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Résumé

Les campagnols du genre Arvicola font preuve d’une étonnante versatilité écologique, avec des populations
au mode de vie fouisseur ou aquatique. L'espece Arvicola sapidus est largement reconnue comme valide,
ainsi que l'espece A. persicus récemment décrite. En revanche, le statut taxonomique du groupe « Arvicola
amphibius sensu lato » est au centre d’un long débat. Cette note se base sur les études génétiques
et morphologiques les plus récentes pour faire le point. Quatre lignées sont identifiées au sein de A.
amphibius s.l. dont deux montrent une vaste répartition géographique : la lignée 1 en Europe occidentale,
et la lignée 2 eurasiatique. Les deux autres sont restreintes géographiquement a la Turquie pour la lignée
3 et a la péninsule italienne pour la lignée 4, incluant le Tessin en Suisse. Des formes fouisseuses et
aquatiques ont été trouvées au sein de chaque lignée bien échantillonnée, soulignant que les écotypes ne
correspondent pas a des especes distinctes. L'intégration des différentes données suggere que la lignée
4 correspond a I'espece A. jtalicus. Son niveau intermédiaire de divergence indique une espéce en cours
de différenciation. Les trois autres lignées correspondent a une variation phylogéographique d’une seule
espece (A. amphibius), incluant les terminologies A. terrestris, A. scherman et A. monticola, qui deviennent

obsoletes.

Mots clés : Campagnol amphibie, taxonomie, phylogéographie, écotypes, plasticité.

Introduction distincte, mais la question de la séparation
amphibius/scherman (Wilson & Reeder 2005) ou
amphibius/monticola (Pardifias et al. 2017) reste
controversée. Castiglia et al. (2016) ont proposé
gue le Campagnol amphibie italien soit considéré
comme une espéce distincte Arvicola italicus,
Savi, 1839. Encore plus récemment Mahmoudi
et al. (2020) ont mis en évidence une nouvelle
espece de campagnol amphibie en Iran, Arvicola
persicus, de Filippi, 1865 ; en conséquence, ils
ont considéré que le genre Arvicola comprenait

Les campagnols amphibies du genre Arvicola
présentent une étonnante versatilité écologique
avec des formes aquatiques et fouisseuses, qui
ont été décrites comme des espéces séparées
par Linné des 1758 (Arvicola amphibius,
Linnaeus, 1758, localité type Angleterre et
Arvicola terrestris, Linnaeus, 1758, localité
type Uppsala, Suede). Depuis lors, le nombre
d’especes au sein du genre a été l'objet de
discussions répétées, allant d’une (Ellerman & i . : i
Morrison-Scott 1951) & sept (Miller 1912) (tab. 1). cing espéces. Finalement I'étude de Chevret et

Arvicola sapidus est reconnu comme une espece ?tl. é)Z%O) aramené le nombre d’espéce a quatre
ab. 1).



Tableau 1. Evolution de la taxonomie du genre Arvicola : espéces décrites au sein du genre dans des publications successives.

Miller (1912) Ellerman et Wilson et Ree- | Pardiiias et al. | Mahmoudi et | Chevretetal.
Morrison-Scott| der (2005) (2017) al. (2020) (2020)
(1951)

amphibius terrestris amphibius amphibius amphibius amphibius

illyricus scherman italicus italicus italicus

italicus sapidus monticola monticola persicus

musignani sapidus persicus sapidus

sapidus sapidus

scherman

terrestris

Différentes études récentes s’accordent a
montrer que les formes écologiques aquatiques
et fouisseuses ne sont pas associées a des clades
génétiques distincts (Krystufek et al. 2015,
Castiglia et al. 2016, Chevret et al. 2020).

Cet article reprend les données moléculaires
et morphologiques des publications récentes
sur le genre Arvicola pour faire le point sur la
taxonomie et I'évolution morphologique de ce
genre de campagnol.

Matériel et Méthodes
Matériel pour la génétique

Lanalyse phylogénétique du genre Arvicola
reprend les données d’études récentes
(Krsytufek et al. 2015, Castiglia et al. 2016,
Mahmoudi et al. 2020, Chevret et al. 2020) qui
ont surtout échantillonné I'Europe de I'Ouest (fig.
1A). 264 séquences d’'un géne mitochondrial,
le cytochrome b, représentant A. sapidus, A.
persicus et A. amphibius sensu lato (incluant
amphibius, terrestrris, scherman, monticola et
italicus) ont été analysées. Des séquences de
Myodes glareolus, Microtus arvalis, Eothenomys
melanogaster et Ellobius tancrei ont également
été incluses dans les analyses et utilisées comme
groupe externes pour raciner la phylogénie.

Matériel pour la morphométrie

Lanalyse morphométrique présentée ici reprend
le matériel d’une étude récente (Chevret et al.
2020) en se concentrant sur des populations
pour lesquelles des informations génétiques sont
disponibles. Le jeu de données inclut un total
de 172 cranes. Les différentes lignées mises en

évidence par Chevret et al. (2020) et présentes
en Europe occidentale (voir fig. 1) ont été
échantillonnées. La lignée 1 est représentée par
des populations fouisseuses de France (FO_L1),
etlalignée 2 « eurasiatique » par des populations
aquatiques de Finlande, du Danemark et de
Belgique (AQ_L2) ainsi qu’une population
fouisseuse d’Alsace (FO_L2). Des spécimens du
Tessin (sud de la Suisse), a tendance aquatique,
représentent la lignée 4 correspondant a A.
italicus (Brace et al. 2016, Castiglia et al. 2016).
Dans une population fouisseuse du Doubs
(Chapelle d’Huin), un mélange des lignées 1
et 2 (FO_mix) a été documenté (Chevret et al.
2020). Léchantillonnage a été complété par
28 campagnols amphibies A. sapidus (SAP) de
France et d’Espagne.

La morphologie cranienne ne montre pas de
dimorphisme sexuel, ni pour la taille, ni pour la
forme (Chevret et al. 2020). Les spécimens males
et femelles ont donc été analysés ensemble. Tous
étaient adultes ou sub-adultes. Ils appartiennent
aux collections du Centre de Biologie et Gestion
des Populations (INRA Baillarguet, Montferrier-
sur-Lez, France), du Muséum d’Histoire Naturelle
de Geneve (Suisse) et de I'Université de Liege
(Belgique).

Méthodes pour la phylogénie

Les analyses phylogénétiques ont été réalisées
en utilisant les mémes approches que Chevret
et al. (2020). Cependant, pour simplifier les
reconstructions phylogénétiques, les séquences
identiques ont été regroupées en haplotypes,
ce qui nous a permis de passer de 268
séquences de cytochrome b a 180 haplotypes.
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Figure 1. Carte de répartition des localités d’Arvicola amphibius sensu lato incluses dans I'analyse avec indication A) du
morphotype quand il était connu et B) de la lignée génétique. D’aprés Chevret et al. (2020).

Pour estimer les distances entre et au sein des
lignées, la distance de Kimura a deux parametres
(K2P) a été utilisée car elle permet de les
comparer avec les résultats déja publiés.

Méthodes pour la morphométrie

Chaque crane a été photographié en face
ventrale en utilisant un appareil numérique
(Canon EOS 4000). La face ventrale a été décrite
par une configuration de 22 « points de reperes »
correspondant a des points qui peuvent étre
localisés avec précision sur tous les spécimens
(fig. 3). lls ont été complétés par 13 « points
glissants », pris le long de la courbe de I'arcade
zygomatique.

Ces configurations de points contiennent des
informations de taille et de forme décrivant la
géométrie cranienne. Afin de les comparer entre
individus, ces configurations sont superposées
selon un protocole dit de « superposition
Procruste » les configurations de points
sont standardisées pour la taille, la position
et l'orientation, afin de ne conserver qu’une
information de forme proprement dite (Rohlf
& Slice 1990). Les « coordonnées alignées »
correspondent donc aux variables de forme
qui serviront a analyser la différenciation de
géométrie cranienne entre les populations.

La taille est définie ici comme une variable
synthétique, la « taille au centroide »,
correspondant a la racine carrée de la somme
des carrés des distances de chacun des points
de la configuration au centre de gravité de la
configuration de points.

Chaque configuration de points est représentée
par 35 coordonnés alignées (x,y), soit 70 variables
de forme. Afin de synthétiser cette information
sur quelques axes permettant une représentation
graphique informative, on procede a des analyses
multivariées. Une Analyse en Composantes
Principales (ACP) a d’abord été effectuée. Cette
analyse calcule de nouveaux axes, combinaisons
linéaires des coordonnées alignées portant
successivement un maximum de variance totale
au sein des 70 variables et 172 individus. Les 23
premiers axes résument 95 % de I'information de
forme au sein du jeu de données. Sur ces 23 axes,
on a alors effectué une analyse discriminante
afin de calculer des axes qui maximisent la
différenciation entre des groupes définis a priori
et la variance intra-groupe. Les groupes ont ici été
définis comme croisant information écologique et
génétique, regroupant les spécimens présentant
la méme écologie (fouisseur/aquatique) au sein
d’une méme lignée.



Résultats
Phylogénie

La phylogénie obtenue sépare le genre Arvicola
en trois groupes (fig. 2) : A. sapidus a la base
du genre, suivi par persicus et amphibius sensu
lato. Arvicola amphibius sensu lato comprend
quatre lignées, avec la majorité des séquences
appartenant aux lignées 1 et 2. La lignée 1,
présente en France, Espagne, Suisse et le nord de
la Grande-Bretagne comprend surtout des formes
fouisseuses (fig. 1 et 2). La lignée 2 a une tres
large répartition géographique qui va du sud de
la Grande Bretagne a la Russie (a l'est), la Finlande
(au nord) et a la Roumanie au sud. Cette lignée
comprend davantage de formes aquatiques que
fouisseuses (fig. 1et2). Lesdeuxautreslignéessont
limitées a la Turquie (Lignée 3) et a I'ltalie (Lignée
4, correspondant a A. italicus). Dans plusieurs
localités francaises, la présence conjointe des
lignées 1 et 2 a été mise en évidence : Chapelle
d’Huin, Doubs ; Val d’Ajol, Vosges ; Vauconcourt,
Haute-Saone ; Vigeois, Correze. A chaque fois la
lignée 1 était la plus fréquente et les populations
étaient fouisseuses.

En termes de divergence génétique, Arvicola
sapidus, persicus et amphibius sensu lato sont
bien différenciés, avec des distances génétiques
K2P supérieures a 7 %. Au sein d’A. amphibius
sensu lato, les lignées 2 et 3 sont les plus proches
(K2P = 2,9 %) et la lignée 4 est la plus divergente
(4,4 % < K2P <5, 1 %) (tab. 2).

Arvicola sapidus (aquatique)

1.’78
11'100
' 1/100
1/100|
0,75/31_
Lignée 2
(61% aquatique)
0,94/68
0,95/38 |
1/68 Lignée 1 _
(12% aquatique)
1/62
Lignée 4 (A. italicus)
0.03 1.’88 (56% aquatique)

Figure 2. Phylogénie du genre Arvicola, basée sur
I'analyse du cytochrome b. Les valeurs indiquées
aux nceuds correspondent aux probabilités
postérieures et aux valeurs de bootstraps qui
estiment leur robustesse. La largeur des triangles est
proportionnelle au nombre d’haplotypes inclus dans
le groupe (de 3 haplotypes pour la lignée 3 a 97 pour
la lignée 2).

Tableau 2. Distances génétiques (K2P) en pourcentage entre et au sein des différentes lignées et especes du genre Arvicola

(d’apres Chevret et al. 2020).

Lignée 1 Lignée 2 Li%:aéﬁijs()A' A, sapidus | A, persicus
Lignée 1 1,3+0,2
Lignée 2 4,1+0,6 1,2+0,2
3806 | 29+0,5
Lignée 4 (A. italicus) 51+0,8 4,4+0,7 4,8+0,8 1,6+0,3
A, sapidus 751 7,2+0,9 7,6+1 8,1+1,1 0,9+0,2
A, persicus 94+1,2 |10,1+1,2 | 9,8+1,2 92+1,1 10+£1,2 1,2+0,3

(1nassinoy + anbienbe) oje nsuas sniqiydie ejodiAly
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Différenciation de la géométrie crGnienne long de I'axe 1. Dans cet « espace des formes »,
on observe d’abord une position extréme de A.
sapidus, montrant sa divergence par rapport
a tous les campagnols terrestres. Au sein des
terrestres, qu’ils soient aquatiques ou fouisseurs, campagnols terrestres, le groupe correspondant
ont un crane plus petit que A. sapidus. Au sein du alalignée 4 « A. italicus » est le plus différencié ;

campagnol terrestre, les groupes aquatiques de il se rapproche de A. sapidus dans I'espace des
lalignée 2 etfouisseurs delalignée 1 apparaissent

comme tres variables, mais ces groupes incluent
des populations géographiquement diverses

En ce qui concerne la taille du crane (fig. 3A),
notre analyse montre que les campagnols

formes. A l'opposé, les formes fouisseuses de
la lignée 1, et de la population mélangée lignée
1-lignée 2 montrent les morphologies les plus
(Chevret et al. 2020). En tenant compte de différentes de A. sapidus. Les formes aquatiques
cette importante variance, aucune différence de la lignée 2 sont intermédiaires entre ces deux

claire napparait entre groupes aquatiques et extrémes, et les formes fouisseuses de la lignée
fouisseurs. 2 sont intermédiaires entre aquatiques de la
Lanalyse discriminante de la forme du lignée 2 et fouisseuses de la lignée 1.

crane (fig. 3B) se représente dans un espace On peut interpréter cet espace de forme en
morphométrique ou le premier axe (horizontal) termes de géométrie crinienne grice a une
représer?'fe 66 % de va.riance inter-groupe, et représentation des changements de configuration
le deuxieme axe (vertical) seulement 19 %. entre moyennes des groupes (fig. 3C).
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Figure 3. Variation morphologique du crane d’'Arvicola en vue ventrale. Les différents groupes sont : AQ_L2 : formes aquatiques
delalignée 2 ; FO_L1: formes fouisseuses de la lignée 1; FO_L2 : formes fouisseuses de la lignée 2 ; FO_mix : formes fouisseuses
de la population ol lignées 1 et 2 sont trouvées en mélange ; L4_IT : lignée 4, correspondant a I'espéce en cours de différenciation
A. italicus ; SAP : A. sapidus.

A) Taille du crane au sein des différents groupes.

B) Différenciation de forme cranienne entre les différents groupes. Les individus sont représentés au sein d’un espace des
formes, ou les axes maximisent la différenciation entre les groupes.

C) Localisation des points analysés sur le crane, et représentation du changement de forme entre moyennes de groupes. Les
fleches représentent la direction du changement du premier vers le deuxiéme groupe. Entre parenthése 'exagération de la
déformation. Noter I'exagération deux fois plus importante pour la déformation entre formes aquatiques et fouisseuses au sein
de la méme lignée que pour celle entre formes aquatiques et fouisseuses de lignées différentes.



Le changement de forme entre A. sapidus et les
formes fouisseuses de la lignée 1 correspond a
une incisive pointant vers I'avant (« proclive »), et
une extension latérale de I'arcade zygomatique.
On retrouve cette extension de larcade en
comparant forme aquatique de la lignée 2 et
forme fouisseuse de la lignée 1. On la retrouve
également, mais dans une moindre mesure
(remarquer la différence d’amplitude du signal
représenté entre les différents éléments de la fig.
3C), quand on passe de la forme aquatique a la
forme fouisseuse au sein de la lignée 2.

Discussion

Formes aquatiques et fouisseuses mélangées
au sein des mémes lignées génétiques

Les analyses génétiques montrent deux espéces
tres différenciées : A. sapidus et A. persicus
(Chevret et al. 2020, Mahmoudi et al. 2020).
Au sein du groupe A. amphibius sensu lato,
guatre lignées sont documentées : (1) une lignée
d’Europe de I'Ouest, documentée en France,
I'ouest de la Suisse, et le nord de la Grande
Bretagne ; (2) une lignée eurasiatique, avec
une aire de répartition tres vaste s’étendant
de la Belgique a l'est de la Russie ; (3) une
lignée turque, tres peu documentée ; (4), une
lignée « italienne », s’étendant jusqu’au Tessin
(Krystufek et al. 2015, Castiglia et al. 2016,
Chevret et al. 2020).

La lignée 1 (Europe de I'Ouest) est a dominance
fouisseuse, et la lignée 2 (eurasiatique) montre
une dominance des formes aquatiques, mais
dans toutes les lignées bien échantillonnées,
y compris la lignée italienne, une coexistence
des deux formes écologiques a été mise en
évidence. Les formes aquatiques et fouisseuses
ne correspondent donc pas a des especes
distinctes, mais a une variation morphologique
associée a une grande versatilité écologique
(Krystufek et al. 2015, Chevret et al. 2020).

Une signature  morphométrique  des
contraintes fonctionnelles liées a I’habitat

Nombre de Rongeurs fouisseurs se servent
de leurs incisives pour creuser leurs terriers et
ceci exerce de fortes contraintes mécaniques
sur le complexe cranio-facial (Samuels & Van
Valkenburgh 2009, Gomes Rodrigues et al.

2016). Deux traits sont en particulier associés
a ce comportement : des incisives dirigées
vers l'avant pour mieux attaquer le substrat
(« proclives ») (Samuels & Van Valkenburgh
2009), et des muscles masseter puissants, afin
de mouvoir l'incisive dans son mouvement de
creusement. Ces muscles s’insérent sur le crane
le long de l'arcade zygomatique, qui tend a
étre plus large et plus robuste chez les formes
fouisseuses, afin de répondre aux contraintes
mécaniques liées au fonctionnement musculaire
(Samuels & Van Valkenburgh 2009).

La signature de ce comportement sur la
morphologie cranienne semble liée au degré de
spécialisation et a I'ancienneté de la divergence.
Chez les Arvicola documentés ici, A. sapidus
montre la divergence morphologique la plus
extréme (arcades zygomatiques étroites et
incisives peu proclives), associée a un mode de
vie exclusivement aquatique et a une divergence
génétique importante. Au sein du groupe A.
amphibius sensu lato, les formes fouisseuses
typiques de la lignée 1 (occidentale) montrent
une arcade zygomatique plus développée que
les formes aquatiques typiques de la lignée
2 (eurasiatique). Le méme type de différence
s’observe en comparant formes fouisseuses et
aquatiques au sein de la méme lignée, mais de
maniére moins prononcée.

Ceci suggere que la divergence génétique entre les
lignées 1 et 2 estsuffisante pour que des adaptations
morphologiques au mode de vie dominant aient
évoluées. Néanmoins, une versatilité écologique
demeure au sein de chaque lignée, occasionnant
des changements d’habitat sur une courte échelle
de temps et d’espace. Dans ce cas, on observe
également un changement de morphologie
cranienne, mais moins prononcé qu’entre espéces
ou lignées. Cette réponse implique probablement
une composante « plastique » : 'os est une structure
qui se remodeéle en permanence, et qui peut donc
se déformer en réponse a de fortes contraintes
biomécaniques. Ceci est connu pour les sportifs
de haut niveau (Ducher et al. 2005). De la méme
maniére, la forte sollicitation biomécanique liée
au fonctionnement des muscles masseter lors du
fouissement induit probablement une expansion
de l'arcade zygomatique (Ventura & Casado-Cruz
2011, Chevret et al. 2020).
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Formes fouisseuses et aquatiques :@ une
simplification de la réalité

Les analyses génétiques montrent clairement
un mélange de populations fouisseuses et
aquatiques au sein de toutes les lignées de A.
amphibius sensu lato bien documentées : lignée
1 occidentale, lignée 2 eurasiatique, et lignée 4
italienne. Ces lignées montrent des divergences
morphologiques en accord avec I'ancienneté de
leur divergence et leur écologie dominante : la
lignée italienne, la plus divergente, est la plus
différenciée morphologiquement. La lignée 1, a
dominante terrestre, montre le plus clairement
la signature cranio-faciale associée a cette
écologie. Néanmoins, les lignées 1 et 2 peuvent
étre trouvées en mélange au méme endroit, et
des formes intermédiaires existent, comme celle
documentée dans la population « FOS_L2 »,
caractérisée par une écologie fouisseuse mais
avec la signature génétique de la lignée 2, a
dominante aquatique. La classification fouisseur/
aquatique apparait elle-méme simplificatrice,
puisque certaines populations changent
d’habitat au cours de l'année (Wust-Saucy
1998). Face a cette versatilité écologique, et vu
la complexité de la réponse du complexe cranio-
facial, la conception de deux morphotypes bien
différenciés apparait inadéquate (Krystufek et al.
2015).

Implications taxonomiques

Cette note fait le bilan des récentes études
génétiques, qui se basent sur un vaste
échantillonnage géographique (Castiglia et
al. 2016, Chevret et al. 2020, Mahmoudi et al.
2020). Elles se fondent essentiellement sur les
résultats du géne mitochondrial cytochrome
b (Chevret et al. 2020). Sur la base des
distances génétiques mitochondriales seules,
les conclusions en termes de statut spécifique
doivent cependant rester prudentes, car les
taux d’évolution varient d’un groupe a l'autre,
méme au sein des Rongeurs. Une distance de
2 % seulement peut étre observée entre espéces
de rats (Pageés et al. 2010) alors qu’au sein des
muscardins (Mouton et al. 2017) ou des mulots
(Michaux et al. 2004), des lignées séparées par
des distances supérieures a 7 % sont considérées
comme relevant de la variation intraspécifique.
Des études complémentaires incluant l'analyse

de marqueurs nucléaires adaptés seraient donc
utiles pour venir soutenir ces résultats, mais les
données nucléaires disponibles actuellement
(Mahmoudi et al. 2020) incluent trop peu
d’individus, et notamment aucun spécimen d’A.
italicus, pour soutenir ouinvalider les conclusions
par rapport a cette espéce.

- Arvicola sapidus apparalt comme une espece
tres bien soutenue : importante distance
génétique par rapport aux autres lignées,
différenciation morphologique prononcée.

- A. persicus, décrite en Iran (Mahmoudi et al.
2020), est également bien soutenue compte-
tenu de sa divergence génétique.

- La lignée italienne est la plus différenciée au
sein de A. amphibius sensu lato, aussi bien
génétiqguement que morphologiquement
(Castiglia et al. 2016, Chevret et al. 2020).
Un isolement reproducteur a par ailleurs été
mis en évidence entre des animaux du nord
et du sud des Alpes suisses, attribuables
respectivement aux lignées 1 et 4 (Castiglia et
al. 2016). Cependant, les distances génétiques
qui la différencie des autres lignées de A.
amphibius sensu lato sont dans une gamme
de valeurs correspondant aussi bien a de la
divergence intra- que inter-spécifique (~3 %
< K2P < ~6 %) (Barbosa et al. 2013). Ceci
suggere que la lignée italienne est une espece
en cours de différenciation : A. italicus.

- Les trois autres lignées (occidentale,
eurasiatique, et turque) ne sont pas assez
différenciées génétiquement pour étre
considérées comme des especes séparées.
La terminologie A. monticola, récemment
proposée pour les campagnols fouisseurs
d’Europe occidentale (Suisse et Espagne)
(Mahmoudi et al. 2020), recoupe la lignée 1
occidentale. Les trois lignées occidentales,
eurasiatiques, et turques doivent donc
toutes étre attribuées a une seule espéce,
indépendamment de leur écologie fouisseuse
ou aquatique : Arvicola amphibius (Linnaeus,
1758). Toutes les autres terminologies (A.
monticola, sherman, et terrestris) deviennent
donc obsolétes et sont en synonymie.
La dénomination « A. amphibius » pour
le Campagnol terrestre, encore appelé
Campagnol  fouisseur ou  rat-taupier,
quoiqu’ambiglie par rapport au Campagnol
aquatique A. sapidus, a d0 étre préférée a



A. terrestris pour des raisons d’antériorité,
qui lui donnent la priorité selon les regles
internationales de nomenclature.

Perspectives

Cette synthése sur le genre Arvicola montre
que des questions restent en suspens en France
métropolitaine, notamment en ce qui concerne
la distribution des deux lignées génétiques
principales. D’autres marqueurs génétiques
seraient nécessaires pour confirmer leur statut. Un
échantillonnage plus détaillé géographiquement
permettrait de mieux comprendre les préférences
écologiques et/ou les barriéres géographiques a la
dispersion de ces lignées, et de mieux caractériser
la signature morphologique de la versatilité
écologique, entre lignées et au sein de chacune
d’entre elles.
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