 2014).
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New Caledonia is one of the major biodiversity hotspots in the Pacific, especially for
terrestrial squamates with high diversity (105 described species and probably 20-30 new ones
currently under description) and extremely high levels of narrow-range endemism (92.8%)
(Baueret al., 2012 Smith et al.,2007). The small Indian mongoose and the cane toad have
already been intercepted at three points of entry to New Caledonia (Les Nouvelles
Calédoniennes, 2009, 2010; Barriére, 2010; Comité FrancaidlieN, 2011) (Figure 37),

due to the many air and maritime links between New Caledonia and several Pacific countries

already invaded by these two species (Figuje 38
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Figure 37. Map of New Caledonia with interception poin?',)‘(international airportg Noumea harbor and
Prony industrial site) for the small Indian mongodderpestes javanicyig ) and the cane toadRhinella

marina) (3“’) and capture sites for the common litter skiflaledoniscincus austrocaledonigus’) and the
pale striped Bavayia geckB#vayia septuiclav)s(*ﬁ()
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Figure 38. Map of the Pacific context regarding invasive threat by mongauseane toad for New Caledonia.

(/&) Islands invaded by the small Indian mongodserpestes javanicus(”) Islands invaded by the cane
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Their future introduction and establishment therefore represents a significant ascertained
threat to the New Caledonian fauna, including herpetofauna.

In this study, we tested whether two endemic squamates of New Caledonia, a diurnal
skink (Caledoniscincus austrocaledoniguand a nocturnal geckdévayia septuiclavjs
recognize and respond to the odor of these two potential invaders (hereafter termed
“unknown” species), and to the odor of two species already introduced into New Caledonia
(hereafter termed “invasive alien” species), and belonging respectively to the same predator

and competitor archetypes (the feral [ealis catusand the golden bell frogitoria aured).

5.3. Methods

The native squamates chosen for this experiment are two common species in New
Caledonia, the common litter skink (austrocaledonicysand the pale-striped Bavayia gecko
(B. septuiclaviy They were collected in the field (the skinks from open habitats and the
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geckos from humid forest) from two areas (figure 38) currently invaded by the feral cat and
the golden bell frog. Recognition and response by these two squamate species were tested
through a retreat site-choice experiment. Retreat site choice provides a robust measure of
predator avoidance and has been successfully used in previous studies (Downes & Shine,
1998b; Stapley, 2003; Lloydt al., 2009; Gérardet al., 2014) to assess lizard avoidance
behavior with respect to the odor of native or introduced predators.

The odors were obtained from samples or individuals collected in the field: from the
mongoose and the cane toad in Fiji and Hawaii, where there are abundant populations of these
introduced species, and from the feral cat and the golden bell frog in New Caledonia. Predator
odors were obtained from fresh faeces collected in the field, from Fiji and Hawaii for the
mongoose and from southern New Caledonia for the feral cat. Faeces of each species were
kept frozen and then thawed and crushed on small pieces of paper towel just before the tests.
Competitor odors were obtained from individuals collected in the field. The cane toad odors
were obtained from 25 individuals captured in Fiji (x8) and Hawaii (x17). The golden bell
frog odors were obtained from 15 individuals captured in New Caledonia. Cane toad and
golden bell frog odors were obtained by placing paper towels on the floor of boxes where 4 or
5 individuals were kept for several days, to collect urine and faeces. With the cane toad, toxic
exudates, extracted by pressing the parotid glands of individuals, were also deposited on the
soiled paper towels from the boxes. These papers towels were then cut into small pieces of the
same size as those carrying the crushed mongoose and feral cat faeces. To distinguish whether
responses to odor were specific to predator or competitor odor, or simply responses to any
odor, we used as control scent a biological odor outside the experience of the species and
individuals tested. We chose the odor of a seabird (Wedge-tailed shearufarus
pacificug, an odor that was not from a predator or competitor and unfamiliar (Gsiratd
2014).As this seabirshests exclusively on the coastline (sandy beaches), there is no way that
the squamate populations sampled here could have come into contact with it. The control

scent odor was obtained by placing paper towels on one fresh copseaaificus

Experimental tests were conducted after sunset for diurnal skinks and after sunrise for
nocturnal geckos, during the normal period of inactivity when retreat sites are sought by these
two species. Squamates were placed in opaque plastic boxes (L x | x h: 32 x 21 x 20 cm)

containing two ceramic tiles (7 x 7 cm) as retreat sitegi(E 39.
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Figure 39. (@ Caledoniscincus austrocaledonic® IMBE); (b) Bavayia septuiclavi© T. Vergoz) (c)
Experimental design: Skinks or geckos are individually placed at thercafnthe front part of the box at the
beginning of the experiment. (GNU Image Manipulation Program 2.85&kard).

A paper towel was placed under each tile, one treated with odors (predator, competitor or
control scent), the other with distilled water (odorless control). New pieces of paper towel
either unscented or randomly selected from the scent-carrying papers for each species, were
used for each test. Boxes and tiles were washed with 95 % alcohol and dried between trials,
and all manipulations were performed wearing latex gloves, to avoid human odor. Choice and
position of odor (right or left) were randomly determined before each trial (ldbgt, 2009
Stapley, 2003). Tests were performed for two hours and the result determined according to the
tile under which the lizards were hiding at the end of the experiment. Gatrald2014
(Gérardet al., 2014) found in previous experiments that the skink response rate (i.e. total
number of tile choices (odorless control and scented tiles) divided by total number of tests)
decreased during successive tests with different odors, while the gecko response rate remained
high. Therefore, to avoid this undesirable non-response effect, we exposed ead¢b skimk
odor only, while each gecko was exposed to all the odors successively, in random order

(Gérardet al., 2014). Tests were performed on 218 adult skinks and 79 adult geckos. For

126



skinks, each individual was captured several hours before the experiment and placed in a
small plastic box with a few leaves and water ad libitum before the beginning of the
experiment. For geckos, each individual was maintained in a small plastic box with a few
leaves, a piece of wood, crickets, and water ad libitum before and between experiments. At
the end of the experiment, all the skinks and geckos were released at their capture sites.
Responses were measured by comparing avoidance ratings (number of odorless control tile
choices divided by total number of tile choicbstween tests with predator/competitor odors

and two different controls: no effect of odor (i.e. fixed avoidance rating =50%) and the
control scentR. pacificusodor). The non-responding lizards, those that remained outside the
tiles and did not choose a retreat site, were excluded from the calculation of the avoidance
rating.

5.3.1. Data analysis

We tested whether skinks and geckos avoided a control scent (i.e., the oBor of
pacificug unrelated to any predator/aggressor. Then, we compared lizard avoidance ratings
when exposed to predator or aggressor odors, with two different controls: (i) no effect of odor
(i.e., random choice corresponding to an avoidance rating of 50 %) and (ii) controlPscent (
pacificusodor). These two ways of analyzing the data yield complementary information. The
first reveals whether a predator/aggressor odor is attractive/repulsive. The second reveals
whether one particular predator/aggressor odor is more attractive/ repulsive than an unknown
odor unrelated to any predator/aggressor. Making this comparison should distinguish the
strategy “avoid any odor” from the strategy“‘avoid the odor of a recognized predatdr
Statistical analyses were performed using generalized linear models (GLM) for skinks and
generalized linear mixed models (GLMM) for geckos, with individual identity as a random
factor to control for replicated data coming from a single individual. We also added sequence
(order of odor presentation) as a fixed factor in the analysis for geckos. Both models were
fitted with a binomial distribution of error (with logit link) and were implemented in R 2.15.0
(Team, 2012jsing the “lme4” library (Bateset al.,2014).

5.4. Results

We found that neither skinks nor geckos avoided the control sPex87; P=0.69,
respectively) (Figures 40, 41; Tables 13) iblicating that they are not simply avoiding all

127



scents, but are specifically responding to the scent of predators or competitors. We determined
that the odor sequence did not influence gecko retreat site choice (generalized linear mixed
models (GLMM; P=0.12)

100

Avoidance rating (%)

Control Herpestes Felis Rhinella  Litoria
scent javanicus catus marina aurea

,§> A ™ @

Figure 40. Avoidance rating (number of odorless control tile choices divided by total erunfilbile choices) of
Caledoniscincus austrocaledonics=332) for choice of retreat sites treated with odors of non-intexd
predator Herpestes javanic)s non-introduced Rhinella maring and extant l(itoria aured competitors or
scent control Ruffinus pacificus Black bars denote responses to the odor of species alreadyt pinebkw
Caledonia. Hatched bars denote responses to the odor of species not yetedtioto New Caledonia. (a)
significant difference with scent contrd?.(pacificus),(b) significant difference with no effect of odor (i.e. fixed
avoidance rating=50%) (dotted line).

Table 13. Results of GLM for &) skinks for tests with predator odors compared with scent conta od
(Puffinus pacificus(b) skinks for tests with predator odors compared with no effeatiof (i.e. fixed avoidance
rating =50%).

a Estimate Std. Error  Pr(>|z])
Control scent -0.057 0.338 0.866
H. javanicus 0.711 0.481 0.139
F. catus 1.125 0.486 0.021
R. marina 1.093 0.487 0.025
L. aurea 0.258 0.426 0.545
b Estimate Std. Error  Pr(>|z])
H. javanicus 0.654  0.342 0.056
F. catus 1.068 0.350 0.002
R. marina 1.036 0.351 0.003
L. aurea 0.201 0.259 0.439
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Figure 41. Avoidance rating (number of odorless control tile choices divided by total nuhkitr choices) of
Bavayia septuiclavign=79) for choice of retreat sites treated with odor of non-inted predatorHerpestes
javanicug, non-introducedRhinella marind and extantl{itoria aurea) competitors or scent contrdP(ffinus
pacificug. Black bars denote responses to the odor of species already predemt (Daledonia. Hatched bars
denote responses to the odor of species not yet introduced into New Caledonia.

Table 14. Results of LME for &) geckos for tests with predator odors compared with scent control odo
(Puffinus pacificus (b) geckos for tests with predator odors compared with no effeddof (i.e. fixed

avoidance rating =50%)

a Estimate Std. Error  Pr(>|z])
Control scent 0.110 0.270 0.686
H. javanicus 0.258  0.409 0.527
F. catus -0.256 0.432 0.536
R. marina 0.296 0.421 0.481
L. aurea 0.213 0.394 0.588
b Estimate Std. Error  Pr(>|z])
H. javanicus 0.368  0.307 0.230
F. catus -0.147 0.313 0.640
R. marina 0.405 0.323 0.209
L. aurea 0.323 0.286 0.260

Diurnal skinks were more responsive than nocturnal geckos whatever the intercept
considered (Figures 40, 41; Tables 13, 14). In fact, the skinks avoided two of the odors (the
feral cat and the cane toa<Q.02 Figure 40; Table 13), while the geckos did not avoid any

of the odorsRP>0.21; Figure 41; Table 14), whatever the control considered.
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Neither skinks nor geckos avoided the odor of the unknown predator (the small Indian
mongoose)R>0.05; Figures 40, 41; Table 13, 14). The odor of the unknown competitor (the
cane toad) was avoided by skink&<(Q.02; Figure 40; Table 13) but not by geckos (P>0.21;
Figure 41; Table 14).

The odor of the feral cat was also avoided by skiRk®(02; Figure 40; Table 13) but not
by geckos (P>0.54; Figure 41; Table 14).

The odor of the golden bell frog was not avoided by skinks (P>0.44; Figure 40; Table 13),
nor by geckos (P>0.26; figure 41; Table.14

5.5. Discussion

Our experiment reveals that geckos are naive with respect both to the odors of an
unknown predator and an unknown competitor, as well as to the odors of a predator and a
competitor they have lived with for centuries. In contrast, skinks seem to have lost some
naiveté regarding the odor of a predator they have lived with for centuries and seem

“predisposed” to avoid the odor of an unknown potential competitor.

According to the prey naiveté hypothesis, the ability of a prey species to detect and avoid
novel predators depends on the life history, ecology, and evolutionary history of both predator
and prey (e.g. degrees of experience) (Cox & Lima, 2006; Hetyes, 2006; Carthey &

Banks, 2014).Prey species that have not acquired “eco-evolutioary experience” with
predators belonging to certain archetypes are predisposed to high levels of naivety towards
novel introduced predators from these archetypes @all, 2013) However, island species

that have coexisted with alien predators, for decades or centuries, and developed adaptive
avoidance behavior to deal with predation risk, are more likely to avoid unknown predator
odor and to associate it with a threat. This is especially true if introduced predators belong the
same archetype as the unknown predator (Cox & Lima, 2006; Carthey & Banks, 2014). In this
study, skinks and geckos did not avoid the odor of the small Indian mongoose, an unknown
predator with which they do not share either evolutionary or ecological history, whereas
skinks did recognize and avoid the odor of feral cats. Thus, although cat and mongoose could
be considered as belonging to the same predator archetype (i.e. small carnivorous mammals),
the presence of the feral cat for over 150 years in New Caledonia (Btaaca006) and the
recognition and avoidance $ odor by skinks, did not lead to the recognition and avoidance

of the small Indian mongoose odor. This result appears to be somewhat inconsistent with the
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“‘common constituent hypothesis’’, according to which there is a general nonspecific
carnivorous odor that prey are able to assess as a danger signal, even when predators are
unfamiliar (Dickman & Doncaster, 198#Molte et al., 1994). However, Barriet al. 2010

(Barrio et al., 2010) suggestd that in the case of mammals, the common constituent
hypothesis may only apply when taxonomic levelscimsely related (i.e. between species of

the same family). Therefore, due to the age divergence (about 37 million years) between
Felidae and Mustelidae, the differences between these two families could be too great for
there to be any avoidance of the mongoose odor by skinks (Bininda-Egetaald4999).

Regarding competitive naiveté toward competitors for food or shelter sites, our study
showed that the skin€. austrocaledonicuavoided the odor of the cane toad despite their
lack of shared ecological and evolutionary history. The g&kseptuiclavishowever, did
not avoid the cane toad odor. Differences in the biology of skinks and geckos have been
advanced to explain the observed difference between these two groups of squamates in
adaptive behavior when faced with introduced predators (Gétaed., 2014). Squamate
species foraging in arboreal habitats (like geckos) were found to be at lower risk of decline in
abundance than squamate species foraging on the ground and in riparian environments (Feit &
Letnic, 2014). Moreover, diurnal skinks like the one we tested spend most of their time in
retreat sites at night, when nocturnal species like the cane toad are most active. Conversely,
nocturnal geckos occupy retreat sites during the day, when nocturnal species like the cane
toad are less active. Therefore the selection of a retreat site without cane toad odor might be
more crucial for skinks than for geckos. Moreover, the detection of toxic compounds, present
in the exudates from the parotid and skin gland secretion (Lemaets2013) deposited on
the paper towels, might explathe skinks’ avoidance of the odor of the cane toad. This
avoidance suggests that skinks could“peedisposed to recognize and/or to avoid this
potential novel competitor and thus potential costly aggressive encounters (Gosling & Mckay,
1990). Although cane toads and golden bell frogs belong to the same archetype and threat
type (anouran), the avoidance of the cane toad odor by skinks does not appear to be linked to
the presence in New Caledonia, and at our field sites, of the introduced golden bsihfreg,
skinks did not avoid the odor of this frog. Actually, neither skinks nor geckos avoided the
golden bell frog, despitea.130 years of coexistence (Nicolessal.,2015). The intensity of a
threat is considered important in shaping the development of adaptive behavior (Stapley,
2003; Gérardet al., 2014). AlthoughL. aurea is known to sometimes prey upd.

austrocaledonicugBauer & Vindum, 1990), these events are probably too sporadit.(the
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aureadiet being mainly composed of insects and tadpoles (Pyke & White, 2001) to induce
pressure that would lead to avoidance of the odor of the golden bell frog by skinks and

geckos.

This study thus shows that island species living in contact with invasive alien species for
centuries may be, although not systematically, predisposed toward developing adaptive
behavior with respect to species belonging to the same archetypes and introtutieeirin
native range. Unfortunately, a number of global change drivers are accelerating tHeoprea
exotic species. Climate change influences all invasive alien species by affecting their spread
and colonization of new habitats (Sutherst, 1995). The fragmentation of the landscape by land
use intensification reduces the ability of resident species to resist invasion (Sutherst, 1995).
The growth and development of world markets (Perrgtgal., 2010), the adoption of novel
species as pets (Krishnakumetr al., 2009), are factors that facilitate or create conditions
favorable to the arrival or progression of certain species. The possible future establishment of
the small Indian mongoose and the cane toad in New Caledonia could therefore have serious
consequences on the exceptional species richness of squamates in New Caledonia. The
establishment of the small Indian mongoose would add predation pressure on New-
Caledonian squamates, some of which have an extremely high level of narrow range
endemism and are already severely threatened by feral cats and different species of introduced
rodents (Beauvaiet al., 2006). The establishment of the cane toad could lead to lethal
ingestion by large squamates (d.gscincus nigrofasciolatunPhoboscincusp.) and could
impact the smaller endemic species via predation and competition for habitat or retreat sites
(Feit and Letnic, 2014).

The increasing velocity of toad and mongoose expansion in areas where they have been
introduced (Phillipset al., 2007; Cirovic et al., 2011), together with the difficulty or
impossibility of creating barriers to further spread and the probable naiveté of localfauna
areas not yet invaded, highlight the importance of promoting biosecurity. New Caledonia, like
many other Pacific islands, has become economically- and food-dependent on surrounding
countries (Hughes & Lawrence, 2005). Supplies arrive in New Caledonia mainly by boat and
plane, particularly from Fiji and Australia, where these potential major invaders are widely
distributed. Therefore, people and supplies coming from these areas need to be the object of
particular vigilance during biosecurity controls, to prevent the arrival of two of the most
devastating animal invaders in the South Pacific islands. Preventing the introduction of

species with a high risk of becoming invasive remains the best way to protect native species
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and the most cost-effective management strategy (Pysek & RichardsonSa@berloff et
al., 2013).
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Chapitre 6.

REPONSES D’UN SQUAMATE INSULAIRE
ENDEMIQUE APRES DES EXPOSITIONS
REPETEES A DEUX ESPECES AGRESSIVES DE

FOURMIS INVASIVES

(a) Recherche de scinques communs de lit@ededoniscincus autrocaledonicg® M. Le Yannou-Cateine)

(b) expérienced’expositions répétées des C. austrocaledonicuss deux especes de fourmis invasives (© R.
Pouteau) ; (c) fourmi a grosse téfheidole megacephala(© PIA key); (d) scinque commun de litiere,
Caledoniscincus austrocaledonic(® IMBE) ; (e) fourmi de feu tropicaleSplenopsis geminatg© PIA key);

() S. geminatantrain de piquer u@. austrocaledoni§® R. Pouteau)
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6. REPONSES D’UN SQUAMATE INSULAIRE ENDEMIQUE APRES DES EXPOSITIONS
REPETEES A DEUX ESPECES AGRESSIVES DE FOURMIS INVASIVES

6.1. Résumé

Parmi les espéces invasives, les fourmis non-natives ont des impacts considérables sur
une large gamme de vertébrés natifs (mammiferes, squamates, oiseaux) des écosystemes
insulaires et continentaux ou elles sont introduites. Les squamates peuvent étre
particulierement vulnérables aux impacts directs (i.e. prédation) et indirects (i.e. compétition)
des especes de fourmis invasives. Apprendre a échapper a ces fourmis, ce qui permet de
limiter I’envenimation lors des rencontres agressives, est une réponse comportementale
efficace envers ce type de menace. Dans cette étude, nous examinons le comportement
d’évitement d’un lézard endémique de Nouvelle-Calédonie, le scinque commun de litiére
(Caledoniscincus austrocaledonigus réponse a la présence et a I’exposition répétée a deux
especes de fourmis introduites, la fourmi de feu tropicdéefopsis geminat&t la fourmi a
grosse téteRheidole megacephdlales lézards ont été capturés au niveau de sites envabhis et
non-envahis par ces especes de fourmigjuc@ous a permis d’obtenir des lots d’individus
expérimentés (i.e. issus de zones envahies) et inexpérimentés (i.e. issus de zones non-
envahies) face a ces menaces. Nous avons utilisé un dispositif dans lequel les différents
lézards ont été déposés auienild’une fourmiliére expérimentale, et nous avons analysé leur
taux de sortie de la fourmiliere, au niveau global (i.e. pour chaque lot d’individus) et au
niveau individuel, ainsi que le temps qu’ils mettaient a sortir. Les résultats de cette étude
montrent (i) que les réponses comportementales d’évitements varient en fonction du statut
expérimenté ou inexpérimenté des individus (ii) ces réponses ne semblent pas pouvoir étre
acquises au cours des expositions répétées aux fourmis mais pourraient étre améliorées par les
individus inexpérimentés n’ayant pas encore calibré leur réponse face a ces menaces (ii1) une
variabilité individuelle de réponse en fonction de ’espéce de fourmis testée et du statut des
individus. Cette étude souligne que des espéces invasives peuvent induire le développement
de réponses adaptatives chez des especes natives, et participe a la compréhension des
différents processus pouvant permettre la coexistence entre espéces natives et introduites.

Cette partie correspond a [ article en préparation suivant :

Gérard, A., Vidal, E., Millon, A..et H. Jourdan. Escape resporgfean endemic island
reptile after repeated exposuieaggressive invasive antSn préparatiorpour Animal
Behaviour
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6.2. Introduction

Biological invasions are today considered a major factor in the decline or extinction of
native biota (Clavero & Garcia-Berthou, 200%ax & Gaines, 2008)The introduction of
invasive species such as non-native ants impacts both continental and island ecosystems
throughout the world (Human & Gordon, 19%6olway et al.,2002 Plentovichet al.,2009
Wittman, 2014).Experimental evidence suggests that these invasions could affect a wide
range of vertebrate populations, including mammals, birds and squamatese(Aller1995
Feare, 1999Jourdaret al.,200% Laakkoneret al.,200% Allen et al.,2004 Plentovichet al.,

2009 Fisher & Ineich, 2012). Squamates may be particularly susceptible to direct (i.e.
predation on vulnerable egg-stage, hatchlings or hibernating individuals) and indirect (i.e.
exploitation or interference competition) impact from invasive ants (Adtead., 1994 Allen

et al., 2004 Wetterer, 2011). In the case of adult lizards, the impact predominantly results
from interference competition (i.e. stings or bites). Stinging ants, and particularly those of the
genus Solenopsis are aggressive ants carrying allergens inrtvenom, which inflict
extremely painful stings that are important for prey capture and defence (Haight & Tschinkel,
2003 Jourdan & Mille, 2006Sukprasertet al., 2012). Biting ants such d&heidole sphave

an atrophied sting but use mass recruitment of aggressive soldiers to attack with bites
(Wilson, 2003).

Negative impact from invasive species on native species has been often credited to the
naiveté of native tax which is defined as “the existence of ineffective defences toward a
novel introduced enemy owing to the lack of an evolutionary history with a given enemy
archetype” (Cox & Lima, 2006 Carthey & Banks, 2014). In these cases, an archetype refers
to a set of species that occupy a similar ecological niche and show similar morphological and
behavioural traits when interacting with other species (Cox & Lima,;2086| & Jeschke,
2015). To date, direct interactions between invasive ants and lizards has been tested only for
the native fence lizardSgeloropus undulatyigvith respect to the non-native ao{enopsis
invicta) in the United States (Langkilde, 2009, 20Ilrompeter & Langkilde, 2011
Freidenfeldset al.,2012), but not in a context of competitive naiveté assessment. Moreover,
and to the best of our knowledge, no studies have yet compared how squamates respond to

different species of invasive ants.

In agonistic (i.e. aggressive) encounters with ants, learning to escape after the initial

encounter, i.e. a loss of naiveté that reduces the risk of additional ants being recruited to the

139



attack, constitutes an effective behavioural defence (Langkilde,; Zogélenfeldset al.,
2012). An animal’s ability to learn can depend on many faas, including the individual’s
physiological status (Overdt al.,2007), the nature of the stimulus (Suboski, 19%rick et

al., 1995)and the individual’s history of exposure (Huntingford & Wright, 1992). In fact,
learning to respond to stimuli is generally only possible if an individual encounters these
stimuli, a scenario relatively common in nature between two native species sharing
evolutionary history (Loso®t al., 2004). However, the escape behaviour shown toward
invasive ant species may be modified through experience, as the information acquired during
encounters can be used to predict and prepare an individual for future encounters with the
same stimuli (Langkilde, 2010). The response of native lizards to attacks from invasive ants
may depend on theopulation’s history of exposure to invasion: individuals from ant-invaded
sites are more likely to respond to encounters than individuals droominvaded location
(Langkilde, 2009).

New Caledonia, a South Pacific archipelago, is a major hotspot for squamates, with high
species diversity and an extremely high level of narrow range endemism mait2007
Bauer et al., 2012). In the native ecosystem, squamates have traditionally been the top
predator, little impacted by ants. This is because the native ant fauna of New Caledonia is
characterised by species that establish small colonies and do not dominate the habitat; they
have poor recruitment capacities and low aggressiveness (Jourdan, 1999). These features of
New Caledonian native ant species limit their interaction with native squamates and there is
no predation or competition for resources between the two. However, New Caledonia has
come under increasing pressure from ant invasions since European settlement (after 1853),
with the introduction and spread of four of the six major invasive ants recognised worldwide
(the tropical fire antSolenopsis geminatdhe yellow crazy antAnoplolepis gracilipesthe
big-headed antPheidole megacephaland the little fire antWasmannia auropunctata
(Jourdan & Mille, 2006). All these species present life history traits (i.e. social structure,
polygyny and large colonies, capacity to dominate habitat and monopolise resources) which

differ dramatically from those of the New Caledonian native ant species (Jourdan, 1999).

Among these four species of invasive arf®s, megacephalaprobably native to the
Afrotropic, either to west Africa or the Ethiopian region or even the Malagasy region (Emery,
1915 Wetterer, 2007Fischer & Fisher, 2013), was introduced into New Caledonia between
1955 and 1964 (Jourdan & Mille, 2006&. geminataoriginating from South America, was
introduced at the beginning of European colonization in about 1871 (Emery,Jb883an &
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Mille, 2006). Interactions betweelR. megacephalaS. geminataand terrestrial squamates
mainly occur through interference competition (i.e. aggression by bites). Therefore,
squamates need to learn to cope with these aggressor species in order to persist in invaded

sites.

We examined the escape response of a New Caledonian endemic lizard, the common litter
skink, Caledoniscincus austrocaledonicufaced with S. geminataand P. megacephala
Escape responses were expected to vary according to whether or not skinks came from sites
invaded by these ants. We also expected responses to the two invasive ant species to differ,

sinceS. geminatdnas a sting that is more painful than the bitB.ahegacephala

6.3. Methods

6.3.1. Study species and sites

C. austrocaledonicuss a relatively abundant little diurnal endemic skink inhabiting the
litter of both open and wooded habitats on the west coast of the main island (Bauer & Sadlier
2000). For our study, skinks were collected by hand in the south of the main New Caledonia
island, from three sites each containing different invasive ant communities. Two of these sites
(hereafter site 1 and 2) were respectively invade® lyeminataand P. megacephalaWe
had previously ascertained that no other invasive ant species were present, by the use of
attractive bait.Skinks collected at these sites are hereafter referred t@xgerienced
meaning that they were living in contact with the invasive ants with which they were tested
The last site (hereafter site 3) was not invaded by ehe&eminataor P. megacephalar
other invasive ants, as ascertained by the use of attractive bait. Skinks from this site are
hereafter termedinexperiencet because they were not living in contact with the invasive

ants tested.

C. austrocaledonicuwere captured one day before tests. We captured 34 skinks on site 1,
40 on site 2 and 80 on site 3, depending on availability. Each individual was maintained in a
small numbered individual plastic box (for purposes of identification) containing a few leaves
and a piece of wood for shelter, termites, and water ad libitum before and between
experiments (Freidenfeldst al., 2012). At the end of the series of behavioural tests,

individuals were released at their capture location.
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For each ant species, colonies were collected five days before the start of the tests from the
same location where the skinks were captured. The colonies were maintained in plastic boxes
(Ixwxh: 28x28x9 cm), with sandy substrate, to allow them to build anthitis. yielded us
two experimental anthills (one for each invasive ant species). Water and peanut butter were
provided ad libitum throughout the experiment, placed respectively on a small plastic tube
and on aluminium foil. This made them easy to remove, ensuring that no unconsumed peanut
butter remained in the anthill and that moisture content was the same for each test. The edges
of the experimental box were greased to prevent the ants from escaping. One plastic box with

only sandy substrate and no ants was used as control throughout the experiments.

6.3.2. Behavioural assays

Behavioural responses of skinks to exposure to these two aggressive invasive ant species
were tested by staging experimental encounters between skinks and ants. Skinks were
removed from their individual holding box and placed directly in the centre of the
experimental box, without hand manipulation. All tests were performed under a heating lamp

to maintain the same temperature (28°C) for the entire experimgutér 2.

Heatinglamp

Camera
Box to Experimental Holding box skink
prevent box
skinks from
escaping

Figure 42 Diagram of the experimental design used for experiments.
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For the control test on the first day, each skink was placed in the experimental control box.
For the next six days of encounters with ants (i.e. day 1 to day 6), the skink was placed in an
experimental box with anthills. We observed escape behaviour (i.e. whether the skinks fled
the box and after how long) both in the experimental control box on the first day of the
experiment and in the experimental boxes containing anthills for each consecutive day’s
encounter with ants. Any lizards that fled an experimental box during the first seconds were
repositioned, to ensure that their escape response was due to an external stimulus (e.g. ants)
and not simply a consequence of being placed in the box (Langkilde, 2010). Before each
encounter between ants and a new individual, we checked that at least forty ants were active
(i.e. foraging at the surface of the ground) in the box. Each test was video-recorded. Tests
started when a skink was placed in the experimental box, and ended either as soon as the
skink fled the experimental box or after 2 minutes, when skinks that did not exit the box were
removed. Skinks captured from the site invadedSbgeminata(site 1) were placed in the
experimental box containing th8. geminataanthill, and skinks captured from the site
invaded byP. megacephalgsite 2) in the box containing the megacephalanthill. Of the
80 skinks captured from the uninvaded site (i.e. site 3), forty were expoSeddéminatand
forty to P. megacephalaEach skink was tested only once a day, and the experiments were
spread over one week. Comparing the control test with day 1 of exposure to ants was intended
to indicate whether the escape behaviour of the lizards differed in the presence of ants, as well
as to eliminate the possibility that behavioural responses were linked to another external
stimulus rather than to the presence of ants. The use of six tests involving exposure to ants
allowed us to observe whether the escape response of skinks varies depending on whether
individuals are “experienced” or “inexperienced” and/or on the particular invasive ant species

involved, as well as on whether exposure to this threat is repeated.

6.3.3.Data analysis

We analysed whether (i) the skink escape rate (i.e. humber of skinks leaving the box
divided by total number of skinks tested) and (ii) the average time before exiting the box
(measured from video evidence) vary according to whether or not ants are present, and also
whether they vary between the first and sixth days of successive exposure to ants. Statistical
analyses were performed using generalised linear mixed models (GLMM) with individual
identity as a random factor to control for replicated data coming from the same individual

(Gérardet al.,2014). The time before exiting the box was only measured for individuals that
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left the box during the 2 minutes of the test. We performed interactive and additive models for
each analysis; results are presented in supplementary material (Annexe 4). Results from the
additive models are presented only when they provide information that supplements the
interactive model results. To anatymdividual escape rates, watributed a “number of
flights” to each individual corresponding to its number of flights over the 6 tests of exposure
to ants. The number “0” was attributed to individuals that never leftthe box; “1” was
attributed to individuals that left the box only once during the 6 tests, and; S6 owas
attributed to individuals that left the box during each of the 6 tests. The proportion
comparison test of Kolmogorov-Smirnov was used to determine how individuals are
distributed among these “numbers of flightS” (i.e. number of individuals for each “number of

fli ghts” divided by total number of individuals tested) and whether these distributions vary
depending on whether individuadse “experienced” or “inexperienced”. All analyses were
implemented in R.15.0 (R Development Core Team 2012) using the “Ime4” library (Bates

et al.,2014).

6.4. Results

6.4.1. Escape rate

6.4.1.1 Effect of ants’ presence on skink escape rate (control test vstests with ants)

The presence oP. megacephalar S. geminatain the experimental box significantly
increased the number of skinks that fled the box, compared with the control experiment
conducted without any ants (P=0.002; P=0.000 respectively) (Figuréabls 1, 2 (annexe
4)). For P. megacephalaa similar increase was observed regardless of whether the skinks
were "experiencédor "inexperienced" (P>0.731) (Figure 43a; table 1 (annexe 4))SFor
geminata however, the increase was significantly higter “experienced” than for
“inexperienced” individuals (P<0.002) (figure 43b; table 2 (annexe 4)). Overall, this increase
in individuals fleeing the box in response to the presence of ants was significantly greater for
individuals encounterings. geminatathan for individuals encountering. megacephala

whether “experienced” or “inexperienced” (P<0.026) (table 3 (annexe 4)).
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Figure 43, Exit rate (i.e. number of individuals that leave the box divided by totabeuwf individuals tested)
of ‘experienced’ and ‘inexperienced’ skinks in absence (day 0) and presence (day 1) of (a) P. megacephaland
(b) S. geminata* correspond to significant difference with respective control test

6.4.1.2. Effect of repeated exposure to ants on skink escape rate

The skink escape rate did not significantly evolve between the first and the sixth days of
repeated exposure ®. megacephalar S. geminata(P>0.304 and P>0.254 respectively)
(figure 44a, b; table 4, 5 (annexp.4
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Figure 44. Exit rate (i.e. number of individuals that leave the box divided by totaber of individuals tested)
of ‘experienced’ and ‘inexperienced’ skinks on the first day of exposure (day 1) and the last day (day 6) of
repeated exposure to (@) megacephaland (b)S. geminata
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Faced withP. megacephalathe skink escape rate was similar regardless of whether
individuals were “experienced” or “inexperienced” (P>0.304) (figure 44a; table 4 (annexe 4)).
Faced withS. geminatathe escape rate of “experienced” skinks was significantly higher than
the escape rate of “inexperienced” skinks (P<0.05) (figure 44b; table 5 (annexe 4)). Overall,
the escape rate of individuals faced withgeminatgwhatever their status) was significantly
higher than that of individuals faced witR. megacephala(whether experienced or

inexperienced) (P=0.0)2table 6 (annexe 4)).
6.4.2. Average time before exiting the box
6.4.2.1. Effect of ant presence on average time before exiting the box
The presence oP. megacephalancreased the average time befoieexperienced”

individuals left the box (P=0.001) (figure 45a; table 7 (annexe 4)) but did not affect the time
before“experiencetiskinks left the box (P>0.05) (figure 45a; table 7 (annexe 4)
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Figure 45. Average time taken to leave the box by ‘experienced’ and ‘inexperienced’ skinks in absence (day 0)
and presence (day 1) of (B) megacephaland (b)S. geminata* correspond to significant difference with
respective control test.

The presence d. geminatalid not affect the time before skinks, whether “experienced”
or “inexperienced”, left the box, which was similar in both cases (P>0.194) (figure 45b; table
8 (annexe 4)). Overall, there is no difference between the time before individuatsntechfr

with S. geminatdled the box and the time before “experienced” individuals confronted with

P. megacephalfled (P>0.05) (table 9 (annexe 4)).
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6.4.2.2. Effect of repeated exposure to ants on average time before exiting the box

The average time before individuals faced vidtrmegacephal&ft the box did not evok
significantly between the first and the sixth successive days of encounters with ants (P>0.284)

(figure 46a; table 10 (annex§) 4
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Figure 46. Average time taken to leave the box by ‘experienced’ and ‘inexperienced’ skinks on the first day of
exposure (day 1) and the last day (day 6) of repeated expos(a Ro megacephaland (b)S. geminata
* correspond to significant difference with respective first test.

However, the averagame before“inexperiencedindividuals faced withP. megacephala
left the box was significantly higher than the avertigee before“experienced” individuals
fled (p=0.010) (figure 46a; table 10 (annexe 4)). For skinks faced Svitheminatathe
average time before the “inexperienced” individuals left the box was significantly higher on
the first day of exposure than the average time before the “experienced” individuals fled
(P=0.05) (figure 46b; table 11 (annexe 4)). However, the average time before the
“inexperienced” individuals fled decreased between the first and the sixth successive days of
encounters with ants, and was similar to the average time before the “experienced”
individuals left the box on the sixth day of experiments (P=0.006) (figure 46b; table 11
(annexe 4)). Overall, on the sixth day of exposure to ants, the avienadeefore individuals
faced withP. megacephaldled (whether experienced or inexperienceas significantly
longer than the average time before individuals faced Sitheminatdled (P=0.000) (table

12 (annexe Y.
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6.4.3. Individual escape rate

For skinks faced withP. megacephalathereis no differencebetween “experienced and
“inexperienced individuals in the distributiorof individuals among “numbers of flights’,
(P=0.99) (Figure 47 a).
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Figure 47. Individual escape rate (i.e. number of individuals that never leaveothénhmber of flights 0) or
number of flights by individuals (number of flights 1 to 6)idad by total number of individuals tested) for
‘experienced’ and ‘inexperienced’ individuals faced with (a) P. megacephaland (b)S. geminata

In the experiments involving. geminatathere is a difference between “experiencetiand
“inexperienced individuals in the distribution of individuals (P=0.001) (figure 47 b). The
distribution is relatively homogeneous fanexperienced individuals, while the majority of
“experienced individuals (85.3%) left the box either in each test (55.9%) or five to six times
out of six tests (29.4%).

6.5. Discussion

Our experiments reveal that the presence of invasive aggressive ants, and repeated
exposure to these threats, may induce behavioural responses in island skinks. These responses
may vary according to the species of the aggressive ants tested and to whether thedizards ar
experienced or inexperienced in co-existing with the ants.
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The presence db. geminataand P. megacephalanduced an increased escape response
(i.e. escape rate) from skinks, compared with the control experiment conducted without any
ants, both for experienced and for inexperienced lizards. This confirms an effect of the
presence of ants, which initiates the skink escape response, even when the threat has not
previously been encountered. The responses of inexperienced individuals may be due to
aggressive encounters with native ant species, which mayldwbteethe acquisition of “eco-
evolutionary experience” influencing responses toward currently introduced ant species (Saul
et al.,2013).

However, for the three behavioural responses assessed for this study (i.e. escape rate;
average time before fleeing the box; individual escape rate), the escape responses of
inexperienced individuals seem less appropriate to the threat than those of experienced
individuals, in experiments both with. megacephaland withS. geminataThe escape rate
of inexperienced individuals encounteri®g geminatawvas lower than that of experienced
individuals. Individual escape rates of inexperienced individuals encounteriggminata
were also lower than those of experienced individuals. Moreoever, inexperienced individuals
faced withP. megacephaltook longer to leave the box than experienced individuals. Finally,
inexperienced individuals faced witB. geminatatook longer to leave the box than
experienced individuals on the first day of exposure to ants. Like many responses toward
enemies, fleeing iprobably costly, disrupting a lizard’s normal activity and potentially
causing it to move farther from refuge (Blumstein, 2002oper & Perez-Mellado, 2004
Amo et al., 2007). This could explain why inexperienced individuals in our study did not
show the most appropriate escape responses towards these two previously unencountered
threats. This could also explain the longer time taken by inexperienced individuals to leave
the box on the first day they were faced withmegacephalaompared to the control test
time spent assessing whether fleeing is necessary is time well spent for these lizards
(Langkilde, 2010). Conversely, an individual that has regularly experienced attacks from ants
(like the experienced individuals in this study) may determine that rapidly fleeing is typically
the best course of action when an ant is encountered (Langkilde, 2010), which could explain

the higher escape responses of the experienced individuals.

The escape rates of skinks faced withmegacephalar S. geminatadid not evolve
during the 6 days of repeated exposure to ants. This is consistent with Langkilde (2010), who
concluded that even repeated exposure to ants does not induce adult lizards to develop escape

behaviour. However, although these escape rates were unchanged after 6 days of exposure to
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ants, skinks encounterirf§. geminateconsistently showed a higher escape rate than skinks
encounteringP. megacephalawhether experienced or inexperienced. Differences between
these two species of ants also appeared for (i) individual skink escape rates and (ii) time
before skinks left the box. Individual escape rates were homogenous when lizards were faced
with P. megacephalawhile the escape rates of individuals faced v@thgeminatavaried.
Individuals faced withS. geminataook less time to leave the box than those faced Rith
megacephalaon the & day of confrontation with ants. This suggests that the greater
aggressiveness and the more painful stingS.ajeminatahan the bites oP. megacephala
induce a more pronounced response from skinks. Some studies have shown that squamate
species are able to prioritise avoidance based on level of predation risk (Stapley, 2003), but
there has never been any investigation into hesporses to different levels of interference
competition may vary. Langkilde (2009) also showed that the likelihood that adult lizards will
behaviourally respond to fire ant attack increases with time since invasion. The introduction
of S. geminataabout a century befor®. megacephalacould also explain the more
pronounced response of skinks facing this species of invasive ant.

In a previous study (Géraet al., 2014), the odours d?. megacephaland S. geminata
did not influence refuge site selection By austrocaledonicusThus, although the odour of
these two species of invasive ants (probably quite volatile in the natural habitat and mainly
located near the anthiljoes not induce avoidance behaviour by skinks, direct encounters
with these invasive ants in the current study induced adaptive escape responses. This is
consistent with the prevalence of interference competition between these species and the
benefits associated with escape behaviour during direct contact with ants, which sends a
stronger direct threat signal than odour cues of presence.

Although lizards do not learn to flee after repeated exposure to ants, individuals that have
already acquired this escape behaviour can optimise it by fleeing sooner (Lan2@ilog
This behaviour was observed in our study for inexperienced individuals encourfiering
geminata after 6 days of repeated exposure to ants, they took roughly the same time to flee
the box as experienced individuals did. This pattern of change across trials is typical of that
associated with learned behaviours (e.g. Brown and Braithwaite, 2005; Paulissen, 2008) and
could be interpreted as showing that these skinks are able to improve this adaptive behaviour

following S. geminatanvasion, which might help maintain the population under an invasion.

150



At the individual level, escape rates were highly variable in individuals facedRwith
megacephalacompared with individuals faced wih. geminataespecially for experienced
individuals. One important dimension of behavioural variation between individuals is the
shy-bold continuum (Wilsoret al.,1994 Coleman & Wilson, 1998Gosling, 2001); boldness
being defined as the willingness to take risks in novel or challenging situations (\&filabn
1994 Boissy, 1995). Individual variability in escape response of the lizards in this study
could be explained by the position of each individual on this shy-bold continuum, which
might reflect its optimal anti-predator behaviour and might be a function of innate differences
in boldness (Lopezt al., 2005). However, because natural selection tends to rfavou
individuals that avoid enemies successfully, individuals should have adjusted their behaviour
over time (Lopezt al., 2005). Therefore, each individual experienced in co-existing Svith
geminatacould have adjusted its adaptive behaviour in order to escape when encountering

fire ants, which could explain the much lower individual variability.

The introduction of a novel antagonist can lead to changes in the adaptive responses of
native species (Straust al., 2006), which could promote coexistence. In the cas€.of
austrocaledonicusand S. geminata the escape behaviour of skinks seems to promote
cohabitation between these two species. Consequently, the less pronounced escape behaviour
toward P. megacephalaould lead to selection of retreat or nesting sites invaded by ants,
which could promote local extinction of this squamate species (Fisher & Ineich, 2012). Our
study sheds light on mechanisms and factors that may be driving changes in behavioural
interactions between island native and invasive species. Future work should address a range
of biological models and types of interactions, providing insights into how well island fauna
cope when faced with invasive species, and the factors that might be involved in processes of

extinction, decline or coexistence.
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Chapitre 7.

ETUDE DU COMPORTEMENT ANTIPREDATEUR
D’UN PROCELLARIIFORME : LE PUFFIN DU
PACIFIQUE NE REPOND PAS A L’ODEUR DU

RAT NOIR INTRODUIT

(a) Etude comportementale du puffin du PacifigRaffinus pacificusen labyrinthe en Y (© L. Debar) ; (b) P.
pacificus dans un labyrinthe en Y (© A. Gérard) ; flot Kuumo (lle des, Riouvelle-Calédonie) (© A. Gérarg)
flot Koé (lle des Pins, Nouvelle-Calédonie) (© H. De MeringB) pacificus(© H. De Meringo) ; rat noir,
Rattus rattug®© P.-E. Chaillon)
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7. ETUDE DU COMPORTEMENT ANTI- PREDATEUR D’UN
PROCELLARIIFORME : LE PUFFIN DU PACIFIQUE NE REPOND PAS A
L’ODEUR DU RAT NOIR INTRODUIT

7.1. Résumé :

Les mammiféres introduits, et particulierement les différentes especes de rats, sont
considérés comme un desngipaux facteurs de déclin ou d’extinction d’espéces d’oiseaux
marins a 1’échelle mondiale. Cependant, cet impact semble contexte dépendant puisque,
paradoxalement, des cas de coexistence a long terme (i.e. plusieurs siécles voir njillénaires
entre des papations de rats introduits et des populations d’oiseaux marins ont été répertoriés
dans différents lieux de la planéte. Parmi les oiseaux marins, les Procellariiformes sont connus
pour utiliser I’olfaction dans un grand nombre de comportements (e.g. reconnaissance de leur
partenaire ou de leur terrier). Les rongeurs, font parti des especes qui émettent des signaux
odorants pour attester de leur présence et ainsi, 1’olfaction pourrait étre un moyen efficace de
reconnaissance et d’évitement de ces prédateurs introduits. Cependant, le réle de 1’olfaction
dans I’estimation du risque de prédation n’a pas encore été testé chez ces oiseaux. Dans cette
¢tude, a I’aide d’un labyrinthe en Y, nous avons testé si les puffins du Pacifique (Puffinus
pacificug évitent I’odeur du rat noirRattus rattug I’un des prédateurs introduits les plus
néfastesau niveau insulaire. L’expérience a été réalisée sur trois ilots voisins du Sud de la
Nouvelle Calédonie, différents par leur contextes écologiques car envahis soit par le rat noir,
soit par le rat du pacifiqueRattus exulas Contrairement a nos attentes, le puffin du
Pacifique n’a pas détecté, ou n’a pas €vité ’odeur du rat noir, malgré environ 175 ans de
coexistence entre ces deux espéces en Nouvelle Calédonie. La présence du rat du pacifique
sur un des Tlots, appartenant au méme archetype de prédateur que le rat noir et introduit depuis
3000 ans, n’a pas entrain¢ 1’évitement de 1’odeur du rat noir par les puffins de cet ilot. Ce
résultat souligne la nécessité de realide nouvelles expériences (sur d’autres espéces
d’oiseaux marins et d’autres sites) afin de déterminer les facteurs responsables du paradoxe
entre la haute vulnérabilité et la surprenante coexistence a long terme entre des populations de
procellariiformes et de rats introduits.

Cette partie correspond a [ ’article publié suivant :

Gérard, A., Jourdan, H., Million, Aet E. Vidal (2015 Anti-predator behavioumn a
procellariid seabird : wedge-tailed shearwatemotrespondo the odourof introduced
shiprat.Austral Ecologydoi: 10.111¥aec12252(Annexe 5)
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7.2. Introduction

Introduced mammals, especially predators, are known to have severely impacted island
birds worldwide, including seabird species (e.g. Owens & Bennett 2000; Cour@taahp
2003; Herviaset al. 2013; Spatzt al. 2014). RatsRattussp.) in particular have colonised
about 90% of the world’s islands (Atkinson 1985; Towns et al. 2006) and are among the main
contributors to seabird extinction and endangerment documented worldwide, particularly for
small- to medium-sized procellariid seabirds such as petrels and shearwaterset{Jaines
2008; Shielset al. 2014). The vulnerability of petrels and shearwaters to invasive rats is
enhanced by their ground- or burrow-nesting habits, which make the eggs, chicks and
incubating adults easy prey (e.g Warham 1996; Jenhat 2008). Like many species having
evolved in the absence of predators on isolated islands, petrels and shearwaters generally
exhibit no or ineffective anti-predator behaviour when facing alien predators (Warham 1996;
Carthey & Banks 2014).

Nevertheless, several cases of apparent long-term coexistence between ratbiedsd sea
have been reported on many islands around the world (€atay, 2007; Quillfeldtet al.
2008; Ruffinoet al. 2009). These paradoxical situations suggest that the impact of rats on
seabirds could be context-dependent, i.e. may vary according to the period when seabirds are
available as prey (returning to the land) and to the availability of alternative food resources
during the year (Raynet al. 2007). Alternatively, some seabirds may sometimes manage to
chase away rats through aggression or nest defence behaviour (Warham 1996). Procellariid
seabirds may also have locally developed indirect, cryptic anti-predator behaviours so as to
reduce the impact of rats (e.g. Ruffisbal. 2009; Bourgeoi®t al. 2013). Interestingly, the
extent and the rapidity of some seabird population recovery after rat eradication (Boetrgeois
al. 2013) suggest that rats had previously prevented birds from breeding, and points to an as
yet unidentified behavioural process enabling shearwaters to detect and avoid rat-infested

islands, and to rapidly (re)colonise islands when rats are removed.

The use of olfaction to assess predation risk is common across species of vertebrates (Kats
& Dill 1998) and it has recently been suggested that olfaction and chemical communication in
birds may be more important than previously thought (Steiger 2008; Bonadonna & Mardon
2013). Procellariid seabirds in particular use chemical communication and their sense of smell

for many purposes, including identification of foraging areas (Nevitt 2000; Nevitt &
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Bonadonna 2005), homing and nest recognition (Bonadehra 2003a, 2003b, 2004) or
partner recognition (Bonadonna & Nevitt 2004). The ability to use chemical cues to ascertain
predator presence and assess predation risk could be crucial for species nesting in cavities, i.e.
habitats where visual detection of predators is not easy (@nah 2008). This has recently

been tested for hole-nesting songbirds (e.g. Goeiaead. 2007; Amoet al. 2008; Rothet al.

2008; Amoet al. 2011)with positive and negative results. In fact, three of these studies
showed that songbird species detected predator odours and showed anti-predator behaviour to
cope with the risk of predation (Amed al. 2008; Rothet al. 2008; Amoet al. 2011) whereas

the last one showed that the presence of chemical cues of nest predators does not ultimately
influence selection of nest site by eastern blueb8dli@ sialig (Godardet al. 2007).
However, to the best of our knowledge, the use of chemical cues to detect predators has never

been investigated in procellariid seabirds.

To fill this gap, we experimentally tested whether the wedge-tailed shearRafénys
pacificug could detect and respond to the odour of the ship rat. Experiments were conducted
in the southern lagoon of New Caledonia, which hosts what is probably one of the world’s
largest colonies oP. pacificus(Benoit & Bretagnolle 2002). The ship rat can dramatically
reduce the breeding successPofpacificus as documented on two Hawaiian islands, where
the breeding success of birds sharply increased following rat eradication € raitt2006;

Marie et al. 2014).

7.3. Methods
7.3.1. Study system

This study was conducted on breeding coloniesPofpacificuson three islets off Isle of
Pines (22° 37’ S, 167° 29’ E), New Caledonia (South Pacific Ocean) in 2012. These islets,
hereafter called islets A, B and C, are protected areas with restricted access fwemics
activities. Their surface areas are respectively 33.6, 10.0 and 19.3 hectares. The islets are
formed of uplifted coral blocks, with typical coastal forest on limestone substrate and sandy
beaches housing shearwater colonies. Tests were performed betWesnveiber and '6
December, i.e. the period whéh pacificusreturns to the colonies searching for mates,

refurbishing existing burrows or digging new ones. We hypothesised that birds are
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particularly sensitive to predators’ odours at this crucial stage of the breeding cyRidfinus
pacificusweigh an average of 389+31 g (N = 113, Brooke 2004), spend most of their lives at
sea, with intermittent returns to the islands during the breeding period (October to April).

The ship rat was introduced into New Caledonia by European settlers around 1850, while
the smaller Pacific rat was introduced into New Caledonia much earlier, about 3000 years ago
by Melanesian colonisers (Paseakl. 2006). Our study islets A and B hosted the ship rat but
were free of the Pacific rat, while islet C was free of the ship rat but hosted the Rcific r
The presence/absence of the two rat species was confirmed by a total of 700 trap nights

conducted on the islets.

7.3.2. Olfactory experiment setting

The experiment consisted of a standard binary choice test using a portable Y-maze
involving the choice between two exit arms (Grubb 1974; Bonadarinal. 2003a;
Bonadonna & Nevitt 2004). The Y-maze was built from a single opaque PVC tube (16 cm of
diameter) divided into three sections (Figuré, 48 avoid any difference between arms that

might influence the bird’s choice.

Two
choice arms

Scented or unscented
paper towel

Removable door

Temporary holding
<—  compartment

wo 65

VW I<— door

Figure 48 Diagram of the Y-maze used for experiments
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The start arm had a temporary bird-holding compartment at its entrance. The two exit
arms each contained a paper towel either scented with ship rat odour (obtained from seven
wild-trapped ship rats and by placing paper towels on the floor of cages containing rats to
collect urine and faeces) or unscented (soaked with distilled water). To avoid human scent
contamination, the paper towels were prepared with latex gloves and handled with metal
pliers (one pair of pliers to handle the unscented paper towels and another pair for the paper
towels carrying the ship rat odour). For each test, new gloves were used and the pliers were
cleaned with 95% ethanol. The paper towels were placed on the lower surface of the tube,
half-way along each exit arm. The bird therefore had to walk over one of the paper towels
before leaving the maze. New paper towels, either scented or unscented, were used for each
test. The entire maze was cleaned with 95 % ethanol after each test to remove any odour (i.e.
rat and shearwater). The same arm contained the ship rat odour in each test, to avoitl potentia
bias due to any presence of residual rat odour (after cleaning) in the arm considered as the
control arm. This involved disassembling and interchanging the arms between bird trials so
that the odour was sequentially located on the left and on the right, allowing time (&bout 1
minutes) for the ethanol to evaporate before the next test. Birds were caught early at night on
the ground, when they landed at the colony. There is unfortunately no ringing progfam on
pacificus in the study area, so age or reproductive status of individuals (prospecting or
breeding bird) could not be determined. Each bird was then placed individually in a new
cotton bag (i.e. with no residual odour of other birds), transported to the maze and placed in
the holding compartment for a 5-min acclimation period (Bonadatrel. 2003a, 2003b;
Bonadonna & Nevitt 2004; Bonadonagal. 2004). The maze was placed outside the colony
(approximately 50-100 m) to reduce possible interference from birds flying and calling in the
vicinity. Both exit arms were oriented toward the edge of the forest habitat, i.e. toward a
similar dark and uniform area, to avoid a possible visual effect on exit choice. The entrance of
the maze faced the sea to avoid (i) the wind entering the two exit arms and potentially
intensifying odour diffusion disproportionately in one arm, and (ii) odours from outside
entering the two exit arms. After the trap door was raised, we recorded the bird’s choice
between scented/control arms to escape the maze. No individual visited the two arms before
exiting. Total handling time (from capture to exit) did not exceed 25 minutes: 10 minutes
between capture and acclimation period, 5 minutes of acclimation, and 5 to 10 minutes to exit
the maze. Only a few birds left the maze without prompting. If the bird did not leave the
holding compartment after five minutes, we gently knocked on the door to rouse it from its
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guiescent state and prompt it to move. This procedure has previously been found not to affect
birds’ choice between two chambers (Amoet al. 2012). In our experiments, no individual left

the maze immediately following our “knocking”; all the birds took time (5 to 10 minutes)
choosing between the scented and unscented arms before exiting. This indicates that the birds’

choice of exit was not affected by prompting, and a response was recorded for all birds tested.
As the birds left the experimental device, they were recaught and then released at their initial
capture location. Each bird was marked with a dash on the palm of its foot by a permanent

marker, so as to avoid birds being tested several times.

Overall, a total of 100 different birds were tested (45 on islet A, 15 on islet B and 40 on
islet C). The binary response variable (0: scented arm; 1: unscented arm) was modelled
acording to the ecological conditions on the islets (a 3-level factor for islets A, B, C), using a
generalized linear model (GLM) with a binomial distribution of error and a logit link
(implemented in R 2.15.0; R Development Core Team 2012). We assessed whether the bird
avoidance rating (proportion of birds choosing the unscented/control arm) differed from a
random choice (intercept fixed at 50%). A power analysis, based on a binomial process with a
threshold set at 80%, indicated an avoidance rating of 0.65, 0.70 & 0.72 respectively for a
sample size of 100, 60 & 40.

7.4. Results

For each islet, the number of choices of right arm versus left arm showed no lateral

preference (P>0.46).

Selection byP. pacificusof rat-scented/unscented arms to exit the plastic Y-maze did not
differ from random (table 15; fig 49
Table 15: Results of GLM for avoidance rating of arm treated with predator odocwrapared to no effect of

odour (avoidance rating 50%) for the three islets and for the twe isltt ship rats (i.e. invaded) and the islet
without ship rats (i.e. non-invaded)

Estimate Std. Error zvalue Pr(>|z|)

Islet A 0.04 0.30 0.15 0.88
Islet B -0.13 0.52 -0.26 0.80
Islet C 0.30 0.32 0.94 0.34
Invaded (A+B) 0.00 0.26 0.00 1.00
Non-invaded (C) 0.30 0.32 0.94 0.34
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Figure 49: Avoidance rating (i.e. number of unscented arm choices divided by totddemwof arm choices) of
birds for arm treated with predatdRdttus rattuy odour on the three islets of Isle of Pines Archipelago (New

Caledonia). The dotted line indicates the rating fixed for no effect of p80&6. The species of rat present on
the islets is indicated under A, B and C

On islet A, 23 out of 45 birds left through the unscented arm, 7 out of 15 on islet B, and 23
out of 40 on islet C. Pooling the islets with ship rats (A and B) vs. the islet without ship rats
(islet C) gave a similar result (table)1Fhe avoidance rate was therefore very close to 50%
whatever the islet (51%, 47% and 57% respectively for islets A, B and C), and irrespective of

the presence or absence of the ship rat (50% for islets A and B with ship rats present and 57%
for islet C with no ship rats).

7.5. Discussion

Our results show that tHe. pacificuseither did not detect the odour of the ship rat or, if
they detected it, did not avoid it. This result holds true irrespective of whether ship rats were
present on the islet housing the shearwater colony, and is rather surprising given the high
vulnerability of Puffinusspp. to rats, particularly the ship rat (Lock 2006; Srattlal. 2006;
Joneset al. 2008, Rando & Alcover 2008; Spatt al. 2014). The power analysis indicated

that our experimental sample size was adequate to detect a biologically-relevant difference.
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Even though the possibility that stress followingtaee impaired the birds’ ability to
respond to odour cannot entirely be ruled out, great care was taken to avoid this bias. In
particular, the experiment was designed to minimize stress for individuals (e.g. short handling
time, acclimation period before tests). Moreover, similar experiments testing the odours of
partners (Bonadonna & Nevitt 2004) or nests (Bonadaira. 2003a, 2003b, 2004) have
been successfully conducted on other procellariid seabirds (Antarctic Pachyptila
desolata,common diving petrePelecanoides urinatrix South-Georgian diving petrd?.
georgicus blue petrel[Halobaena caeruléa These studies showed evidences for nest- and
partner-odour recognition in procellariid seabirds, which provide an olfactory signature that
allows birds to recognize their own burrow. We can therefore be reasonably confident that our
results actually reveal th&. pacificuscan detect but do not avoid the odour of ship rats in

our study area.

This absence of avoidance is counter-intuitive, especially in light of the extensive use of
olfaction in procellariid seabirds for various purposes (Warham 1996). While use of olfaction
to assess predation risk has never been tested in procellariid seabirds, recent studies with hole-
nesting songbirds have shown some evidence of variation in the ability to detect predators
between closely related species (Johnsbil. 2011). Naive great titsP@rus majoy (i.e.
maintained in captivity for 10 days after hatching and without predation events or signs of
predator visits to nest-boxes containing nestlings during the first 10 days of their life) avoided
the odour of predators when selecting cavities for roosting (Amal. 2011). However,
eastern bluebirdsSfalia sialig, which had evolved with snakes and small mammal predators,
were as likely to lay eggs in boxes with predator cues as in boxes with neutral cues @bodard
al. 2007); and house wren$rpglodytes aeddn another species which had co-evolved with
nest predators, either did not detect or did not respond to nest predator odour (&blahson
2011). Two native bird species from New Zealand, the riflemAaarithisitta chloriy and the
South Island robin Retroica australi}, which had not co-evolved with any mammalian
predators, did not change their behaviour at nests when the odour of the ship rat (also an
introduced predator in New Zealand) was present. In the same study area, only one of the two
introduced European passerines, which had co-evolved with mammalian predators, altered
their behaviour to minimize risk to themselves (Stanbury and Briskie, 2015). In our study, the

lack of co-evolution with mammalian predators combined with the presence of two different
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introduced rat species, respectively for about 3000 and 150 years, apparently did not lead to

development of, or variation in, anti-predator behaviou.ipacificus

Following the introduction of a new predator in an ecosystem, it has been shown that some
species of amphibians and mammals can rapidly develop anti-predator responses (Kiesecker
& Blaustein 1997; Russell & Banks 2007). Regarding birds, one study showed that the New
Zealand bellbird Anthornis melanurpwas able to respond to nest predation risk after a co-
existence of about 700 years with introduced predators (i.e. mustelids, rats, cats, possums,
hedgehogs) (Massart al. 2008). No data are available on the time that seabirds need to
adapt their behaviour, and the about 150 years of co-existence between shearwaters and ship
rats in our system may not be long enough to induce behavioural adaptations. The presence of
a predator archetype (i.e. predator species that use similar morphological and behavioural
adaptations in obtaining prey) might favour an anti-predator response from island prey (Cox
& Lima 2006). Here, however, the roughly 3000-year presence of the Pacific rat,ibglting
the same predator archetype as the ship rat and having similar effects on seabirds weighing
<300g (Towns 2009), did not prepare shearwaters to avoid the odour of the ship rat.

Procellariiforms such aPB. pacificusare highly philopatric and highly faithful to their
breeding site (Warham 1990). These birds form long-term pair bonds and site fidelity
constitutes a means for pairs to reunite (Beedl. 2003). These biological characteristics
may thus strongly constrain breeding site selection and encourage birds to come to breed on

the same sites, despite the detection and presence of rats.

Shearwaters may also rely on cues other than smell to ascertain the presence of ship rats.
These birds could use visual cues (i.e. direct encounters with rats) to assess the risks of
nesting in a colony. Another cue might be conspecific reproductive success (Danehin
1998). The long-lived shearwaters typically spend their first 3-5 years as non-breeders but
regularly prospect colonies, and in so doing are able to assess average breeding success in
different colonies so as to choose the most successful breeding site (Warham 1990; Warham
1996; Danchinet al. 1998). Breeding site selection based on an integrative cue such as
conspecific reproductive success is likely to be more efficient than direct cues of the presence

of predators.

All these factors may well explain the absence of avoidance of the ship rat odour; yet

some observations had led us to believe Fhagacificuswould respond. In fact, the dramatic
164



increase in some shearwaters’ breeding population immediately following rat eradication
(Bourgeoiset al. 2013; Marieet al. 2014; VanderWerét al. 2014) suggested that procellariid
seabirds may select their breeding sites according to direct cues. However, we hypothesised
that this selection could also be at least partially driven by olfaction (avoidance of burrows
“smelling” of rats), with a predation-risk assessment based upon predator chemical cues.
Moreover, there is growing evidence that some shearspéeies select breeding areas based

on the absence of introduced predators like ship rats, at different spatial scales (Bourgeois &
Vidal 2007; Ruffinoet al. 2008; Ruffinoet al. 2009). For example, at the nest scale, the
yelkouan shearwateP( yelkouah avoids cavities frequented by rats and preferentially selects
the deepest and most winding cavities for breeding (Bourgeois & Vidal 2007; Reffado

2008). At the colony scale, selection of intra-island refuges (e.g. steep cliffs) less accessible to
mammal predators could also partly explain the surprising length of apparent coexistence
(about 2000 years) between procellariid seabirds and invasive ship rats on Mediterranean
islands (Ruffincet al. 2009).

Although Smithet al. (2006) has shown that the ship rat could dramatically reduce the
breeding success & pacificus we suspect that for our three studied New Caledonian islets,
the impact (i.e. the level of predation on eggs or chicks) of the ship rat may not actually be
great enough to induce avoidance behaviour. In fact, if the costs of anti-predator responses do
not outweigh the benefits, natural selection may not favour the detection of predator chemical
cues, nor favour individuals that respond to this odour (&trel. 2011). The limited impact
of ship rats may be explained by the presence of alternative food resources, or robatheefle
process by which these predators were introduced. On islands, rats are likely to be introduced
in an isolated manner, a few individuals at a time, which may result in a population that does
not necessarily impact seabirds. Rat density (I@tal. 2006) and factors intrinsic to rats
such as physical limiting factors (Freeman & Lemen 2008; Williainal. 2009; Zarzoso-
Lacosteet al. 2011), lack of predation skill, or social learning (Granal. 1981; Boothet al.

1996) can alter the magnitude of rat impact on seabirds. Therefore, further experiments should
be conducted on a variety of procellariid seabirds, prospecting or breeding birds, and within
colonies where the impact of rats is quantified, to determine to what extent ecological factors,
bird species characteristics (e.g. body mass, egg size; Bradley & Marzluff 2003gtahes
2008; Towns 2009), repductive status of individuals and intensity of predator’s impact
influence the onset of anti-predator behaviour in procellariid seabirds.
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8.1. Discussion générale

8.1.1. Naiveté

Pour de nombreuses especes animales, les adaptations comportementales représentent
souvent une des premiéres réponses a des modifications qui apparaissent dans leur
environnement (Wong & Candolin, 2014). Suitarrivée d’espéces introduites, I’expérience
acquise par une espece native vis-a-vis du risque de prédation ou de compétition, semble
influencer sa plasticité comportementale et donc sa capacité a perdre sa naiveté face a une
nouvelle menace (Ferraet al, 2015 Saul & Jeschke, 2015). Au niveau de régions
continentats 1’expérience « éco-évolutive » acquise par les especes natives face a toute une
gamme de prédateurs et de compétiteurs natifs pourrait favoriser le développement de
réponses adaptatives aux invasions (®aull, 2013) L’évitement généralisé des odeurs de
prédateurs natifs (lioPanthera leg chacalCanis aureushyeneCrotuca crotuca par deux
especes de rongeurs Soud&abeéliens semble confirmer ce postulat d’expérience acquise au
cours de I’histoire évolutive. Par contre, 1’évitement des odeurs du rat noir introduit, qui varie
en fonction de sa présence ousde absence au niveau des zones d’études, montre que dans
certaines conditions, méme en situation continentale, le développement de comportements
adaptatifs face a une nouvelle menace nécesliteeurs dizaines d’années de coexistence

avec le nouvel ememi »qui en est a I’origine (Chapitre 3.).

Qu’en est-il pour les espeéeces insulaires qui ont évolué en absence de prédateurs

mammaliens ?

Qu’il s’agisse de la réponse a des odeurs de prédateurs ou de compétiteurs introduits
depuis plusieurs dizaines vartilliers d’années, ou la réponse a des odeurs de prédateurs ou
compétiteurs non-encore introduits, la réponse de deux squamates endéné@ques n
calédoniensQaledoniscincus austrocaledonicasBavayia septuiclav)ssemble dépendante
du couple d’espéces « native-invasive » étudi€Chapitres 4. et 5). A I’exception des fourmis
invasives $olenopsis geminat®Pheidole megacephalat Wasmannia auropunctatgour
lesquelles aucune de ces deux especes de squarimat@sntré d’évitement, ’espéce de
gecko évite une seule odeur (i.e. rat du Pacifiqgue) parmi les six odeurs testées (rat du

Pacifique, rat noir, chat haret, mangouste, crapaud buffle, rainettey tardi’espéce de
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scinque évite quatre (i.e. rat du Pacifique, rat noir, chat haret, crapaud buffle) de ces six
odeurs testées. Concernant les trois prédateurs introduits en Nouvelle-Calédonie (rat du
Pacifique, rat noir, chat haret), lgsckos évitent seulement 1’odeur du rat du Pacifique, le
prédateur le plus anciennement introduit. Les scinques évitent le rat du Pacifique, le chat haret
et dans une moindre mesure le rat nGitte observation semble souligner I’importance de
I’intensité¢ de I’impact et de la date d’introduction des espéces dans le développement de
comportements adaptatifs et la perte de naiveté (Stapley, [2&@gkilde, 2009Nuneset al,

2014). En effet, les études des régimes alimentaires de rongeurs introduits et du chat haret en
cours a I’IMBE a Nouméa (données non publiées) montrent que les squamates sont moins
fréquents dans le régime alimentaire du rat noir que dans celui du rat du Pacifopes|est

geckos sont significativement moins fréquents que les scinques dans le régime alimentaire du
chat haret. L’importance de ces deux facteurs a également été observée lors des
confrontations directes avec deux agresseurs introduits, puisqug lagstrocaledonicus
montrent des réponses plus marquées pour la fourmi d& fgeihinata 1’agresseur ayant le

plus d’impact et le plus anciennement introduit comparativement a la fourmi a grosse t&te (
megacephala (Chapitre 6.). L’importance de 1’intensité de I’impact est également visible

chez lesC. austrocaledonicugui évitent d’une maniére plus marquée 1’odeur du chat haret,

le prédateur ayant le plus d’impact parmi les deux prédateurs les plus récemment introduits

(i.e. rat noir et chat haret).

8.1.2. Nouveauté

Qu’il s’agisse de la réponse a des prédateurs ou compétiteurs non-encore introduits
(Chapitre 5.), ou a des prédateurs ou compétiteurs encore absents des zones d’études
(Chapitres 3. et 6), la nouveauté est souvent associée a une absence de réponse ou a des
réponses moins marquées. Cependant, 1’évitement du crapaud buffle par les C.
austrocaledonicusd’une maniére équivalente a 1’évitement du chat haret (introduit depuis
150 ans en Nouvelle-Calédonie), montre que certaines especes natives pourraient, de maniére

innée, développer des réponses adaptatives face a certaines espéces invasives encore

inconnues.
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Cependant, est-ce que le niveau de naiveté des especes natives peut permettre de prédire

I’impact d’une espéce invasive ?

Sdon Carthey & Banks (2014), plus une espece nativen#st, plus ’impact d’une
espece introduite sera important. Cependant, la naiveté des espéces natives est Femlement
des facteurs permettant de prédire ou de préjugesucités de I’invasion d’une espéce
introduite (Saulet al, 2013). En effet, la naiveté peut également survenir chez I’espéce
introduite. Ainsi, Thypothése de la « résistance biotique » ou « des nouvelles interactions
suppose qu’une espece introduite peut se retrouver inexpérimentée face aux ennemis natifs du
milieu d’introduction et ainsi manquer de mécanismes de défense lui permettant de s’établir
(Verhoevernet al, 2009 Saulet al, 2013) A I’inverse, ’hypothése de « perte des ennemis
stipule que I’absence d’ennemis éco-évolutivement expérimentés dans le milieu
d’introduction pourrait favoriser 1’établissement et le succeés d’une espéce invasive
(Verhoevenet al, 2009 Saul et al, 2013) Ainsi, pour prédire au mieux 1’impact d’une
espece introduite il est nécessaire d’estimer le niveau de naiveté global de toute la
communauté d’espéces de 1’écosysteme d’introduction, et d’évaluer comment cette
communauté va interagir avec I’espéce introduite en lien notamment avec les différents

ennemis potentiels présents (Carthey & Banks, 2014).

8.1.3. Indigénisation

L’évitement du prédateur le plus anciennement introduit, R. exulans(i.e. 3000 ans de
présence) par les deux espéces de squamates endémiques testées comme »« emodeles
Nouvelle-Calédonie, pourrait signifier, selon Carthey & Banks (2012) une possible
« indigénisation> en cours pour cette espéde: temps de présence d’une espeéce dans un
milieu a été récemment évoqué parmi les critéres a considérer pour la terminologie a attribuer
aux especes introduites, avec la difficulté de déterminer a partir de quand une espéce
introduite pourrait étre considérée comme native (Hegat, 2013) L’évitement d’espéces
introduites depuis plusieurs dizaines d’années voire 1 ou 2 siécles, comme observé cheZLles
austrocaledonicysa également été observé chez des espéces nhitigel autres régions du
monde (Phillips & Shine, 2006Russell & Banks, 20Q7Langkilde, 2009 Hudgens &
Garcelon, 2011). Celsuggére que le temps de présence d’une espéce introduite dans un

milieu, nécessaire au développement de comportements adaptatifs par les espéeces natives,
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pourrait étre hautement variable et contexte dépendant. Ainsi, le critere de perte de naiveté
des especes natives, plutdt que celui du temps de coexistence entre espéces introduites et
natives, semble étre un critere plus appropdérr déterminer &indigénisation » d’une

espeéce introduite (Carthey & Banks, 2012).

8.2. Applications possibles dans le cadre des stratégies de conservation de la biodiversité

Malgré le renforcement denesures de biosécurité mis en place a travers la planete, un
nombre toujours croissant d’espéces Se propagent et se retrouvent introduites dans des milieux
nouveaux (Simberloff, 200 happleet al, 2013). A la vue des nombreux impacts liés a ces
invasions, trouver des mesures de conservation appropriées pour limiter I’impact des espéces
introduites devient un enjeu majeur pour protéger les écosystemes natifs et la biodiversité
(Simberloff et al, 2013) Jusqu’ici, les mesures de gestion (e.g. éradication, contrble) ont
abordé ce probleme principalement du point de vue des especes introduites. Les derniéres
avancees sur les réponses évolutives des especes natives face aux nouveaux ennemis (Strauss
et al, 2006 Sih et al, 2009; Wong & Candolin, 2014) ont permis une prise de conscience sur
la nécessité d’aborder ce probléme a la fois du point de vue de I’espece introduite et du point

de vue des especes natives a protéger (Mastedly 2015).

8.2.1. Comment prendre en compte la naiveté des espéces natives dans les difEgen

mesures de gestion des espéces invasives?

Les opérations d’éradication des espéces invasives, au niveau des systémes insulaires, sont
devenues une pratique courante en conservation (Daetsah, 2015) et plus de 1000
¢radications de vertébrés ont été réussies jusqu’en 2013 (Keitt et al.,, 2011 ; Island
conservation). L’efficacité des éradications et 1’amélioration des techniques ne cessent
d’augmenter (Veitch et al, 2011) et des opérations d’éradication de grandes ampleurs sont
aujourd’hui envisagées (Russellet al, 2015) Cependant, toutes les opérations d’éradication,
et particulierement celles a grande échelle, nécessitent d’importants moyens (e.g. humains,
financiers) parfois sur du long terr{iartins et al, 2006 Dawsonet al, 2015 Russellet al,
2015) qui ne sont pasujours disponibles. De plus, des opérations d’éradication au sein de
larges zones continentales ou montagneuses, sont aujourd’hui encore inenvisageables

(Moseby et al, 2015). Les opérations de contrdlee. limitation de 1’abondance des
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populations) ont été envisagées comme une solution alternative aux éradiCGajmersdant,

ces opérations nécessitent d’étre régulierement renouvelées et ne sont donc pas
nécessairement des alternatives durables et rentables pour lutter contre des espéces invasives
(Simberloff et al, 2013). En plus de se heurter parfois aux intéréts sociaux et culturels que
peuvent représenter certaines espéeces introduites (Clavero, 2014) de telles opérations
d’éradication ou de controle se heurtent a une réalité de terrain pas toujours favorable et a des
moyens humains et financiers pas toujours présents ou suffisants (Etaake2014 Will et

al., 2015). Russir a déterminer les secteurs les plus a risques afin d’y prioriser les opérations
d’éradication ou de contrdle est d’'une grande importance pour limiter les moyens liés a ces
opérations et emaximiser les bénéfices (Dawseh al, 2015) La capacité d’identifier les
prédateurs ayant ou pouvant avoir des impacts majeurs devient donc essentiel pour prioriser
les efforts de gestion (Ricciardi & Atkinson, 2004).

Dans ce corkte, 1I’étude de la naiveté des espéces natives, et donc de leur niveau
potentiel de sensibilité aux espéces introduites, participe a éclairer la compréhension de
I’impact des espéces introduites et les priorités de gestion. Les prédateurs ou compétiteurs
considérés comme « indigénisés », poertareprésenter une préoccupation plus mineure
dans le cadre des opérations de gestions par rapport a d’autres espéces pour lesquelles les
espéces natives n’auraient pas perdu leur naivet¢ (sensibilité élevée a la
prédation/compétition). Ces especes « indigénisées », et donc pouvant étre considérées
comme natives sur le plan écosystémique et des interactions biotiques (Carthey & Banks,
2012),en plus d’avoir un impact limité sur les espéces natives, pourraiert également jouer un
role clé dans le fonctionnement du « nouvel écosysteme » (Shackelfoad, 2013
Simberloffet al, 2013). Leur éradication ou la réduction de leurs populations pourraient avoir
un impact négatif sur les especes et communautés natives (Shaclatlfatd 2013
Simberloffet al, 2013).

Cependant, cela skeurte a 1’échelle d’appréciation des phénomenes écologiques a
laquelle nous pouvons considérer qu’une espéce introduite est « indigénisée ». En effet, les
¢tudes de la naiveté ont jusqu’a aujourd’hui été réalisées seulement sur quelques couples
d’espéces « prédateur introduit-proie native », « compétiteur introduit-compétiteur natif » et
non pas a I’échelle des multiples interactions possibles entre une espece introduite et la faune
d’un écosystéme. De plus, a notre connaissance, la seule étude ayant considéré une espece
introduite comme « indigénisée a étudié 1’évitement des jardins dans lesquels des chiens
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(Canis lupus familiarisintroduits en Australie il y a environ 150 ans étaient présents, par des
bandicoot a nez longPérameles nasujgCarthey & Banks, 2012). A cette échelle, lorsque

des prédateurs sont limités a des espaces clos, 1’évitement de ces espaces par une espece

native peut permettre de conclure que cette espece reconnait et répond efficacement a
prédateur introduit. Cependant, comment conclure a 1’échelle d’un écosystéme naturel, dans

lequel les prédateurs introduits n’ont pas de territoire restreint, qu'une espece introduite est
indigénisée ? Par exemple, en Australie, des restes de bandicoot retrouvés dans des estomacs
de dingo Canis lupus dingp(Corbett, 1995), introduits il y a 4000 ans, et appartenant au
méme archétype (et a la méme espéce) que.lagus. familiaris montrent que 1’apparente

« indigénisation » de ces derniers au niveau des milieux urbains ne serait certainement pas

applicable dans le milieu naturel.

A T’échelle de la Nouvelle-Calédonie, bien que nous ayons étudié seulement le niveau 1 de
naivet¢ (capacit¢ de perception d’un risque et développement d’une réponse
comportementale), 1I’évitement des odeurs de chats harets et de rats du Pacifique par les C.
austrocaledonicuss’accompagne tout de méme d’une importante pression de prédation
puisque de<C. austrocaledonicusont retrouvés dans les analyses du régime alimentaire de
ces deux prédateurs introduits (IMBE données non publiées). De plus, les évitements moins
marqués voire 1’absence d’évitement des odeurs par lesB. septuiclavis montrent que
«’indigénisation » d’une espece peut étre hautement variable en fonction de I’espéce native
considérée. De plus, malgré la possibilité de perte de naiveté des espéces natives,
I’ « indigénisation» d’une espéce introduite ne se traduirait pas par une absence d’impact de
celle<i, mais par un impact qui pourrait étre similaire a I’impact « normal » infligé par une

espece native.

Ainsi, établir des priorités de gestion sur la base téndigénisation » d’une espéce
introduite, semble compromis par rapport a la réelle possibilité pour une espéce introduite de
« s’indigéniser » a I’échelle d’un écosystéme. En effet, une perte de naiveté de I’ensemble des
especes natives potentiellement menacées par une espéce invasive, semble peu probable et
tres difficile a évaluer. Une teltifficulté pour établir si une espéce introduite a suffisamment
« perdu» sa nouveauté pour étre considérée comme native, fait écho au débasuactuns
gestion des espéces sur la base de leurs impacts @it fonction de leur statut dans
I’écosysteme (Davis et al, 2011). Ainsi, une des principales critiques de 1’écologie de la
restauration « traditionnelle », dont la composante majeure a été le contrble ou le retrait des
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especes introduites (Jordan & Lubick, 2011), est que la biosphére est de plus en plus dominée
par des « houveaux ecosystémesous la pression d’un afflux d’espéces introduites et des
déplacements de l’aire de répartition d’espéces natives en réponse a différentes forces
anthropiques, tids que le changement climatique (Hobbs, 2@ifberloff & Vitule, 2014)

Cette ligne de raisonnement suggere qu’il serait dans de nombreux cas inutile de lutter contre

les espéces introduites pour rétablir un écosystéme passé, mais plutét se concentrer sur
I’amélioration du « nouvel écosysteme pour qu’il fournisse les services éco-systémiques
souhaités. Cette vision tres anthropocentriqueladgestion d’un écosystéme, fortement
critiguée par Simberloff & Vitule (2014jeviendrait a accepter qu’une espéce introduite

puisse avoir des impacts sur les especes natives, tant que ceux-ci ne viennent pas nuire aux
services que 1’écosystéme peut rendre. Cela pourrait également impliquer une réduction de la
vigilance accordée a des especes nouvellement introdmitesson de leur absence d’impact
deétectable tant que cellesm’ont pas formé de populations pérennes dans leur nouveau
milieu, et ains retarder les mesures de gestions qui, si prises rapidement, pourraient

probablement dans certains cas limiter véliminer les impacts d’une telle invasion.

Malgré ces débats et les visions contrastées de la gestion des espéces introduites, les
opéraions de réintroduction d’espéces natives, souvent en complément d’opérations de
controle ou d’éradication d’espéces invasives, restent une des mesures de gestion de plus en
plus utilisées pour compenser 1’impact des especes introduites et tenter de restaurer un

écosysteme passé (Mosedtyal, 2015).

8.2.1.1. Réintroductions

Avant toute opération de réintroduction, il est nécessaire de déterminer la taille et la
composition (i.e. stade démographique, sex ratio) de la population a introduire pour créer une
population viable dans 1’écosystéme receveur. Cette détermination se fait a ’aide de modeles
qui prennent en compte la diversité génétique de I'espece, ses capacités de dispersion et les
caractéristiques biotiques et abiotiques de I'habitat receveur (Armstrong & Seddon, 2008)
Parmi les caractéristiques biotiques, la présence de prédateurs introduits reste dans certains
cas la principale cause d’échec de ces opérations (Short, 2009 Moseby et al, 2011).
Cependant, améliorer la réponse des proies face a leurs prédateurs potentiels a recu peu

d’attention dans le cadre des opérations de réintroductiovdsebyet al, 2015).
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Les études sur la naiveté ont montré que ce caractére peut se diviser en différents niveaux
au travers desquelles les proies peuvent progresser dans leur réponses adaptatives face a
différents ennemis, apres suffisamment de tempSegpérience (Banks & Dickman, 2007
Carthey & Banks, 20122014). Par exemple, les renards gris insulaitdedyon littoralis)
del’ile de Santa Cruz (Californie) ont rapidement modifié leur patron d’activité en réponse a
la prédation des aigles royau&kquila chrysaetosintroduits (Hudgens & Garcelon, 2011)
Des oiseaux néo-zélandais ont rapidement modifié leurs soins parentaux en réponse a
I’introduction des chats harets et celles de différentes espéces de rongeurs et de mustélidés
(Massarocet al, 2008). Des petits mammiféres australiens semblent avoir perdu une partie de
leur naiveté face a différents mammiféres introduits (i.e. chats harets, renard3,(émsois
& Dickman, 2013 Carthey, 2013). Ainsi, la plasticité comportementale ou les adaptations
rapides observées chez certaines espéces natives face a des nouvelles menaces, laissent
supposer qu’un comportement anti-prédateur pourrait étre développé ou améliohéz
certaines espéces avant leur réintroduction. Dans ce contexte, il a été possible a plusieurs
reprises d’améliorer le comportement anti-prédateurs de certaines proies captives (e.g.
McLean et al., 1999 ; McLean et al., 2000). Cependsintd’études ont cherché a mesurer
I’efficacité de cette perte de naiveté sur le terrain une fois la réintroduction réalisée (Millet
al.,, 1990 Mosebyet al, 2012). Pour étre efficace lors des réintroductions, le comportement
appris doit étre retenu chez les espéces relachées, et idéalement renforcé rapidement apres les
réintroductions et transmis a la descendance (Mos¢ al, 2015). Ainsi, des nouvelles
méthodes d’entrainement pourraient impliquer 1’exposition réelle in-situ des espéces natives
et des ennemis introduits. Dans ce cadre, une expérience est en cours en Australie dans
laguelle des populations de proies menacées sont exposées a une faible pression de prédation
par des chats et des dingos au sein de grands enclos. Cette expérience expose donc les proies a
un risque réel de prédation, 1’objectif étant qu’il soit assez faible pour permettre leur survie et
I’acquisition d’expérience permettant in fine une modification de leur comportement anti-
prédateur (Mosebyet al, 2015). Si cette expérience fonctionne, cela permettra la
réintroduction de proies ayant perdu leur naiveté et acquis une certaine prudence leur
permettant de se maintenir dans un milieu envahi par différentes especes de prédateurs
introduites(Mosebyet al, 2015).
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8.2.1.2 Limitation de ’impact des espéces invasives

Lorsque les éradications ou contrbles des espéces invasives ne sont pas envisageables,
trouver des solutions pour permettre le maintien des especes natives dans les milieux envahis
pourraient constituer des alternatives pertinentes. Par exemple, en Australie, le déploiement
dans le milieu d’appats permettant une aversion gustative conditionnée face aux crapauds
buffles, est une des solutions prometteuse qui pourrait permettre le maintien du chat marsupial
du Nord Dasyurus hallucatusespéces native classée en danger selon I’IUCN et directement
menacée par la présence de cette proie toxique introduite (O'Deniad)l2010). En effet,
les individus ayant perdu leur naiveté face a ce nouvel envahisseur ont des taux de survie
supérieur a ceux des individus naifs (O'Donetél, 2010) (Figure 50).
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Figure 50. Illustration de 1’expérience d’aversion gustative conditionnée entre le chat marsupial du Nord
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Dans le cadre de la gestion des prédateurs introduits, de telles approches pourraient étre
utilisées en complément des méthodes de contrle classiques, afin de modifier le
comportement alimentaire de ces prédateurs et ainsi aider a réduire la pression de prédation
sur les faunes natives (Nicolaus & Nellis, 1987Donnell et al, 2010). Cela pourrait étre
particuliérement utile pour des espéces naives telles que certaines espéces d’oiseaux ou de
squamatesiont les ceufs peuvent étre particulierement exposés aux prédateurs introduits (e.g.
oiseaux qui nichent au sol, tortues marines). En effet, apprendre a ces prédateurs (e.g.
rongeurs, mustélidés) a éviter des ceufs toxiques en captivité, semble limiter leur taux de
prédation d’ceufs dans le milieu naturel une fois relachés (Nicolaus & Nellis, 1987). La
disposition d’ceufs toxiques dans les milieux naturels pourrait probablement permettre le
maintien de cette réduction du taux de prédation sur plusieurs générations de prédateurs.
Ainsi, cette méthode pourrait permettre de limiter I’impact d’un prédateur introduit malgré le
maintien d’un certain niveau de naiveté notamment dans le comportement reproducteur de

certaines espéces natives.

8.2.2. Comment prendre des mesures de gestion appropriées malgré le caractere

« contexte-dépendant » des invasions biologiques et de la naiveté ?

L’écologie des invasions fait face a plusieurs difficultés dont la spécificité des processus
d’invasion, leur caractere complexe (i.e. interactions de plusieurs facteurs pour déterminer le
succes d’une invasion) et contexte dépendant (i.e. le succés d’une invasion varie dans 1’espace
et dans le temps) (Heget al, 2013). Celamplique qu’il existe probablement trés peu de
patrons prédictibles d’impacts d’une espéce introduite (Ricciardi & Atkinson, 2004Hegeret
al., 2013). De plus, rares sont les milieux dans lesquels une seule espéce est introduite, et les
introductions multiples compliquent la pression de sélection qui pése sur les especes natives
(Berthon, 2015 Doherty et al, 2015). De plus, la naiveté des espéces natives au sein du
méme écosystéme apparait dépendante du couple d’espéce « invasive-native » considéré. En
effet, une espeéce introduite peut sembler « indigénisée» pour une espéce native, mais
représenter une nouvelle menace face a laquelle d’autres espéces natives du méme
ecosysteme peuvent étre encore totalement naneaspréhdre 1I’impact réel des invasions
comme le résultat d’interactions multiples entre les différentes especes d’un €écosystéme est

actuellement devenu crucial pour la gestion des espéeces introduites (Berthon, 2015).

179



Les variabilités interindividuelles de réponses observées dans les études de la naiveté
peuvent ajouter une difficulté supplémentaire a certaines mesures de gestion et notamment
aux opérations de réintroduction. En effet, des études récentes ont montré que les individus
les plus « audacieux » pourraient étre davantage impactés par la prédation que les individus
plus « prudents (Bremner-Harrisonet al, 2004 May, 2011) et que la « personnabté
animale est directement liée au fitnees individus (Dingemanse & Réale, 20@nith &
Blumstein, 2008). Ainsi, la prise en compte de la personnalité, afin de sélectionner les
individus ayant les plus importantes probabilités de survie, pourrait permettre de limiter les
variabilités interindividuelles et étre un paramétre important permettant d’améliorer les
probabilités de succes des réintroductions (Mosahbgl, 2015). Cependant, cela se heurte
aux variations temporelles des conséquences (i.e. avanggesnvénients) que peut avoir
la personnalité sur d’autres facteurs que les comportements anti-prédateurs (Dingemanss
al., 2004 Quinn et al, 2009 Le Cceur et al, 2015). En effet, dans des environnements
changeants (e.g. fluctuations annuelles de la disponibilité des ressources), le succés
reproducteur des individus les plusiatieux peut varier d’une année sur 1’autre (Le Cceur et
al., 2015) rendant la présence de différentes personnalités bénéfique pour une meilleure
persistance globale des populations. Les variations des bénéfices liés a un certain
tempérament pourraient d’ailleurs étre une des raisons expliquant le maintien des différentes
personnalité au sein d’une population soumise a la sélection naturelle (Smith & Blumstein,

2008 Carteret al, 2013).

8.3. Conséquences négatives de la perte de naiveté : Effets sub-létaux des prédateurs

Dans la plupart des études, la perte de naiveté est vue comme un processus adaptatif
permettant aux espéces natives de limiter leurs risques face a de nouvelles menaces (Banks &
Dickman, 2007 Carthey & Banks, 2014). Cependant, un méme stress qui induit des
modifications comportementales positives, peut également induire des codts sub-létaux (i.e.
indirects) résultants des effets négatifs liés a ’augmentation des hormones de stress (i.e.
immunosuppression, sensibilité aux parasit@spition de la reproduction) ou a I’évitement
du risqueet a l’augmentation de la vigilance (i.e. colts énergétiques et nutritionnels)

(Figure 5). Ces effets ont respectivement donné lieux a deux hypothéBagpathése du
stress li€ a la présence d’un prédateur » et « Fhypothése des conséquences alimentaires liées a

la présenced’un prédateur » (Figure 51 L’hypothése du stress lié a la présence d’un
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prédateur prédit que la peur va entrainer une réponse de stress (i.e. production chronique de
glucorticoides) laquelle peut mener a une immunosuppression qui augmente la sensibilité des
especes natives a différents pathogenes (e.g. augmentation de la charge paeagiiire)
entrainer une inhibition de la reproduction (Figure). Sll’hypothése des conséquences
alimentaires liées la présence d’un prédateur, prédit que les especes natives vont réduire leur
alimentation, ce qui va entrainer une réduction de leur condition corporelle. Les conséquences
de cette modification des conditions corporelles augmentent également la sensibilité des
espéces natives a différents pathogénes et peut mener a une inhibition de leur reproduction
(Figure 51).

Prédateur
introduit

78 1}][@

2,

’1]10

Production chronique
de glucocorticoides (+)

& 0

Immunosuppression (-)

|

Abondance de parasites (+)
Prédateur Reproduction (-) Proie
natif native

Figure 51.Schéma des différents impacts indirects d’une espéce introduite sur une espéce de compétiteur ou de
proie native. Les fleches indiquent les voies potdatiele déroulement du processus, les symboles (+) et (-
indiquent respectivement une augmentation ou une diminution des pawnmgliqués sur la gauche de ces
symboles (modifié de Ansaat al.2013).

Ces impacts indirects, liés a la perception d’un risque, ont jusque la été surtout étudiés au
niveau des relations entre prédateurs natifs et proies natives, dans le cadre de recherches sur
une écologie appelée parfoid’écologie de la peur » (Apfelbachet al, 2005 Clinchy et al,
2013 Le Saoutet al, 2015). Au niveau des relations entre prédateurs introduits et proies
natives, ces impacts sont probablement particulierement élevés chez les proies natives qui sur-
allouent des efforts a leurs réponses adaptatives au dela de ce qui est nécessaire pour limiter

leurs risques liés aux prédateurs introduits (niveau 4 de naiveté) (Carthey & Banks, 2014).
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Cependant, a notre connaissance, une seule @&tasteintéressée aux colits potentiels
indirects que pourrait exercer une espece introduite sur des espéces natives (Anson &
Dickman, 2013). Cette étude, réalisée en Australie, a étudié les effets indirects liés a la
présence du renard roux intradan fonction de son abondance (i.e. faible, moyenne, forte),
chez un compétiteur natif, le varan bigav@r@anus variuy et une proie nativd,opossum a

gueue en anneatPgeudocheirus peregrinusCette étude montre des changements dans les
conditionscorporelles et le comportement alimentaire du compétiteur natif (i.e. résultat d’une

probable compétition par interférence et dans une moindre mesure par exploitation), alors que
la proie native ne montre aucune modification de son comportement quelle que soit la densité
de prédateurs présents. Ces observations, associées a la naiveté des espéces natives ou a une
forte pression sélective exercée par le renard roux, monfunénie espéce introduite peut
également induire des codts indirects chez les faunes natives, et que ces codts varient en

fonction du couple d’espéces considéré (Anson & Dickman, 2013).

L’étude de I’évitement des odeurs dans des labyrinthes en Y ou dans les protocoles de
sélection de refuge en laboratoire, comme Haw®ns réalisée, ne permet pas de détecter les
effets sub-létaux potentielaj d’appréhender les conséquences (i.e. colts ou bénéfices) de
I’évitement de ces odeurs. Des prélevements sanguins permettant de mesurer le niveau de
stress des individus, permettraient de détecter un effet sub-létal potentiel prédit par
I’hypothése du stress lié a la présence d’un prédateur (Bergeret al, 2007 Rodl et al, 2007
Ansonet al, 2013).

Par contre, les protocoles de piégeages et notamment la méthode de capture utilisée dans
I’étude de la naiveté des rongeurs Soudano-sahéliens (Chapitre 3), permettent de mieux
appréhender ces effets sub-létaux potentiésa la perception d’un risque. En effet, la
modification des zones d’activité et des patrons temporels d’activité, pourrait se traduire par
des effets négatifs (e.g. baisse du succes reproductaun)tiéleux hypothéses d’Anson et
al. (2013) suite a une modification des zones d’alimentation et au stress induit par de

nouvelles interactions spécifiques potentielles.
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8.4. Perspectives

Comment mieux comprendre |eficteurs a origine de la perte de naiveté des espéces

natives?

Etudier la réponse d’espéces natives au niveau de zones écologiques comparables (i.e.
communautés similaires de faunes et flores natives, histoire géologique identique, localisation
géographjue proche) mais avec des patrons d’invasions distincts (i.e. absence ou présence
d’une ou de plusieurs espéces introduites) et des réplicas de ces situations, pourrait fournir un
éclairage intéressant sur les facteurs a ’origine de la perte ou du maintien de la naiveté des
espéces natived.i( et al, 2014). Au cours de cette these, une expérience préliminaire a été
engagée dans cefperspective, a I’ile des pins (Grande Terre et ses différents ilots satellites)
mais n’a pas pu étre terminée en raison d’une suspension temporaire d’acceés aux sites
d’études situés en terres coutumiéres, en radon conflit entre la chefferie et les autorités
provinciales. Cet archipel présente une Grande Terre envahie par les chats harets et deux des
espeéces de rats présents en Nouvelle-Caléd@nixulanset R. rattus et est entourée par de

nombreux ilots sur lesquels les cortéges d’especes introduites sont variables (Figl2).
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Figure 52.Contexte de 1’ Archipel de 1’ile des Pins du point de vue de I’invasion par quelques espéces invasives
majeures. Les cercles noiviles correspondent a des ilots sur lesquels aucune espéce introduite n’est présente.
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La présence d’especesle scinques appartenant au méme gef@agdoniscincusp.) au
niveau de la Grande Terre et de nombreux filots périphériques, permet de comparer les
réponses d’individus qui différent dans leurs expériences face aux différents prédateurs

introduits de cet archipel.

Cet archipel présente égalemdhintérét d’étre localement envahi par deux espéces
introduites appartenant au méme archétype de prédateur (i.e. le rat du Pacifique et le rat noir)
avec le rat du Pacifique introduit plus anciennement (3000 ans) et le rat noir introduit plus
récemment (environ 150 ans). Cette situation représente un contexte favorable pour mieux
comprendrde role de la similarité des archétypes, de la présence d’odeurs communes et de la
date d’introduction dans la perte de naiveté des espéces natives. |1 serait intéressant d’étudier
la naiveté des espéces natives face a ces deux prédateurs au niveau des ilots uniquement
envahis par I’'une ou I’autre de ces deux especes, ou en provenance d’ilots dépourvus de
rongeurs. Une réponse généralisée des espéces natives a ces deux prédateurs montrerait que la
similarité des archétypes et la présence d’odeurs communes pourraent induire une perte de
naiveté méme vis-ais d’espéces inconnues. Une variabilité de réponse face a ces deux
prédateurs pourrait mettre en évidence I'importance de la date d’introduction et de

I’acquisition d’expérience pour le développement de réponses adaptatives.

La présence de réplicas d’ilots présentant les mémes espéces envahissantes permettrait de
tester si la naiveté des espéces natives est identique dans des situations écologiques similaires.
Une différence de réponse entre ces situations viendrait confirmer le caractére tres contexte

dépendant des invasions biologiques et de leurs impacts (etemje2013).

Etudier les différents niveaux de naiveté et multiplier les types d’expériences

Comme observé entre le scinq@e austrocaledonicust les différentes especes de
fourmis introduites, I’exposition des especes natives a différents types d’indices de risque peut
donrer des réponses contrastées. Ainsi, multiplier les types d’expériences, et notamment aller
audela de I’étude de la perception et de 1’évitement de 1’odeur (étude du niveau 1 de naiveté)
en essayant de quantifier les conséquences des réponses observées (i.e. évitement ou absence
d’évitement de I’indice de risque) dans le milieu naturel, est indispensable pour obtenir une
meilleure compréhension du rdle de la naiveté dans les phénoménes de persistance ou
d’extinction d’espéces natives suite a 1’arrivée de nouveaux ennemis. Par exemple, ces dix
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dernieres années ont été marquées par une nette augmentation des études consacrées a
I’évaluation de la distance d’initiation de fuite chez les squamates (voir synthése Sareial.,

2015) Ce type d’expérience a notamment été utilisé chez différentes especes natives
insulaires en réponse a des prédateurs introduits, y compris dans des systémes insulaires avec
des populations exposées ou non exposées aux prédateurs mammaliens introduitet(Berger

al., 2007 Brock et al, 2015) Ces études montrent que la distance d’initiation de fuite varie

en fonction de la présence ou de I’absence de prédateurs introduits, aveC une augmentation de

cette distance observée pour les populations exposées aux prédateurs. Ainsi, cette approche
pourrait étre complémentaire aux ¢études de perception de 1’odeur et permettre notamment

d’étudier le role de différentes caractéristiques des prédateurs (e.g. taille, vitesse d’approche)

sur la perte de naiveté et le développement d’une réponse adaptative (Samiaet al, 2015).

Tester la naiveté d’espéces menacées et micro-endémiques

Les différentes expériences de cette thése ont été réalisées sur des especes natives,
abondantes et assez largement réparties, avec le postulat que les especes encore abondantes,
malgré la présence de prédateurs introduits, étaient de bonnes candidates pour avoir
développé les réponses adaptatives que nous voulions étudier. De plus, travailler sur des
espéces menacées et peu abondantes présediffidalté du nombre limité d’individus
disponibles, et dd’ajout potentield’un facteur de stress 1lié aux expériences sur ces
populations déja fragiles.dds 1I’optique de préserver des espéces parfois réduites a quelques
dizaines d’individus dans des secteurs géographiques trés restreints, il serait intéressant
d’étudier la naiveté de ces populations avec comme objectif 1’amélioration de leur réponses
adaptatives face aux menaces liées aux especes introduitesle daidse d’éventuelles

opérations de translocation ou de réintroduction.

En Nouvelle€alédonie, I’exploitation miniére est une des ressources économiques
majeures du pays (Bonvallet al, 2012), mais représente aussi une des principales menaces
pour les écosystemes néo-calédoniens (Pacal, 2008). De nombreux massifs miniers
présentent des especes de squamates qui y sont restreints, qualifiées de micro-endémiques
(Bauer & Jackman, 2006). Dans ce cadre, la translocation préalasdpeces animales
endémiques et menaceées vers des habitats similaires en dehors des massifs exploités, pourrait

constituer une solution ultime pour éviter des extinctitidss aux impacts d’une telle
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exploitation. Réussir a réduire la naiveté de telles especes face aux menaces liées aux especes

introduites dans leurs zones de translocation, pourrait favoriser la réussite de telles opérations.

Au niveau de certains Tlots, des populations de squamates sont probablement réduites a
quelques dizaines d’individus suite aux menaces liées aux invasions biologiques et a
I’augmentation des activités touristiques (Jourdanet al, 2014). Envisager de réintroduire des
individus dont la capacité de résistance aux especes introduites a été améliorée, pourrait

permettre de limiter la probabilité d’extinction de telles populations.

Mieux comprendre le paradoxe entre la persistance ou la vulnérabilité des colonies

d’oiseaux marins en présence de rongeurs introduits

Au niveau mondial, les oiseaux marins semblent, a priori, particulierement vulnérables
aux impacts des rongeurs introduits du genre Rattus et notamment aux rRt naftus
(Joneset al, 2008 Shielset al, 2014) Cependant, I’impact des rats semble varier en fonction
du contexte insulaire (Martiat al, 2000), et des coexistences a long terme ont été observées
pour descolonies de différentes espéces d’oiseaux marins malgré la présence de rongeurs
introduits (Catryet al, 2007 Quillfeldt et al, 2008 Ruffino et al, 2009 Bourgeoiset al,

2014). Les facteurs impliqués dans cet important paradoxe sont encore peu connus, faute
d’expérimentations sur la basele méthodes permettant d’estimer réellement I’impact des

rongeurs introduits (e.g. pieges photographiques, enregistrements vidéos) ou d’études en
situations contrdlées sur le terrain ou en laboratoire (e.g. tests comportementaux) (Ruffino,
2010). Comme évoqué précédemment, aucune étude n’avait encore été publiée quant a la
perception d’un risque de prédation chez des oiseaux marins (Chapitre 6), et leurs capacités a
développer des réponses adaptatives. Les résultats quelque peu contre intuitifs obtenus dans
I’étude que nous avons réalisée, pointent la nécessité de compléter cette approche et de
réaliser des expériences de plus grande ampleur, sur des colonies et des flots de tailles
variables, et notamment dans des situations ou les colonies d’oiseaux et les populations de

rongeurs introduits font I’objet de suivis depuis plusieurs années. Travailler sur des colonies

d’oiseaux bagués permettrait de connaitr I’age approximatif, le statut (i.e. prospecteurs VS
reproducteurs) eftl’histoire de reproduction des individus (e.g. nombre d’années de
reproduction dans la colonie étudiée, changement de colonie de reproduction) (Boeirgeois

al., 2014). Ces différents facteurs peuvent étre liés a la pression de prédation que subit la

colonie, et pourrait égalemeeinfluencer la réponse des individus face a la perception d’un
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risque de prédation (Ruffinet al, 2008). Ainsi, travailler sur des colonies dans lesquedles |
répartition des rongeurs est connue (e.g. densité plus élevée en bordure qu’au centre de la
colonie) et leur impact quantifié, permettra de lier les absences de réponses, ou leségriabilit
potentielles de réponses scin de la colonie, au degré d’exposition des individus au risque de

prédation.

Mieux comprendre les effets des multi-invasions

Dans le contexte de 1’anthropisation accélérée de la biosphere, la présence de plusieurs
espéces introduites dans un méme milieu est un phénomeéne courant et complique la pression
sélective que subissent les especes natives (Berthon, R0hBrty et al, 2015). Dans €
contexte, la capacité d’une espéce native a prioriser sa vigilance ou le développement de
comportements adaptatifs face aux menaces les plus importantes ggbyprabablement
favoriser son maintien. Dans ce cadre, des expériences de sélection de refuge (cbapjtre 4
réalisées en proposant aux squamates endémiques, le choix entre différentes odeurs de
prédateurs introduits (i.eR. exulansR. rattus F. catug, pourrait apporter un éclairage
intéressant quant aux réponses anti-prédateurs permettant aux proies de faire face a des

systémes de multi-invasions (Stapley, 2003).

Mieux comprendre la partl’innée et d’apprentissage dans les réponses observées

Au cours de cette these, la perte de naiveté des especes natives a été explorée uniguement
chez des individus natifs adultes, principalement capturés au niveau de zones envahies par les
espeéces introduites. Réaliser les mémes expériences sur des juvéniles, pourrait permettre de
mieux comprendre le rblée 1’ontogénése (évaluer la part de I’innée et de I’acquis) dans le
développement de comportements adaptatifs et la perte de naiveté (@hiadys2001
Berger et al, 2007 Epp & Gabor, 2008). Par exemple, pour des espéces de squamates,
capturer des adultes dans le milieu naturel et étudier la réponse de juvéniles éclos en captivité,
permettrait de détecter des réponses innées aux prédateurs (Stapley, 2003). La reconnaissance
innée d’un prédateur introduit et le développement de réponses adaptatives chez les juvéniles,
pourraent potentiellement limiter la vulnérabilité de certaines especes natives pour lesquels la
préchtion s’exerce majoritairement sur les juvéniles (Headet al, 2002 Bergeret al, 2007).

En outre, étudier simtanément la réponse d’individus nés en captivité et d’individus exposés
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aux prédateurs introduits, pourrait permettre de détecter des réponses comportementales liées
a l’expérience acquise et ainsi un effet combiné de I'innée et de 1’acquis dans le
développement de réponses adaptatives (Epp & Gabor, 2008). Enfin, étudier la réponse de
juvéniles exposés aux prédateurs introduits pourrait également permettre de détecker un ag
potentiel de reconnaissance et de réponse aux prédateurs. En effet, une pression de prédation
plus importante sur les juvéniles pourrait entrainer une réponse aux odeurs qui serait absente
chez les adultes (Head al, 2002).

8.5. Conclusions

La naiveté, longtemps considérée comme un caractére fixe associé aux especes insulaires,
et un desprincipaux facteurs a 1’origine des nombreux déclins ou extinctions d’espéces
insulaires natives suite a I’arrivée d’un prédateur introduit, semble étre un caractére complexe,
¢galement présent a 1’échelle continentale, et pouvant étre perdu suite a I’influence de
nombreux facteurs liés aux spécificitds I’invasion, au type d’espéce introduite, et au
caractéristiques biologiques des espéces natives. La perte de naiveté, notamment face a des
especes introduites depuis plusieurs centaines woilers d’années, a donné lieu a la notion
d’«indigénisationy possible d’une espéce introduite, qui fait échos au débat actuel
concernant la gestion des espéces en fonction de leurs impacts plutot qu’en fonction de leur
statut natives ou introduites, dans ce qui est actuellement qualifié par certains de « nouvel
écosysteme ». Cette notion de « nouvel écosysteme » a été récemment critiqgaé&mnen
d’une absence de bases claires pour reconnaitre un écosysteme hybride et un seuil de
changement irréversible permettant de qualifier un écosysteme « nouveau » et de considérer
gue des opérations de restauration ne sont plus envisageablem @flatc 2014). Les bases
permettant de définir qu’une espéce introduite est « indigéniséey a 1’échelle d’un écosystéme
n’ont également pas encore été définies. Celles-ci promettent d’étre complexes en raison de
I’importante variation des réponses observées entre des especes natives d’un méme
écosysteme et les multiples facteurs impliqués dans la perte de naiveté. De plus, méme si
certaines especes natives semblent perdre leur naiveté et se maintenir en présence d’espéces
introduites, il n’en reste pas moins que celles-ci auront un impact au moins similaire a ceux
d’une espece native, et viennent ainsi ajouter une pression supplémentaire aux espeéces natives
potentiellement déja menacées par d’autres facteurs d’impact anthropiques (e.g. fragmentation

ou perte d’habitat, changement climatique).
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Enfin, les interactions entre les menaces liées aux invasions biologiques et différents
facteurs de changement global (Dohestyal, 2015) qui rendent 1’évolution temporelle des
impacts d’une espéce introduite hautement imprévisible, soulignent ¢galement la nécessité de
ne pas négliger la préventiehla gestion visant a limiter les impacts des espéeces introduites,
dans le champ global d’actions actuellement mis en place pour limiter 1’érosion mondiale de

la biodiversité.
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Annexe 1

Liste des 63 especes 8eincidagscinques) decrites
en Nouvelle-Calédonie, accompagnée de leur statut
IUCN

(CR: espéces en danger critique d’extinction ; EN : especes en danger

d’extinction ; VU : espéces vulnérables)
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Genre Espece Auteur (s) Date IUCN
Eugongylidae Caledoniscincus aquilonius Sadlier, Bauer & Colgan 1999 NT
Caledoniscincus atropunctatus (Roux) 1913 LC
Caledoniscincus auratus Sadlier, Bauer & Colgan 1999 EN
Caledoniscincus austrocaledonicus (Bavay) 1869 LC
Caledoniscincus bodoi (Borner) 1980 LC
Caledoniscincus chazeaui Sadlier, Bauer & Colgan 1999 EN
Caledoniscincus constellatus Sadlier, Whitaker, Wood & Bauer 2012 CR
Caledoniscincus cryptos Sadlier, Bauer & Colgan 1999 DD
Caledoniscincus festivus (Roux) 1913 LC
Caledoniscincus haplorhinus (Gunther) 1872 LC
Caledoniscincus notialis Sadlier, Bauer, Wood, Smith & Jackman 2013 VU
Caledoniscincus orestes Sadlier 1986 EN
Caledoniscincus pelletieri Sadlier, Whitaker, Wood & Bauer 2014 CR
Caledoniscincus renevieri Sadlier, Bauer & Colgan 1999 EN
Caledoniscincus terma Sadlier, Bauer & Colgan 1999 VU
Celatiscincus euryotis (Werner) 1909 EN
Celatiscincus similis Sadlier, Smith & Bauer 2006 EN
Cryptoblepharus novocaledonicus (Mertens) 1928 LC
Emoia cyanura (Lesson) 1830 LC
Emoia loyaltiensis (Roux) 1913 VU
Geoscincus haraldmeieri (Bbhme) 1976 CR
Graciliscincus shonae Sadlier 1986 VU
Kanakysaurus viviparus Sadlier, Smith, Bauer & Whitaker 2004 EN
Kanakysaurus zebratus Sadlier, Smith, Whitaker & Bauer 2009 EN
Lacertoides pardalis Sadlier, Shea & Bauer 1997 VU
Lioscincus greeri (Bbhme) 1979 DD
Lioscincus maruia Sadlier, Whitaker & Bauer 1998 EN
Lioscincus nigrofasciolatum (Peters) 1869 LC
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Genre Espece Auteur (s) Date IUCN
Eugongylidae Lioscincus novaecaledoniae (Parker) 1926 LC
Lioscincus steindachneri Bocage 1873 EN
Lioscincus tillieri (Ineich & Sadlier) 1991 NT
Lioscincus vivae Sadlier, Bauer, Whitaker & Smith 2004 CR
Marmorosphax boulinda Sadlier, Smith, Bauer & Whitaker 2009 VU
Marmorosphax kaala Sadlier, Smith, Bauer & Whitaker 2009 CR
Marmorosphax montana Sadlier & Bauer 2000 VU
Marmorosphax taom Sadlier, Smith, Bauer & Whitaker 2009 CR
Marmorosphax tricolor (Bavay) 1869 LC
Nannoscincus exos Sadlier, Bauer & Whitaker 2002 CR
Nannoscincus fuscus Gunther 1872 DD
Nannoscincus garrulus Sadlier, Bauer & Smith 2006 EN
Nannoscincus gracilis (Bavay) 1869 VU
Nannoscincus greeri Sadlier 1986 EN
Nannoscincus hanchisteus Sadlier, Bauer & Whitaker 2000 CR
Nannoscincus humectus Sadlier, Bauer & Whitaker 2000 EN
Nannoscincus koniambo Sadlier, Bauer, Whitaker & Wood 2014 CR
Nannoscincus manautei Sadlier, Bauer, Whitaker & Smith 2004 CR
Nannoscincus mariei (Bavay) 1869 VU
Nannoscincus rankini Sadlier 1986 VU
Nannoscincus slevini (Loveridge) 1941 EN
Phaeoscincus ouinensis Sadlier, Whitaker, Smirh & Bauer 2014 VU
Phaeoscincus taomensis Sadlier, Whitaker, Smirh & Bauer 2014 CR
Phoboscincus bocourti (Brocchi) 1876 EN
Phoboscincus garnieri (Bavay) 1869 LC
Sigaloseps balios Sadlier, Bauer & Wood 2014 VU
Sigaloseps conditus Sadlier, Bauer & Wood 2014 DD
Sigaloseps deplanchei (Bavay) 1869 NT
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Genre Espece Auteur (s) Date IUCN

Eugongylidae Sigaloseps ferrugicauda Sadlier, Smith, Shea & Bauer 2014 VU
Sigaloseps pisinnus Sadlier, Shea, Whitaker, Bauer & Wood 2014 EN

Sigaloseps ruficauda Sadlier & Bauer 1999 VU

Simiscincus aurantiacus Sadlier & Bauer 1997 VU

Tropidoscincus aubrianus Bocage 1873 VU

Tropidoscincus boreus Sadlier & Bauer 2000 LC

Tropidoscincus variabilis Bavay 1869 LC

Total : 63 espéeces décritq

[
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Annexe 2

Liste desA2 especes dPiplodactylidaeet
Gekkonidadgeckos) decrites en Nouvelle-Calédonie,

accompagnee de leur statut IUCN

(CR: espéces en danger critique d’extinction ; EN : especes en danger

d’extinction ; VU : espéces vulnérables)
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Genre Espéce Auteur(s) Date IUCN
Diplodactylidae Bavayia crassicollis Roux 1913 DD
Bavayia cyclura (Giinther) 1872 DD
Bavayia exsuccida Bauer, Whitaker & Sadlier 1998 EN
Bavayia geitaina Wright, Bauer & Sadlier 2000 VU
Bavayia goroensis Bauer, Jackman, Sadlier, Shea & Whitaker 2008 EN
Bavayia montana Roux 1913 DD
Bavayia nubila Bauer, Sadlier, Jackman & Shea 2012 EN
Bavayia ornata Roux 1913 EN
Bavayia pulchella Bauer, Whitaker & Sadlier 1998 NT
Bavayia robusta Wright, Bauer & Sadlier 2000 NT
Bavayia sauvagii (Boulenger) 1883 DD
Bavayia septuiclavis Sadlier 1989 NT
Correlophus belepensis Bauer, Whitaker, Sadlier & Jackman 2012 CR
Correlophus ciliatus Guichenot 1866 VU
Correlophus sarasinorum (Roux) 1913 EN
Dierogekko baaba Bauer, Whitaker & Sadlier 2014 CR
Dierogekko inexpectatus Bauer, Jackman, Sadlier & Whitaker 2006 CR
Dierogekko insularis Bauer, Jackman, Sadlier & Whitaker 2006 NT
Dierogekko kaalaensis Bauer, Jackman, Sadlier & Whitaker 2006 CR
Dierogekko koniambo Bauer, Jackman, Sadlier & Whitaker 2006 CR
Dierogekko nehoueensis Bauer, Jackman, Sadlier & Whitaker 2006 CR
Dierogekko poumensis Bauer, Jackman, Sadlier & Whitaker 2006 CR
Dierogekko thomaswhitei Bauer, Jackman, Sadlier & Whitaker 2006 CR
Dierogekko validiclavis (Sadlier) 1989 EN
Eurydactylodes agricolae Henkel & Bohme 2001 NT
Eurydactylodes occidentalis Bauer, Jackman, Sadlier & Whitaker 2009 CR
Eurydactylodes symmetricus (Andersson) 1908 EN
Eurydactylodes vieillardi (Bavay) 1869 NT
Mniarogekko chahoua (Bavay) 1869 A"V
Mniarogekko jalu Bauer, Whitaker, Sadlier & Jackman 2012 EN
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Genre Espéce Auteur(s) Date IUCN
Diplodactylidae Oedodera marmorata Bauer, Jackman, Sadlier & Whitaker 2001 CR
Paniegekko madjo (Bauer, Jones & Sadlier) 2000 NT
Rhacodactylus auriculatus (Bavay) 1869 LC
Rhacodactylus leachianus (Cuvier) 1829 LC
Rhacodactylus trachycephalus (Boulenger) 1878 CR
Rhacodactylus trachyrhynchus Bocage 1873 EN
Gekkonidae Gehyra georgpotthasti Flecks, Schmitz, BShme, Henkel & Ineich 2012 DD
Hemidactylus garnotii Duméril & Bibron 1836| [Inexistant
Hemidactylus frenatus Duméril & Bibron 1836| Inexistant
Hemiphyllodactylus typus Bleeker 1860[ Inexistant
Lepidodactylus lugubris (Duméril & Bibron) 1836| Inexistant
Nactus pelagicus (Girard) 1857| Inexistant

Total : 42 especes décrites
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Abstract The disproportionate impacts of invasive predators
are often attributed to the naiveté (i.e., inefficient or non-
existing anti-predator behavior) of island native species hav-
ing evolved without such predators. Naiveté has long been
regarded as a fixed characteristic, but a few recent studies
indicate a capacity for behavioral adaptation in native species
in contact with alien predators. Here, we tested whether two
reptiles endemic to New Caledonia, a skink, Caledoniscincus
austrocaledonicus, and a gecko, Bavayia septuiclavis, recog-
nized and responded to the odor of six introduced species (two
rodents, the feral cat, and three species of ants). We used an
experimental design in which reptiles had a choice of retreat
sites with or without the odor of predators or aggressors.
Skinks avoided two or three of the predators, whereas geckos
avoided at most one. These results suggest that diurnal skinks
are more responsive than nocturnal geckos to the odor of
introduced predators. Neither skinks nor geckos avoided the
three species of ants. Thus, the odors of alien predators are
shown to influence retreat site selection by two native island
reptiles. Moreover, the study suggests that this loss of naiveté
varies among native species, probably as a consequence of the
intensity of the threat and of time since introduction. These
findings argue for re-thinking the behavioral flexibility of
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ectothermic reptiles in terms of their responses to biological
invasion.
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selection - Invasive species - Behavioral adaptation

Introduction

Biological invasions have been recognized as the major cause
of species extinction on islands (Vitousek et al. 1997). The
dramatic impact of alien predators on native insular species
has been mainly attributed to island prey naiveté (Carthey and
Banks 2012). Ecological naiveté can be defined as ineffective
anti-predator defenses due to the absence of a shared evolu-
tionary history with predators (Cox and Lima 2006). Not all
naive prey, however, show ineffective anti-predator responses
to novel predators (Sih et al. 2010). Carthey and Banks (2014)
classified naiveté into four categories: (i) prey types which
show no recognition of the alien species as a predator; (ii) prey
types recognizing the predator as dangerous but adopting the
wrong anti-predator response; (iii) prey types recognizing the
predator as dangerous, having an appropriate anti-predator
response but being “outgunned” by the superior tactics of
the alien species; and (iv) prey types responding appropriately
and effectively, but over-allocating effort to this response
beyond what is necessary to minimize lethal effects. The
progression through the multiple levels of naiveté towards
predator wariness should occur with sufficient experience
and passage of time (Banks and Dickman 2007). Therefore,
time since introduction of a novel predator could be one factor
in this gradual shedding of naiveté. Evolutionary theory pre-
dicts that prey must either adapt to new threats or become
extinct (Schlaepfer et al. 2005; Carthey and Banks 2012). To
date, behavioral changes in native prey facing alien predators
have only rarely been demonstrated, in some amphibian
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(Kiesecker and Blaustein 1997), fish (Pollock et al. 2003), and
island mammal species (Russell and Banks 2007; Carthey and
Banks 2012) but there has been little examination of the ability
of reptilian species to develop anti-predator responses (but see
Freidenfelds et al. 2012; Li et al. 2014).

Island reptiles are known to be highly vulnerable to alien
predators (mongooses, cats, rodents) or aggressive invaders
(e.g., fire ants) (Case and Bolger 1991; Towns et al. 2001;
Gasc et al. 2010; Freidenfelds et al. 2012). However, recent
studies using native predator species (i.e., snake species), or
where an investigator approaches in such a way as to simulate
predation risk, reveal that island reptile species have a capacity
for behavioral adaptation, i.e., changes in activity and mobil-
ity, adaptive vigilance, wariness, and flight distance (Downes
2002; Berger et al. 2007; Placyk and Burghardt 2011). Anti-
predator behaviors were shown to differ across populations
depending on whether or not they had previously been ex-
posed to introduced predators or on whether or not popula-
tions were syntopic with native predators (Downes 2002;
Placyk and Burghardt 2011).

Reptiles used vomerolfaction, a sense similar to olfaction
but with distinct epithelium and neural connections (Cooper
and Burghardt 1990), and olfactory cues to detect prey, pred-
ators, or aggressors (Cooper and Alberts 1991; Dial and
Schwenk 1996; Goldsbrough et al. 2006). One technique
commonly exploited to study the perceived risk of predation
is to use the odors of the feces and/or urine of predators (Hayes
2008). Four studies showed that the odor of native predators
(snakes or varanid species) influences retreat site selection by
skinks and geckos (Downes and Shine 1998a, b; Stapley
2003; Lloyd et al. 2009). Retreat site choice experiments
mimic situations that reptiles experience in their natural hab-
itat (i.e., retreat into small crevices) and that allow them to
reduce their vulnerability to predators (Schlesinger and Shine
1994).

Here, we tested whether two island endemic reptiles (a
diurnal skink and a nocturnal diplodactylid gecko) recognize
and respond to the odor of a range of alien predators and
aggressors, using a retreat site choice experiment. Loss of
naiveté was expected to vary depending both on the ecology
of these two reptile species and on the impact and/or the time
since introduction of the alien species.

Methods

Study species

Behavioral experiments were conducted on two common wild
reptile species endemic to New Caledonia, the common litter
skink (Caledoniscincus austrocaledonicus) and the pale-

striped Bavayia gecko (Bavayia septuiclavis). Skinks are di-
urnal species widespread in the litter of both open and wooded
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habitats on the west coast of the main island, whereas geckos
are nocturnal and arboreal species inhabiting the closed humid
forest of the south (Bauer and Sadlier 2000).

Successive waves of human colonization of New
Caledonia brought numerous alien species that have subse-
quently become invasive. The predators we focused on here
were (i) the Pacific rat (Rattus exulans) introduced by the first
Melanesian settlers ca. 3,000 years ago (Pascal et al. 2006),
(i1) the ship rat (Rattus rattus), and (iii) the feral cat (Felis
catus), the two latter species having arrived in New Caledonia
in the nineteenth century with European colonizers (Pascal
etal. 2006). An ongoing study in New Caledonia finds skinks
and geckos to be common prey in feral cat and rat diets
(IMBE, unpublished data).

The aggressors we tested were three of the four introduced
species of ants considered the most invasive in New
Caledonia (Jourdan and Mille 2006): the little fire ant
(Wasmannia auropunctata), the tropical fire ant (Solenopsis
geminata), and the big-headed ant (Pheidole megacephala),
which were introduced into New Caledonia between 1881 and
1964 (Jourdan and Mille 2006). These three species have a
negative impact on both species richness and abundance of
lizards (Jourdan et al. 2001; Wojcik et al. 2001; Fisher and
Ineich 2012).

Reptiles were collected by hand in the field (then released
after experiment) from the south of the main island in areas
invaded by alien mammal predators (Pacific and ship rat, feral
cat) and aggressors (invasive ants). For skinks, each individual
was captured several hours before the experiment and placed
in a small plastic box with a few leaves and water ad libitum
1 h before the beginning of the experiment. For geckos, each
individual was maintained in a small plastic box with a few
leaves, a piece of wood, crickets, and water ad libitum before
and between experiments.

Retreat site choice experiment

We tested reptile response to the odor of alien species through
retreat site choice (Downes and Shine 1998b; Stapley 2003).
Retreat site choice has been used successfully in previous
studies to assess the avoidance behaviors of lizards and pro-
vides a robust measure of predator avoidance (Stapley 2003;
Lloyd et al. 2009). Tests were conducted after sunset for
diurnal skinks and after sunrise for nocturnal geckos, respec-
tively, during the normal activity period of these two species.
Lizards were placed in opaque plastic boxes (Ixwxh: 32x
21x20 cm) containing two ceramic tiles (7x7 cm) as retreat
sites (Fig. 1). Boxes and tiles were washed with 95 % alcohol
and dried between trials, and all manipulations were per-
formed wearing latex gloves, to avoid human odor. A paper
towel was placed under each tile, one treated with odors
(predators, aggressors, or scent control) the other with distilled
water (odorless control). To distinguish whether responses to
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Fig. 1 Experimental design. Skinks or geckos are individually placed at
the center of the front part of the box at the beginning of the experiment
(GNU Image Manipulation Program 2.8)

odor were specific to the odor of predators or aggressors, or
simply responses to any odor, we used as control scent a
biological odor outside the experience of the species and the
individuals tested (Dial and Schwenk 1996). With our reptile
populations not being coastal, we chose the odor of a seabird
(wedge-tailed shearwater Puffinus pacificus) as a non-preda-
tor, biological, odorous but unfamiliar odor. Cologne is some-
times used in tests of chemoreception in squamates (Cooper
1995a; Dial and Schwenk 1996; Amo et al. 2004) but Dial and
Schwenk (1996) suggested it is not an appropriate control
scent because it may act as an irritant and suppress some
chemosensory behavior. Choice and position of odor (right
or left) were randomly determined before each trial (Stapley
2003; Lloyd et al. 2009). Responses were measured by com-
paring avoidance ratings defined as the number of odorless
control tile choices divided by total number of tile choices.
Preliminary tests on 30 individuals per species showed that
the response rate (i.e., the total number of tile choices (odor-
less control and scented tiles) divided by the total number of
tests) for skinks decreased from 76 % when confronted with
the first odor to 43 % when confronted with the last odor,
while it was systematically high (87.2+5 %) for geckos
(Fig. 2). To avoid this undesirable non-response effect, we
confronted each skink with one odor only, while each gecko
was successively confronted with all the odors in random
order. We determined that odor sequence did not influence
gecko retreat site choice (generalized linear mixed models
(GLMM); P=0.93). Tests were therefore performed on 514
adult skinks and 53 adult geckos, and we obtained a response
rate of 67+13 % for skinks and 80.4+6.1 % for geckos. Only
responding lizards, those that had chosen a retreat site by the
end of the experiment, were included in the calculation of the
avoidance rating. The non-responding lizards, those that
remained outside the tiles and did not choose a retreat site,
were excluded from the calculation of the avoidance rating.
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Fig. 2 Response rating (i.e. total number of tile choices divided by total
number of tests) for a skinks (n=30) and b geckos (#=30) when each
individual tested all odors in random order

The odor of rats was obtained by placing paper towels on
the floor of cages containing wild-trapped rats to collect urine
and feces (Head et al. 2002). The odor of cats was obtained by
placing paper towels on the fur of a cat caught at capture sites
and crushing feces on these paper towels. The odors of
P. megacephala, S. geminata, and W. auropunctata were
obtained by crushing the ants on paper towels placed at the
bottom of boxes where the ants were kept for several days
before testing. The control scent was obtained by placing
paper towels on fresh corpses of P. pacificus.

We video-recorded the first 17 tests on skinks over 3 h.
Analysis of the videos showed that 16 out of 17 lizards made
their final choice of tile within the first 2 h, so we set test
duration at 2 h. The tile under which the lizards were hiding at
the end of testing was arguably representative of their choice,
since a further 54 tests on skinks and 30 on geckos showed
that skinks spent the last 82+8 min under the final tile and
geckos the last 112+13 min.

Data analysis
We tested whether skinks and geckos avoided a control scent

(i.e., the odor of P. pacificus) unrelated to any predator/ag-
gressor. Then, we compared lizard avoidance scores when
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confronted with predator or aggressor odors according to two
different control references: (i) no effect of odor (i.e., random
choice corresponding to an avoidance rating at 50 %) and (ii)
control scent (P. pacificus odor). These two ways of analyzing
the data yield complementary information: the first one re-
vealing whether a particular predator/aggressor odor is
attractive/repulsive and the second revealing whether one
particular predator/aggressor odor is more attractive/
repulsive than an unknown odor unrelated to any predator/
aggressor. Doing this comparison would allow us to tease
apart the strategy “avoid any odor” from “avoid the odor of
recognized predator.” Statistical analyses were performed
using generalized linear models (GLM) for skinks and gener-
alized linear mixed models (GLMM) for geckos, with indi-
vidual identity as a random factor to control for replicated data

coming from a same individual. We also added sequence
Fig. 3 Avoidance rating (number 100
of control tile choices divided by
total number of tile choices) for:
(1) skinks for retreat sites treated
with the odor of control scent and
predator; (2) geckos for retreat
sites treated with the odor of
control scent and predator; (3)
skinks for retreat sites treated with
the odor of control scent and
aggressor; and (4) geckos for
retreat sites treated with the odor
of control scent and aggressor.
Significance levels are indicated
by letters above the bars (a

1

75

50 1
25
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(order of odor presentation) as a fixed factor in the analysis
for geckos. Both models were fitted with a binomial distribu-
tion of error (with logit link) and were implemented in R
2.15.0 (R Development Core Team 2012) using the “Ime4”
library (Bates et al. 2014).

Results

Neither skinks nor geckos showed any avoidance of the
control scent (P=0.65; P=0.12, respectively) (Fig. 3;
Table 1), indicating that they are not simply avoiding any
scent, but are specifically responding to the scent of predators.

Our models showed that diurnal skinks were more responsive
than nocturnal geckos whatever the intercept considered. In fact,
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Table 1 Results of GLM for (a) skinks for tests with the odor of predator
and skinks for tests with the odor of aggressor and LMER for (b) geckos
for tests with the odor of predator and geckos for tests with the odor of
aggressor, with no effect of odor (i.e. fixed avoidance rate at 50 %) as the
intercept

Estimate Standard error Pr(>lz))

a

Control scent 0.133 0.299 0.655
R. exulans 1.099 0.333 0.001
R. rattus 0.747 0.286 0.009
F catus 1.068 0.349 0.002
Control scent 0.133 0.299 0.655
P. megacephala 0.480 0.353 0.174
W. auropunctata 0.182 0.350 0.602
S. geminata 0.000 0.324 1.000
b

Control scent —0.523 0.334 0.118
R. exulans 0.425 0312 0.173
R. rattus —0.049 0312 0.876
F. catus —0.147 0313 0.640
Control scent —0.531 0.339 0.117
W. auropunctata —0.259 0.323 0.425

skinks avoided either two (i.e., the Pacific rat and the feral cat;
P<0.04; Fig. 3 1; Table 2 a) or all three of the predator odors
tested (i.e., the Pacific rat, the black rat, and the feral cat;
P<0.009; Fig. 3 1; Table 1 a) depending on the intercept. By

Table 2 Results of GLM for (a) skinks for tests with the odor of predator
and skinks for tests with the odor of aggressor and LMER for (b) geckos
for tests with the odor of predator and geckos for tests with the odor of
aggressor, with control scent (P. pacificus) as the intercept

Estimate Standard error Pr(>z))

a

Control scent 0.133 0.299 0.655
R. exulans 0.965 0.448 0.031
R. rattus 0.614 0414 0.138
F catus 0.934 0.460 0.042
Control scent 0.133 0.299 0.655
P. megacephala 0.346 0.462 0.454
W. auropunctata 0.049 0.460 0.916
S. geminata —0.133 0.441 0.762
b

Control scent —0.523 0.334 0.118
R. exulans 0.958 0.454 0.035
R. rattus 0.464 0.454 0.307
F. catus 0.377 0.455 0.407
Control scent —0.531 0.339 0.117
W. auropunctata 0.261 0473 0.581

contrast, geckos avoided the Pacific rat alone when compared
with the control scent alone (P=0.03; Fig. 3 2; Table 2 b).

The Pacific rat was therefore the only predator avoided
both by skinks and by geckos (P<0.03; P=0.03 respectively;
Fig. 3 1, 2; Tables 1 and 2), the feral cat and the ship rat being
avoided only by skinks (P<0.04; Fig. 3 1; Table 1).

No avoidance by either lizard could be detected for the
odor of the three invasive ants tested (P>0.05; Fig. 3 3, 4;
Tables 1 and 2) whatever the intercept considered.

Discussion

Some island gecko or skink species are known to be able to
detect and avoid the scent of native predators (Downes and Shine
1998b; Stapley 2003; Lloyd et al. 2009), but this has never been
tested for the scent of non-native predators. Here, a diurnal lizard
species, and to a lesser extent a nocturnal gecko, were proved to
recognize and avoid the scent of some alien predators.

The difference in avoidance observed between skinks and
geckos suggests that each pair of antagonistic species, i.e., one
endemic prey vs one introduced predator, should be considered
separately. One reason for this difference might originate in the
distinct ecology of the two reptile species. Skinks are diurnal
species spending most of their time in retreat sites at night, when
the three predators considered here are the most active. In
contrast, geckos are nocturnal species occupying retreat sites
during the day, when the three predators are less active.
Therefore, the selection of a retreat site without predator odor
would appear to be more crucial for skinks than for geckos.
Moreover, skinks are active foragers making good use of their
prey chemical discrimination abilities, whereas geckos tend to be
ambush foragers relying less on prey chemical discrimination
(Cooper 1995b). This could explain why the avoidance of the
odor of predators was less pronounced for geckos than for
skinks.

Length of time since introduction could also be considered
as a possible factor in loss of naiveté¢ (Banks and Dickman
2007). Here, the only predator avoided by both skinks and
geckos was the Pacific rat, which was the earliest introduced
predator. Thus, after ca. 3,000 years of co-existence with
Pacific rats, skinks and geckos apparently associated the odor
of'the Pacific rat with a threat. However, despite a more recent
introduction, the ship rat and the feral cat were already
avoided by skinks. This implies that avoidance behavior
may also depend on other factors, especially the archetype
of the novel predator (Carthey and Banks 2014) and the level
of predation risk (Stapley 2003; Lloyd et al. 2009).

It has also been suggested that similar responses towards the
odors of different predator species may be due to similarities in
the chemical composition of these odors (Hayes 2008). As the
ship rat belongs to the same predator threat type as the Pacific rat
(Cox and Lima 2006), the long-standing presence of Pacific rats
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could have “prepared” endemic skinks to avoid the more recently
introduced ship rats.

Moreover, strength of predator-prey interaction (i.e., level
of predation risk) could also influence avoidance behavior
(Stapley 2003; Lloyd et al. 2009). In fact, a more recently
introduced predator with major impact could evoke a greater
prey response than an older introduced predator with less
impact. Previous studies showed that some island gecko or
skink species prioritize avoidance of predators posing differ-
ent levels of threat (Stapley 2003; Lloyd et al. 2009). Recent
diet studies conducted in New Caledonia (unpublished data)
show that reptiles are less frequent in the ship rat diet than in
the Pacific rat diet and that geckos are significantly less
frequent in the feral cat diet than skinks (though the relative
abundance of the two lizards are unknown). Developing anti-
predator behavior is costly for prey species and is likely only if
the costs are outweighed by the benefits (Blumstein and
Daniel 2005; Lloyd et al. 2009). The intensity of the threat
could thus be a key factor shaping anti-predator behavior
leading to a loss of naiveté in native prey.

Both length of time since introduction and intensity of
threat could explain why the two reptile species failed to
respond to the odor of invasive ants, even though invasive
ants are noxious aggressors known to reduce both the species
richness and the abundance of reptiles (Wojcik et al. 2001;
Jourdan and Mille 2006; Fisher and Ineich 2012). Invasive
ants are the most recently introduced species, and their ca. 50—
130 years of co-existence could be too short to induce the
development of behavioral adaptations. It has been shown that
a common evolutionary history between ants and lizards
allows an Australian skink to detect native ants based on
chemosensory cues (Goldsbrough et al. 2006). During field-
work, Goldsbrough et al. (2006) rarely found this lizard under
rocks with ants, but in experimental trials, the lizard did not
avoid ant-scented retreat sites. Therefore, another hypothesis
is that ant olfactory cues alone may be insufficient to induce
avoidance of a retreat site, even though previous studies have
already demonstrated that physical contact between invasive
ants and reptiles can cause behavioral changes (Langkilde
2010; Freidenfelds et al. 2012). In addition, body size and
ontogenetic variation in anti-predator behavior (i.e., lower
running speed and shorter flight distance) could make juvenile
lizards more vulnerable to predation (Martin and Lopez 2003).
In our study, therefore, a lower risk of predation on adults
could explain their lack of avoidance of the odor of invasive
ants.

Our findings support the hypothesis that endemic island
reptile species can indeed lose their original naiveté, learning
and adapting to new threats such as introduced predators. This
is in agreement with the idea put forward by Carthey and
Banks (2012) that the behavioral flexibility of some prey
indicates that the “alien” status should not be considered
immutable, i.e., that naiveté of island prey is not necessarily

@ Springer

permanent and unalterable. Carthey and Banks (2012) pro-
pose that introduced species should be considered as native
when the recipient community adapts to their novelty (e.g.,
when native prey develop appropriate anti-predator behavior).
Further studies are required to determine whether the recipient
community has really adapted to these new predators, but our
findings suggest that this process may have begun for the two
lizard species considered here. The mechanisms underlying
the establishment of anti-predator behavior remain to be tested
but such responses have been found to result from both innate
factors and postnatal experience for snake species (Weldon
1982; Weldon and Burghardt 1979).

In conclusion, the capacity of some prey species to develop
adaptive anti-predator behaviors (e.g., avoidance of scent
marks of their predators) reduces the probability of encoun-
tering the predator and facilitates the co-existence of native
prey and alien predators (Russell and Banks 2007; Hayes
2008). Thus, understanding the interactions between alien
and native species in the mid to long term after establishment
is crucial if management strategies for long-established in-
vaders are to be designed (Strayer et al. 2006). Such adaptive
behavior also argues for prioritizing eradication or control of
the more recent invaders because of their intensive impacts.
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Table 1.Result of LMER (interactive model) for the escape rate of ‘experienced’ and ‘inexperienced’ skinks
with or withoutP. megacephala

Estimate Std. Error z-value Pr(>|z])
Intercept -0.995 0.360 -2.762 0.006
Ants 1.520 0.484 3.140 0.002
Status 0.125 0.497 0.251 0.802
Ants : Status -0.233 0.678 -0.344 0.731

Table 2. Result of LMER (interactive model) for the escape rate of ‘experienced’ and ‘inexperienced’ skinks
with or withoutS. geminta

Estimate Std. Error z-value Pr(>|z|)
Intercept -3.022 0.807 -3.744 0.000
Ants 6.778 1.371 4.942 0.000
Status 2.674 0.862 3.104 0.002
Ants : Status -5.034 1.463 -3.441 0.000

Table 3. Result of LMER (interactive model) for the escape rate of ‘experienced’ and ‘inexperienced’ skinks
with or withoutP. megacephalandS. geminata

Estimate Std. Error z-value Pr(>|z|)
Intercept -0.996 0.360 -2.762 0.006
Ants 1.521 0.484 3.141 0.002
Status 0.125 0.497 0.251 0.802
Species -1.840 0.825 -2.231 0.026
Ants : Status -0.233 0.678 -0.344 0.731
Ants : Species 4.853 1.365 3.555 0.004
Status : Species 2.399 0.950 2.524 0.012
Ants: Status: Species -4.561 1.529 -2.983 0.003

Table 4. Result of LMER (interactive model) for the escape rate of ‘experienced’ and ‘inexperienced’ skinks
during the 6 days of repeated exposurB tmegacephala

Estimate Std. Error z-value Pr(>|z|)
Intercept 0.640 0.412 1.555 0.120
Day -0.089 0.092 -0.966 0.334
Status -0.248 0.565 0.565 0.660
Day: Status 0.135 0.131 0.131 0.304




Table 5. Result of LMER ((a) interactive model; (b) additive model) for the escape rate of ‘experienced’ and
‘inexperienced’ skinks during the 6 days of repeated exposure to S. geminata

(a) Estimate Std. Error z-value Pr(>]z|)
Intercept 4.061 1.312 3.096 0.002
Day -0.357 0.239 -1.491 0.136
Status -2.676 1.391 -1.924 0.054
Day : Status 0.327 0.263 1.245 0.213

(b) Estimate Std. Error z-value Pr(>|z])
Intercept 2.920 0.603 4.844 0.000
Day -0.108 0.094 -1.140 0.254
Status -1.250 0.529 -2.363 0.018

Table 6. Result of LMER (interactive model) for the escape rate of ‘experienced” and ‘inexperienced’ skinks
during the 6 days of repeated exposurB.tmegacephalandS. geminata

Estimate Std. Error z-value Pr(>|z|)
Intercept 0.599 0.398 1.503 0.133
Day -0.083 0.091 -1.912 0.362
Status -0.232 0.559 -0.416 0.677
Species 3.265 1.295 2.522 0.012
Day: Status 0.126 0.130 0.971 0.331
Day : Species -0.266 0.244 -1.088 0.277
Status: Species -2.355 1.430 -1.648 0.099
Day: Status : Species 0.195 0.282 0.691 0.489

Table 7. Result of LME (interactive model) for the average time before ‘experienced’ and ‘inexperienced’

skinks leave the box with or withoBt megacephala
Value Std. Error DF t-value p-value
Intercept 0.908 0.183 34 4.958 0.000
Ants -1.114 0.220 33 -0.518 0.607
Status -0.510 0.253 33 -2.012 0.052
Ants: Status 1.074 0.308 33 3.484 0.001

Table 8. Result of LME (interactive model) for the average time before ‘experienced’ and ‘inexperienced’
skinks leave the box with or witho8t geminata

Value Std. Error DF t-value p-value
Intercept 1.084 0.398 42 2.725 0.009
Ants -0.328 0.409 42 -0.800 0.428
Status -0.389 0.420 42 -0.925 0.360
Ants : Status 0.586 0.444 42 1.318 0.194
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Table 9. Result of LME (interactive model) for theverage time before ‘experienced’ and ‘inexperienced’
skinks leave the box with or withoBt megacephalar S. geminata

Value Std. Error DF t-value p-value
Intercept 0.908 0.176 105 5.158 0.000
Ants -0.114 0.211 105 -0.539 0.591
Status -0.510 0.244 105 -2.092 0.039
Species 0.176 0.449 105 0.391 0.696
Ants : Status 1.074 0.296 105 3.624 0.000
Ants : Species -0.214 0.475 105 -0.450 0.653
Status : Species 0.121 0.500 105 0.242 0.810
Ants : Status : Species -0.488 0.548 105 -0.890 0.375

Table 10. Reailt of LME (interactive model) for the average time before ‘experienced’ and ‘inexperienced’
skinks leave the box during the 6 days of repeated exposBreriegacephala

Value Std. Error DF t-value p-value
Intercept 0.810 0.162 54 4,984 0.000
Day -0.017 0.039 54 -0.443 0.660
Status 0.626 0.233 54 2.683 0.010
Day : Status -0.059 0.054 54 -1.081 0.284

Table 11.Result of LME (interactive model) for the average time before ‘experienced’ and ‘inexperienced’
skinks leave the box during the 6 days of repeated expos8Stegaminata

Value Std. Error DF t-value p-value
Intercept 0.776 0.106 74 7.310 0.000
Day -0.022 0.025 74 -0.879 0.382
Status 0.306 0.154 74 1.989 0.050
Day : Status -0.102 0.036 74 -2.816 0.006

Table 12.Result of LME ((a) interacte model; (b) additive model) for the average time before ‘experienced’
and ‘inexperienced’ skinks leave the box during the 6 days of repeated exposure to P. megacephalar S.
geminata.

(a) Value Std. Error DF t-value p-value
Intercept 0.810 0.142 165 5.708 0.000
Day -0.017 0.034 165 -0.498 0.619
Status 0.620 0.204 165 3.041 0.003
Species -0.032 0.187 165 -0.170 0.865
Day : Status -0.058 0.048 165 -1.228 0.211
Day : Species -0.005 0.046 165 -0.113 0.910
Status : Species -0.319 0.273 165 -1.171 0.243
Day : Status : Species -0.045 0.064 165 -0.685 0.494

(b) Value Std. Error DF t-value p-value
Intercept 1.092 0.093 169 11.738 0.000
Day -0.062 0.016 169 -3.757 0.000
Status 0.161 0.082 169 1.952 0.052

Species -0.292 0.083 169 -3.538 0.000
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Anti-predator behaviour in a procellariid seabird:
Wedge-tailed shearwaters do not respond to the odour of
introduced ship rats
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Abstract Seabirds are particularly vulnerable to introduced alien mammalian predators, especially invasive rats,
which are the main contributors to seabird extinction and endangerment in many places worldwide. However, this
appears context-dependent because, paradoxically, cases of apparent long-term coexistence between rats and some
species of seabird have been reported for centuries, in various locations. Among seabirds, procellariiforms are
known to have developed a range of olfactory-driven behaviours, such as partner recognition and homing. Olfaction
could be an effective means of recognizing and thereafter avoiding invasive predators. However, the role of olfaction
in predation risk assessment has not yet been examined in any procellariiform. Here, we investigated, through a
Y-maze experiment, whether the wedge-tailed shearwater (Puffinus pacificus) avoided the odour of one of the most
damaging alien predators on islands, the ship rat (Rattus rattus). The experiment was conducted in different
ecological contexts on three neighbouring islets off New Caledonia having different communities of invasive rats.
Contrary to our expectations, the wedge-tailed shearwater either did not detect or did not avoid the odour of the
ship rat, despite about 175 years of coexistence between rats and shearwaters in New Caledonia. These findings
highlight the need for further investigations (across species, across sites) into the factors underpinning the paradox
between high vulnerability and the surprising long-term coexistence between procellariid seabirds and alien invasive
rats.

Key words: avoidance behaviour, introduced rodent, invasive species, Procellariiformes, Y-maze experiment.

INTRODUCTION

Introduced mammals, especially predators, are known
to have severely impacted island birds worldwide,
including seabird species (e.g. Owens & Bennett 2000;
Courchamp ez al. 2003; Hervias et al. 2013; Spatz
et al. 2014). Rats (Rartus sp.) in particular have colo-
nized about 90% of the world’s islands (Atkinson
1985; Towns er al. 2006) and are among the main
contributors to seabird extinction and endangerment
documented worldwide, particularly for small- to
medium-sized procellariid seabirds such as petrels and
shearwaters (Jones et al. 2008; Shiels ez al. 2014). The
vulnerability of petrels and shearwaters to invasive rats
is enhanced by their ground- or burrow-nesting habits,
which make the eggs, chicks and incubating adults
easy prey (e.g. Warham 1996; Jones ez al. 2008). Like
many species having evolved in the absence of preda-
tors on isolated islands, petrels and shearwaters gen-
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erally exhibit no or ineffective anti-predator behaviour
when facing alien predators (Warham 1996; Carthey &
Banks 2014).

Nevertheless, several cases of apparent long-term
coexistence between rats and seabirds have been
reported on many islands around the world (Catry
et al. 2007; Quillfeldt ez al. 2008; Ruffino er al. 2009).
These paradoxical situations suggest that the impact of
rats on seabirds could be context dependent, that is,
may vary according to the period when seabirds are
available as prey (returning to the land) and to the
availability of alternative food resources during the
year (Rayner er al. 2007). Alternatively, some seabirds
may sometimes manage to chase away rats through
aggression or nest defence behaviour (Warham 1996).
Procellariid seabirds may also have locally developed
indirect, cryptic anti-predator behaviours so as to
reduce the impact of rats (e.g. Ruffino er al. 2009;
Bourgeois ez al. 2013). Interestingly, the extent and the
rapidity of some seabird population recovery after rat
eradication (Bourgeois et al. 2013) suggest that rats
had previously prevented birds from breeding, and
points to an as yet unidentified behavioural process
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enabling shearwaters to detect and avoid rat-infested
islands, and to rapidly (re)colonize islands when rats
are removed.

The use of olfaction to assess predation risk is
common across species of vertebrates (Kats & Dill
1998), and it has recently been suggested that olfac-
tion and chemical communication in birds may be
more important than previously thought (Steiger
et al. 2008; Bonadonna & Mardon 2013). Procellariid
seabirds in particular use chemical communication
and their sense of smell for many purposes, including
identification of foraging areas (Nevitt 2000; Nevitt &
Bonadonna 2005), homing and nest recognition
(Bonadonna et al. 2003a,b; Bonadonna et al. 2004),
or partner recognition (Bonadonna & Nevitt 2004).
The ability to use chemical cues to ascertain predator
presence and assess predation risk could be crucial
for species nesting in cavities, that is, habitats where
visual detection of predators is not easy (Amo ez al.
2008). This has recently been tested for hole-nesting
songbirds (e.g. Godard ez al. 2007; Amo et al. 2008;
Roth ez al. 2008; Amo et al. 2011) with positive and
negative results. In fact, three of these studies showed
that songbird species detected predator odours and
showed anti-predator behaviour to cope with the risk
of predation (Amo ez al. 2008, 2011; Roth er al.
2008), whereas the last one showed that the presence
of chemical cues of nest predators does not ultimately
influence selection of nest site by eastern bluebird
(Sialia sialis) (Godard er al. 2007). However, to the
best of our knowledge, the use of chemical cues to
detect predators has never been investigated in
procellariid seabirds.

To fill this gap, we experimentally tested whether the
wedge-tailed shearwater (Puffinus pacificus) could
detect and respond to the odour of the ship rat. Experi-
ments were conducted in the southern lagoon of
New Caledonia, which hosts what is probably one of
the world’s largest colonies of P pacificus (Benoit &
Bretagnolle 2002). The ship rat can dramatically
reduce the breeding success of P pacificus, as docu-
mented on two Hawaiian islands, where the breeding
success of birds sharply increased following rat eradi-
cation (Smith ez al. 2006; Marie er al. 2014).

METHODS

Study system

This study was conducted on breeding colonies of
P pacificus on three islets off Isle of Pines (22°37’S,
167°29’E), New Caledonia (South Pacific Ocean) in 2012.
These islets, hereafter called islets A, B and C, are pro-
tected areas with restricted access for non-scientific activi-
ties. Their surface areas are respectively 33.6, 10.0 and
19.3 ha. The islets are formed of uplifted coral blocks, with

doi:10.1111/aec.12252

typical coastal forest on limestone substrate and sandy
beaches housing shearwater colonies. Tests were performed
between 11 November and 6 December, that is, the period
when P pacificus returns to the colonies searching for
mates, refurbishing existing burrows or digging new ones.
We hypothesized that birds are particularly sensitive to
predators’ odours at this crucial stage of the breeding cycle.
Puffinus pacificus weigh an average of 389 + 31 g (N=113,
Brooke 2004), spend most of their lives at sea, with inter-
mittent returns to the islands during the breeding period
(October to April).

The ship rat was introduced into New Caledonia by Euro-
pean settlers around 1850, whereas the smaller Pacific rat
was introduced into New Caledonia much earlier, about
3000 years ago by Melanesian colonizers (Pascal ez al. 2006).
Our study islets A and B hosted the ship rat but were free of
the Pacific rat, whereas islet C was free of the ship rat but
hosted the Pacific rat. The presence/absence of the two rat
species was confirmed by a total of 700 trap-nights con-
ducted on the islets.

Olfactory experiment setting

The experiment consisted of a standard binary choice test
using a portable Y-maze involving the choice between two
exit arms (Grubb 1974; Bonadonna et al. 2003a; Bonadonna
& Nevitt 2004). The Y-maze was built from a single opaque
Polyvinyl chloride (PVC) tube (16 cm of diameter) divided
into three sections (Fig. 1), to avoid any difference between
arms that might influence the bird’s choice. The start arm
had a temporary bird-holding compartment at its entrance.

Two
choice arms

Scented or unscented
paper towel

= Removable door

Temporary holding
< compartment

wd 69

»<—— door

Fig. 1. Diagram of the Y-maze used for experiments.
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The two exit arms each contained a paper towel either
scented with ship rat odour (obtained from seven wild-
trapped ship rats and by placing paper towels on the floor of
cages containing rats to collect urine and faeces) or
unscented (soaked with distilled water). To avoid human
scent contamination, the paper towels were prepared with
latex gloves and handled with metal pliers (one pair of pliers
to handle the unscented paper towels and another pair for the
paper towels carrying the ship rat odour). For each test, new
gloves were used, and the pliers were cleaned with 95%
ethanol. The paper towels were placed on the lower surface of
the tube, half way along each exit arm. The bird therefore had
to walk over one of the paper towels before leaving the maze.
New paper towels, either scented or unscented, were used for
each test. The entire maze was cleaned with 95% ethanol
after each test to remove any odour (i.e. rat and shearwater).
The same arm contained the ship rat odour in each test, to
avoid potential bias due to any presence of residual rat odour
(after cleaning) in the arm considered as the control arm.
This involved disassembling and interchanging the arms
between bird trials so that the odour was sequentially located
on the left and on the right, allowing time (about 10 min) for
the ethanol to evaporate before the next test.

Birds were caught early at night on the ground, when they
landed at the colony. There is unfortunately no ringing pro-
gramme on P pacificus in the study area, so age or reproduc-
tive status of individuals (prospecting or breeding bird) could
not be determined. Each bird was then placed individually in
a new cotton bag (i.e. with no residual odour of other birds),
transported to the maze and placed in the holding compart-
ment for a 5-min acclimation period (Bonadonna ez al.
2003a,b; Bonadonna & Nevitt 2004; Bonadonna et al.
2004). The maze was placed outside the colony (approxi-
mately 50-100 m) to reduce possible interference from birds
flying and calling in the vicinity. Both exit arms were oriented
toward the edge of the forest habitat, that is, toward a similar
dark and uniform area, to avoid a possible visual effect on exit
choice. The entrance of the maze faced the sea to avoid (i) the
wind entering the two exit arms and potentially intensifying
odour diffusion disproportionately in one arm, and (ii)
odours from outside entering the two exit arms.

After the trap door was raised, we recorded the bird’s
choice between scented/control arms to escape the maze. No
individual visited the two arms before exiting. Total handling
time (from capture to exit) did not exceed 25 min: 10 min
between capture and acclimation period, 5 min of acclima-
tion, and 5-10 min to exit the maze. Only a few birds left the
maze without prompting. If the bird did not leave the holding
compartment after 5 min, we gently knocked on the door to
rouse it from its quiescent state and prompt it to move. This
procedure has previously been found not to affect birds’
choice between two chambers (Amo ez al. 2012). In our
experiments, no individual left the maze immediately follow-
ing our ‘knocking’; all the birds took time (5-10 min) choos-
ing between the scented and unscented arms before exiting.
This indicates that the birds’ choice of exit was not affected
by prompting, and a response was recorded for all birds
tested. As the birds left the experimental device, they were
recaught and then released at their initial capture location.
Each bird was marked with a dash on the palm of its foot by
a permanent marker, so as to avoid birds being tested several
times.

© 2015 Ecological Society of Australia
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Opverall, a total of 100 different birds were tested (45 on
islet A, 15 on islet B and 40 on islet C). The binary response
variable (0: scented arm; 1: unscented arm) was modelled
according to the ecological conditions on the islets (a three-
level factor for islets A, B, C), using a generalized linear
model with a binomial distribution of error and a logit link
(implemented in R 2.15.0; R Development Core Team
2012). We assessed whether the bird avoidance rating (pro-
portion of birds choosing the unscented/control arm) dif-
fered from a random choice (intercept fixed at 50%). A
power analysis, based on a binomial process with a threshold
set at 80%, indicated an avoidance rating of 0.65, 0.70 and
0.72 respectively for a sample size of 100, 60 and 40.

RESULTS

For each islet, the number of choices of right arm
versus left arm showed no lateral preference (P > 0.46).

Selection by R pacificus of rat-scented/unscented
arms to exit the plastic Y-maze did not differ from
random (Fig. 2;Table 1). Onislet A, 23 out of 45 birds
left through the unscented arm, 7 out of 15 on islet B,
and 23 out of 40 on islet C. Pooling the islets with ship
rats (A and B) wversus the islet without ship rats (islet C)
gave a similar result (Table 1). The avoidance rate was
therefore very close to 50% whatever the islet (51%,
47% and 57% respectively for islets A, B and C), and
irrespective of the presence or absence of the ship rat
(50% for islets A and B with ship rats present and 57%
for islet C with no ship rats).

100
g 75 -
o
£
o
© S0 " - --
o
c
©
b
S
< 25
0 T T
A B C
R. rattus R. rattus R. exulans
Islets

Fig. 2. Avoidance rating (i.e. number of unscented arm
choices divided by total number of arm choices) of birds for
arm treated with predator (Raztus rattus) odour on the three
islets of Isle of Pines Archipelago (New Caledonia). The
dotted line indicates the rating fixed for no effect of odour,
50%. The species of rat present on the islets is indicated
under A, B and C.
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Table 1. Results of generalized linear model for avoidance
rating of arm treated with predator odour as compared with
no effect of odour (avoidance rating 50%) for the three islets
and for the two islets with ship rats (i.e. invaded) and the islet
without ship rats (i.e. non-invaded)

Standard Pr

Estimate error z value (>|z])
Islet A 0.04 0.30 0.15 0.88
Islet B -0.13 0.52 —-0.26 0.80
Islet C 0.30 0.32 0.94 0.34
Invaded (A + B) 0.00 0.26 0.00  1.00
Non-invaded (C) 0.30 0.32 0.94 0.34
DISCUSSION

Our results show that the P pacificus either did not
detect the odour of the ship rat or, if they detected it,
did not avoid it. This result holds true irrespective of
whether ship rats were present on the islet housing the
shearwater colony, and is rather surprising given the
high vulnerability of Puffinus spp. to rats, particularly
the ship rat (Lock 2006; Smith ez al. 2006; Jones ez al.
2008; Rando & Alcover 2008; Spatz et al. 2014). The
power analysis indicated that our experimental sample
size was adequate to detect a biologically relevant
difference.

Even though the possibility that stress following
capture impaired the birds’ ability to respond to odour
cannot entirely be ruled out, great care was taken to
avoid this bias. In particular, the experiment was
designed to minimize stress for individuals (e.g.
short handling time, acclimation period before tests).
Moreover, similar experiments testing the odours of
partners (Bonadonna & Nevitt 2004) or nests
(Bonadonna ez al. 2003a,b; Bonadonna ez al. 2004)
have been successfully conducted on other procellariid
seabirds (Antarctic prion Pachyptila desolata, common
diving petrel Pelecanoides urinatrix, South-Georgian
diving petrel P georgicus, blue petrel Halobaena
caerulea). These studies showed evidences for nest-
and partner-odour recognition in procellariid seabirds,
which provide an olfactory signature that allows birds
to recognize their own burrow. We can therefore be
reasonably confident that our results actually reveal
that P pacificus can detect but do not avoid the odour
of ship rats in our study area.

This absence of avoidance is counter-intuitive, espe-
cially in light of the extensive use of olfaction in
procellariid seabirds for various purposes (Warham
1996). Although the use of olfaction to assess preda-
tion risk has never been tested in procellariid seabirds,
recent studies with hole-nesting songbirds have shown
some evidence of variation in the ability to detect
predators between closely related species (Johnson
et al. 2011). Naive great tits (Parus major) (i.e. main-
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tained in captivity for 10 days after hatching and
without predation events or signs of predator visits to
nest boxes containing nestlings during the first 10 days
of their life) avoided the odour of predators when
selecting cavities for roosting (Amo eral. 2011).
However, eastern bluebirds (Sialia sialis), which had
evolved with snakes and small mammal predators,
were as likely to lay eggs in boxes with predator cues
as in boxes with neutral cues (Godard er al. 2007);
and house wrens (Zroglodytes aedon), another species
which had co-evolved with nest predators, either did
not detect or did not respond to nest predator odour
(Johnson er al. 2011). Two native bird species from
New Zealand, the rifleman (Acanthisitta chloris) and
the South Island robin (Petroica australis), which had
not co-evolved with any mammalian predators, did not
change their behaviour at nests when the odour of the
ship rat (also an introduced predator in New Zealand)
was present. In the same study area, only one of the
two introduced European passerines, which had
co-evolved with mammalian predators, altered their
behaviour to minimize risk to themselves (Stanbury &
Briskie 2015). In our study, the lack of co-evolution
with mammalian predators combined with the pres-
ence of two different introduced rat species, respec-
tively for about 3000 and 150 years, apparently did not
lead to development of, or variation in, anti-predator
behaviour in P pacificus.

Following the introduction of a new predator in an
ecosystem, it has been shown that some species of
amphibians and mammals can rapidly develop anti-
predator responses (Kiesecker & Blaustein 1997;
Russell & Banks 2007). Regarding birds, one study
showed that the New Zealand bellbird (Anthornis
melanura) was able to respond to nest predation risk
after a co-existence of about 700 years with introduced
predators (i.e. mustelids, rats, cats, possums, hedge-
hogs) (Massaro et al. 2008). No data are available on
the time that seabirds need to adapt their behaviour,
and the about 150 years of co-existence between
shearwaters and ship rats in our system may not
be long enough to induce behavioural adaptations.
The presence of a predator archetype (i.e. predator
species that use similar morphological and behavioural
adaptations in obtaining prey) might favour an anti-
predator response from island prey (Cox & Lima
2006). Here, however, the roughly 3000-year presence
of the Pacific rat, belonging to the same predator
archetype as the ship rat and having similar effects on
seabirds weighing <300 g (Towns 2009), did not
prepare shearwaters to avoid the odour of the ship
rat.

Procellariiforms such as P pacificus are highly
philopatric and highly faithful to their breeding site
(Warham 1990). These birds form long-term pair
bonds, and site fidelity constitutes a means for pairs to
reunite (Bried ez al. 2003). These biological character-
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istics may thus strongly constrain breeding site
selection and encourage birds to come to breed on
the same sites, despite the detection and presence of
rats.

Shearwaters may also rely on cues other than smell
to ascertain the presence of ship rats. These birds
could use visual cues (i.e. direct encounters with rats)
to assess the risks of nesting in a colony. Another cue
might be conspecific reproductive success (Danchin
et al. 1998). The long-lived shearwaters typically
spend their first 3-5 years as non-breeders but
regularly prospect colonies, and in so doing are
able to assess average breeding success in different
colonies so as to choose the most successful breeding
site (Warham 1990, 1996; Danchin ez al. 1998).
Breeding site selection based on an integrative cue
such as conspecific reproductive success is likely to be
more efficient than direct cues of the presence of
predators.

All these factors may well explain the absence of
avoidance of the ship rat odour; yet, some observations
had led us to believe that P pacificus would respond. In
fact, the dramatic increase in some shearwaters’ breed-
ing population immediately following rat eradication
(Bourgeois er al. 2013; Marie et al. 2014; VanderWerf
et al. 2014) suggested that procellariid seabirds may
select their breeding sites according to direct cues.
However, we hypothesized that this selection could
also be at least partially driven by olfaction (avoidance
of burrows ‘smelling’ of rats), with a predation risk
assessment based upon predator chemical cues.
Moreover, there is growing evidence that some shear-
water species select breeding areas based on the
absence of introduced predators, like ship rats, at dif-
ferent spatial scales (Bourgeois & Vidal 2007; Ruffino
et al. 2008, 2009). For example, at the nest scale,
the yelkouan shearwater (Puffinus yelkouan) avoids
cavities frequented by rats and preferentially selects
the deepest and most winding cavities for breeding
(Bourgeois & Vidal 2007; Ruffino ez al. 2008). At the
colony scale, selection of intra-island refuges (e.g.
steep cliffs) less accessible to mammal predators could
also partly explain the surprising length of apparent
coexistence (about 2000 years) between procellariid
seabirds and invasive ship rats on Mediterranean
islands (Ruffino ez al. 2009).

Although Smith ez al. (2006) has shown that the
ship rat could dramatically reduce the breeding
success of P pacificus, we suspect that for our three
studied New Caledonian islets, the impact (i.e. the
level of predation on eggs or chicks) of the ship
rat may not actually be great enough to induce
avoidance behaviour. In fact, if the costs of anti-
predator responses do not outweigh the benefits,
natural selection may not favour the detection of
predator chemical cues, nor favour individuals that
respond to this odour (Amo ez al. 2011). The limited
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impact of ship rats may be explained by the presence
of alternative food resources or may reflect the
process by which these predators were introduced.
On islands, rats are likely to be introduced in an iso-
lated manner, a few individuals at a time, which may
result in a population that does not necessarily
impact seabirds. Rat density (Igual ez al. 2006) and
factors intrinsic to rats such as physical-limiting
factors (Freeman & Lemen 2008; Williams ez al.
2009; Zarzoso-Lacoste er al. 2011), lack of predation
skill or social learning (Grant et al. 1981; Booth
et al. 1996) can alter the magnitude of rat impact on
seabirds. Therefore, further experiments should be
conducted on a variety of procellariid seabirds, pros-
pecting or breeding birds, and within colonies where
the impact of rats is quantified, to determine to what
extent ecological factors, bird species characteristics
(e.g. body mass, egg size; Bradley & Marzluff 2003;
Jones et al. 2008; Towns 2009), reproductive status
of individuals and intensity of predator’s impact
influence the onset of anti-predator behaviour in
procellariid seabirds.
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Naiveté, nouveauté et indigénisation: vers une meilleure compréhension de
I’impact des especes animales invasives sur les faunes natives

Résumé

La naiveté, définie comm&absence deeconnaissance d’un nouvel « ennemi» ou de

réponses appropriées en raisibun manque d’expérience, a été longtemps considérée comme

une des caractéristiques des especes insulaires natives, et comme un des principaux facteurs
de leur sensibilité face a I’arrivée de prédateurs ou compétiteurs introduits, particuliérement

en milieux insulaires. A traws ’analyse des réponses comportementales aux odeurs

d’espéces invasives, nous avons étudié la naiveté de différents modéles biologiques d’espéces

natives (squamates, oiseaux, mammiféres), au niveau insulaire (Nouvelle-Calédonie) e
continental (Mali). Ces expérimentations ont concerné différents types d’interactions
(prédateurs invasifgs proies natives, compétiteurs ou agresseurs invasitompétiteurs

natifs), avec une gamme’espéces introduites depuis plusieurs dizaines, centaines, voire

milliers d’années, ou face a des especes non-encore introduites mais avec une forte probabilité
d’introduction. La naiveté apparait comme un facteur complexe, présent chez des especes

natives insulaires et continentales, dépendant du couplecks introduite/native considéré,

et pouvant étre perdu sous 1’influence de différents facteurs liés a I’histoire de 1’invasion et a

I’intensité de 1I’impact de 1’espéce introduite. Etudier les conséquences de la perte de naiveté,

permet de mieux comprendre le réle de la naiveté dans les processus de persistance, de déclin
ou d’extinction d’espéces natives suite a ’arrivée de nouveaux « ennemis), et d’éclairer les

stratégies de gestion destinées a limiter I’impact des espéces introduites et 1’érosion mondiale

de la biodiversité.

Mots clés: naiveté, invasions biologiques, Nouvelle-Calédonie, Mali, odeurs, adaptations
comportementales, squamates, mammiferes, oiseaux, fourmis.

Naiveté, novelty andindigenization: toward a better understanding of invasie
species impacts on native fauna

Abstract

The introduction of alien predators are causing rapid extinctions or declines in many native
prey speciesand these impacts are generally attributed to prey naiveté, i.e. their failure to
recognize a novel enemy and respapgropriately, due to a lack of experience, particularly

on island ecosystems. Here, we tested behavioral responses of different native species towards
invasive species odors for several biological models of native species (squamates, mammals,
birds), on island (New Caledonia) and mainland (Mali) ecosystems. We tested different types
of species interactions (invasive predatessative prey, invasive competitors/aggressms

native competitors), for species introduced since decades, centuries, millennium, or not yet
introduced but with a high risk of introduction. Naiveté is a complex phenomenon, that occurs
both for mainland and island native species, that varies among species probably as a
consequence of time since introduction and of the intensity of the threat posed by invasive
species. Studying the consequences of the loss of naiveté improve our understanding of the
factors underpinning the persistence, declines or extinctions of native species after alien
species introduction and provide insights for developing accurate management strategies of
invasive species impacts and limiting the current biodiversity loss.

Keywords: naiveté, biological invasions, New-Caledonia, Mali, odors, behavioral adaptations,
squamates, mammals, birds, ants.
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