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En regle généradle, et a l'exception des Scolecophidia consommateurs de
fourmis, les serpents sont fondamentalement des mangeurs de Vertébrés. Cest en
particulier le cas des Viperidae dont le régime est généralement composé de
micromammiféeres auxquels viennent éventuellement Sajouter, suivant les especes
et dans des proportions variables, des reptiles (surtout des lézards), des oiseaux,
des amphibiens, ou plus rarement des poissons (Saint Girons, 1983 ; Bea ¢ al.
SOUS presse).

Les petits Invertébrés interviennent cependant pour une part parfois impor-
tante dans l'dimentation de certains serpents. Chez les Typhlopidae e Lepto-
typhlopidae, le régime insectivore est la regle, et les Invertébrés dominent dans le
régime aimentaire de quelques Colubridae : vers de terre ou limaces {Thamnophis
sp.), écrevises (Regina sp.), larves de Coléopteres (Tantilla relicta), chenilles,
Orthoptéeres e  araignées (Opheodrys aestivus), escargots (Dipsas sp.), €tc.
(Carpenter, 1952 ; Gans, 1975 ; Gregory, 1978 ; Kofron, 1978 ; Plummer, 1981 ;
Smith, 1982, Saint Girons, 1983...).

Dautres Colubridae, dont le régime est essentiellement constitué de Verté-
brés, surtout a l'age adulte, ingérent auss une quantité notable dInvertébrés
vers de terre (Thamnophis drtalis ; Fitch, 1965 ; Gregory et Stewart, 1975..) ou
Orthoptéeres  (Coluber condrictor  Klimstra, 1959). Des Invertébrés (insectes et
myriapodes) peuvent également faire I|'objet dune consommation occasionnelle
chez certains Crotalinae, notamment du genre Agkistrodon (Fitch, 1960 ; Gloyd et
Conant, 1990).

Pour la Vipé&re dOrsini, un régime composé principdement (au moins en
termes de fréquence reative) dOrthoptéres, auxquels Sagoutent souvent des
lézards et occasionnellement des micromammiféres, a été signalé par différents
auteurs. notamment Ozol (1941), Krassawzeff (1943), Terentiev et Tchernov
(1949), Dreux e Saint Girons (1951), Kramer (1961), Makeyev (1964), Baron
(1980 et 1989), Agrimi et Luisdli (sous presse). Ce régime, au moins en grande
partie insectivore, est un phénomene tout a fait exceptionnel chez les Viperidae.
Cette particularité, qui peut influer sur tous les paramétres écologiques de |'espece,
nous a semblé justifier une éude détaillée.
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ANIMAUX, MILIEU ET METHODES

L'ESPECE

Vipera ursinii Bonaparte, 1835 et la plus petite vipere dEurope. Elle
fréquente les milieux découverts, steppes et prairies de plane ou datitude. Sa
répartition géographique sétend du sud-est de la France a I'extréme Ouest de la
Chine (Tien-Chan). Saint Girons (1978), suivant en grande partie Kramer (1961),
compte quatre sous-especes. Vipera ursinii renardi est largement répandue dans les
steppes du sud de I'URSS, de la Moldavie a I'Altai, adlors que Vipera ursinii
rakosiensis des plaines danubiennes ne subsste plus que dans quelques sations
relictes. Les deux autres sous-especes ont une répartition montagnarde et plus
méridionale, Vipera ursinii ebneri dans les deppes datitude du sud-et de la
Turquie a I'Arménie e au Turkestan occidental, e Vipera ursinii ursinii dans les
prairies a genévriers de |'étage montagnard-méditerranéen, des Alpes a la Turquie
occidentde entre 1 000 et 2 000 m ddtitude. Cest cette derniére sous-espece qui
a fait l'objet de notre travail. Les tailles maximales (longueur totae) varient de
50 cm (V. u. ursinii) & 62 cm (V. u. renardi). Dans la population du Ventoux (V. u.
ursinii), la longueur totade varie de 155 cm en moyenne & la naissance a un
maximum de 49 cm pour les mies e de 50 cm pour les femeles, la queue
représentant 13,7 % et 105 % de cette taille respectivement chez les mées et chez
lesfemelles.

Le poids corporel varie de 3,0 g en moyenne a la naissance pour les 2 sexes a
des maxima de 58 g pour les méles et de 84,5 g pour les femelles gestantes.

La maturité sexuelle et atteinte en générd dans la troisieme année chez les
méales, dans la quatrieme chez les femelles. Le cycle sexuel des femeles est le plus
souvent biennd.

LE MILIEU

Végétation. La population éudiée est située sur la face Nord du Mont
Ventoux (Vaucluse, France), sur le replaa du Mont Serein, dorientation est-ouest,
a une dtitude moyenne de 1 400 m. L'habitat couvre une centaine dha |l sagit
fondamentdement dune pelouse montagnarde a genévriers (Juniperus hemisphae-
rica, J. nana) parsemée daffleurements cacaires profondément fissurés. Bien que
péaturée |'été par un troupeau de brebis, cette pelouse est peu a peu envahie par de
petits pins spontanés.

Climat (Antonioletti, 1986). Le régime thermique de ces praries datitude a
les caractérisiques dun cimat de type méditerranéen-montagnard, avec une
saison froide assez longue, un hiver rigoureux et un éé modérément chaud. La
température moyenne annuelle et de 55 °C, les moyennes mensudles de janvier
et février éant respectivement de - 1 et 0,9 °C, tandis que celles des deux mois les
plus chauds, juillet et ao(t, sont respectivement de 134 e 132 °C. La moyenne
mensuelle des maxima quotidiens ne dépasse pas 17,3 °C en juillet-aolt e 0,9 °C
en janvier. Celle des minima quotidiens descend a - 3 °C en janvier-février et ne
dépasse pas 9,5 °C en juillet-aoft—Les températures extrémes enregistrées entre
1971 et 1979 furent — 16 °C enjanvier et 24,6 °C en ao(t. La durée de la période



froide, définie comme le nombre de jours écoulés entre la premiére e la derniére
gelée et en moyenne de 226 jours (du 30 septembre au 14 mai). On compte en
moyenne 138 jours de gel ée durant la période froide.

On mesure annuellement 1 600 mm de pluie en moyenne sur le biotope,
contre seulement 708 mm au pied du massif.

Toutefois, la répatition saisonniere des précipitations conserve les caracté-
risiques du régime méditerranéen : un minimum prononcé en été (en moyenne 74
et 84 mm respectivement en juillet e en ao(t), & deux maxima en automne
(223 mm en octobre) et au printemps (150 mm en avril-mai).

La durée densoleillement est importante, magré l'effet de masgue de la
montagne et la formation fréguente de nuages autour du sommet. La durée
mensuelle dinsolation dépasse généralement 200 h de juin a septembre avec un
maximum en juillet. De ce fait, les vipéres n'ont aucune difficulté pour maintenir
leur température interne a un niveau voisin de l'optimum durant la plus grande
partie des journées de la saison active.

Proies potentielles. Compte tenu de ce qui est d§a connu du régime des
viperes européennes (Bea e al., sous presse), nous pouvons établir une liste des
proies potentielles des vipéres.

Micromammiféres, lézards et araignées. Deux micromammiféres au moins
sont assez abondants : Sorex araneus, souvent rencontrés pris dans les pieges a
carabes illégdement disposés sur le terran par les collectionneurs e Apodemus
sylvaticus, dont nous avons observé jusqua 20 individus a I'hectare en une journée
de chasse alavipere.

Podarcis muralis est fréquent dans les péturages, particulierement dans les
zones daffleurements rocheux. Il est toutefois moins représenté sur le terrain
détude quon ne pourrait a priori le penser, e la biomasse des l|ézards des
muralles dans le biotope est a I'évidence trés inférieure a celle des vipéres. Une
araignée est trés abondante de ma a septembre, particulierement sur les flancs
exposés au sud ou elle tisse sa toile a quelques cm du sol, généralement en bordure
de touffes de genévrier. Il sagit de Philaeus chrysops, dont I'abdomen peut
atteindre 1 cm de diameétre chez les plus grosses femelles.

Orthoptéres. Treés abondants dans le milieu, et proies principades de la Vipere
d'Orsini, ils ont fait l'objet dune étude déaillée. Dans le tableau | (et dans toutes
les figures et tableaux ou e€lles sont énumérées), les 11 especes d'Orthoptéres
habituellement observées sur le terrain d'étude, 4 ensféres (especes 7, 9, 10 et 11)
et 7 acridiens, sont classées par ordre de masse moyenne croissante. Oedipoda
germanica, espéce peu courante et assez difficile a capturer ne figure dans aucun
de nos prédevements ; malgré cela, la présence trés réguliere de quelques individus
de cette espéce sur le terrain nous a incité a la faire figurer dans cette liste (dautant
guelle est parfois consommée par | es vipéres).

Les Orthopteres sont totalement absents du milieu de la fin de I'niver a la fin
du moisde mai.

Fin mai-début juin, les premiéres larves émergent massivement. Le 1% juin, la
faune dune parcelle de 100 m® ne comprenait que déeunes larves juste écloses
(masse individudle moyenne 0,028 g). Les éclosions éant en cours, la densité et
encore faible (Tab. I1).

Cest a la fin du mois de juin que l'on rencontre les premiers adultes.
Toutefois, les prélevements effectués, a cette période n'en  comportent aucun.
Environ 16 % deslarves pré evées atteignertt ou dépassent 16 mm de longueur



TABLEAU |

Les principaux Orthoptéres du Mont Serein : taille et masse moyennes, fréquence
relative sur leterrain d'éude aprés |'ensembl e des pré évements.

Les Orthoptéres sont classés par ordre de masse moyenne croissante. Les fréquences relatives sont

exprimées en pourcentage du nombre total d'Orthopteres prélevés (n). Date des prélévements : Fin

juin : 23-25/06/86 (100 % de larves). Fin juillet : 28-20/07/86 ( 1,4 % de larves). Fin ao(t : 21-23/08/85

et 29-31/08/86 (1,0 % de larves). L es moyennes sont suivies, entre parenthéses, du nombre dindividus
Mesurés ou pesés.

Longueur et masse desimagos Fréquencerédative en %
r
ORTHOFTERES "o 17 ) M (&) Fis joi  Fin jull, i aciit
X (m} X ()] n=3545 n=46I n=580

Myrmefeatetiix mackiarns 1 M 12,7 (16 006 91y .0 53.6 421
F 153 (A7 o1l (182)

Chorthippus bigutimlus 2 M & 2y 017 (% 0.4 0.2 1.0
F 22 (3 025 (3)

Srenoborhrus Breatus k] M 1587 4y 0,15 (N f.5* 36 33
F233 (1) 039 (27}

Srauroderies sealaris 4 M 25 (42) 022 (110 54.9 174 24.1
F o6 (37 040 (132)

Stenoborhrus graricus 5 M 20,0 6y 0,18 (9 64" 2.1 53
F260 (9 048  (36)

Oedipada germanica®® [ M 15-2] 027 (L)
F 22-18 046 (L

Plaryelely albopunciata 7 M o221 (13 043 (27} L.l 2.2 59
F2s (n o [46)

ladizsma pedesiris B M 225 (31) 0441 {33} 4.0 5.2 4.7
F27.9 (3] 08 (41)

Anonconotus alpines L] M 230 (29 0.566 (95) 17.1 5.5 12.83
F 20 (29 111 (84)

Fhalidoprera chabrerl I M 232 {31 07 (6} 04 0.3
F266 (71 L% (7

Epirippiger ephippiger Ll M 327 {6y L.38 ) 0,2 0.3

F 344 (M 2.3 (6)

* Leslarves de ces deux especes voisinesn'ont pu ére différenciées.
** Cette espéce, assez rare dans le milieu et absente des prélévements, a toutefois été réguliére-
ment observée. Les longueurs indiquées sont celles données par Chopard (1951).

totale, les plus grandes larves appartenant a la classe 20-24 mm (Fig. 5). Les
éclosions sont pour la plupart terminées et les larves sont trés abondantes (Tab. |
et I1). Leur masse individuelle moyenne etteint 0,07 g.

Fin juillet, la proportion dimagos est trés forte pour la quas-totdité des
especes (Tab. 1), mais deux gros ensiferes, Pholidoptera chabrieri et Ephippiger
ephippiger se trouvent encore souvent aux derniers dades larvairess On  ne
rencontre plus dOrthoptére de longueur inférieure a 12 mm e on commence a
observer quelques E. ephippiger dépassant 32 mm. La proportion dindividus
ateignant ou dépassant 16 mm de longueur totale a considérablement augmenté
(45,8 %) e la biomasse par unité de surface sest élevée malgré une chute nette de
la densité (voir Tab. Il). La masse individuelle moyenne sur le carré de référence
était de 0,51 g le 28 juillet 1986.

A partir de la mi-aot e jusquau début du mois de septembre, on ne
rencontre pratiquement plus que desimagos (Tab. I) et 1a biomasse des Orthop-
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teres et maximae Deux criquets (especes 1 et 4) pullulent localement et leur
densté maximae est de 250 individug10 m?. Celle des autres acridiens séchelon-
nent de moins de 06 & 35 individug10 m? (Luquet, 1978). Les densités des
ensferes varient, daprés nos observaiions entre des valeurs inférieures a 1 indi-
vidw10 m® (espéces 10 et 11) a environ 10 individus10 m? (espéces 7 et 9). Les
imagos des grandes espéces sont plus nombreux quen juillet : 57,5 % des
Orthoptéres dépassent 16 mm de longueur totale. La biomasse atteint son
* maximum en ao(t aors que la densité globde reste stable (environ 10 Orthopte-
red10 m?, voir Tab. Il e Fig. 1). La masse individuelle moyenne des Orthoptéres
est de 0,77 g (prélévements du 29/8/1986).

TABLEAU ||

Evolution de la densité dOrthopteres au cours d'une méme année, dapres des
prél évements exhaustifs effectués sur une méme parcelle de 100 n?, choiseau
hasard.

Une grosse espece, Anonconotus alpinus, présentait fin juin et fin aolt une densité inhabitue lemenl

élevée dansla parcelle de référence. Nous avons compl €té | es prél évements correspondants par ceux

d'autres parcelles, ellesaussi choisies au hasard : deux finjuillet et quatre fin aoGt. L'ensemble (entre
parenthéses) donne des résultats probablement plus conformes a laréalité moyenne.

Diensilé Bimmasse

Date Wl0m'  @lom® = kgha Larves () Reman ues
1™ juin 1956 4.4 125 LR A Eelosions en cours
25 juin 19586 30,3 2,235 100 Premiéres mucs imaginales
28 juillet 1986 o4 ERIE 20 276 % A. ofpinus
{13.3) {3,100) (0.5) 7.3 % A. alpines
29 aoiit [986 a1 7046 0.0 74,7 % A. alpims
(10.%) (4644} (0.9) 123 % A. alpin
A acrobre 1936 0.6 0,330 N1 Drisparition des derniers imagos

Les Orthoptéres disparaissent progressivement a patir de la deuxieme moitié
du mois de septembre jusgua devenir tres rares a la fin du mois doctobre ou
21 individus seulement furent observés sur 3 haen 2 jours de recherche.

LESMETHODES

Les Orthopteres du terain déude ont été échantillonnés en différentes
périodes de leur cycle dactivité entre le début juin (premiéres eclosions) et la fin
octobre (disparition des derniers imagos). L'effort de prospection a été accentué
fin ao(t, période doccurrence maximae des adultes pour la mgorité des especes.
Les prédevements dOrthoptéres ont été effectués vers 12 h GMT e pa beau
temps, cest-a-dire au moment ou ils éaent en pleine activité. Deux méthodes de
prospection ont été utilisées. La premiére consiste a capturer a la main ou au filet
a papillons les Orthoptéres rencontrés sur un parcours standard  couvrant
l'ensemble du terrain détude, en éliminant autant que possible toute séection
(Voaisin, 1980).

La seconde vise a effectuer un préévement tota (au filet ou a la main) de la
faune de carrés de 100 m? choisis au hasard et délimités a l'avance.
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Ces deux méhodes ont été utilisées conjointement pour ['étude de la
composition spécifiqgue du peuplement, e la deuxieme a éé employée seule pour
I'estimation de |a densité des Orthopteres.

Pour les edtimations de biomasse par unité de surface, nous avons utilisé la
masse réelle des Orthoptéres prélevés. Dans les autres cas, la longueur et la masse
des imagos ont é&é estimées a partir des moyennes correspondant, pour chaque
espece, a chagque sexe (Tab. 1). Les larves ont été systématiquement pesées et
mesurées individuelement quand €elles étaient rares dans les échantillons (juillet-
ao(it) ou pesées par classes detaille quand elles étaient plus nombreuses (juin).

La période située entre le début davril et la fin du mois doctobre a été
couverte entre 1971 et 1989 par 34 sdours de courte durée (en moyenne 5 jours),
totalisant 174 journées de présence sur le terrain d'étude.

En tout 419 observations de vipe&res ont été réaisées entre 1971 et 1989, de
nombreux individus ayant, bien sir, été capturés plusieursfais.

Les vipéres sont mesurées de la pointe du museau a I'extrémité de la queue,
puis pesées aprés régurgitation du contenu stomacal et évacuation des feces. Les
cafs sont bien perceptibles par massage sitét leur descente dans I'oviducte : nous
pouvons ains vérifier la date dovulation et déterminer, a partir de cette date, le
statut reproducteur des femelles.

Nous considérons comme adultes les males qui préparent ou qui ont effectué
une mue vernale précoce. Le passage a la maturité sexuele se traduit en effet, chez
les mlles des especes a spermiogénese vernale, par la précocité de la premiere mue
(Saint Girons, 1980b). La longueur totale des males adultes est supérieure ou égale
a 31 cm (3 l'on excepte un petit adulte de 29 cm). Les femelles considérées comme
adultes sont celles dont la longueur totale et au moins égale a celle de la plus
petite femelle sétant révél ée reproductrice (35 cm en mai).

La présence (ou l'absence) de proies dans l'estomac est percue sans aucune
ambiguité a la palpation & a été notée systémaiquement durant plusieurs s&ours
(339 données).

L'étude du régime adimentare repose principdement sur l'andyse de
104 contenus stomacaux et 89 feces recueillis par massage in vivo, sans conséquen-
ces Uultérieures pour les viperes, entre le 24 juin e le 21 septembre. Ces données
furent récoltées en 1977, en 1979 et tous les ans de 1981 a 1988. Nous avons aussi
examiné les feces dun male capturé le 29 avril 1979. Les contenus stomacaux ont
été pesés sitdt régurgités. Les contenus stomacaux et les feces ont éé anadysés sous
loupe binoculaire. L'appartenance taxinomique des proies identifiées a é&é
déterminée jusqu'au niveau spécifique. Il na pas éé tenu compte des débris
indéterminés d'Orthopteres.

Nous avons calculé la fréguence relative de chague espéce consommeée,
exprimée en pourcentage du nombre tota de proies identifiées, ains que son degré
de présence (Lescure, 1971). Le régime alimentaire a aussi été anadysé en termes de
biomasse relative, exprimée pour chague catégorie consommée en pourcentage de
la biomasse estimée de I'ensemble des proies identifiées. Pour cela, les masses des
Orthoptéres adultes ont été estimées en tenant compte de l'espece et du sexe a
partir des données du tableau |. Quand le sexe de l'imago identifié était inconnu,
nous avons assimilé sa masse a la moyenne des masses moyennes obtenues pour
chacun des deux sexes. La masse des rares larves identifiées (toutes au dernier
stade) a été estimée éga e a celles des imagos de leur espece. Les masses de



l'araignée e du lézard consommés (Tab. Ill) ont été estimées a partir des pesées
de deux gros adultes capturés sur le terrain détude, une femelle Philaeus chrysops,
et un méle Podarcis muralis.

Les Orthopteres identifiés ont é&é mesurés de l'apex aux valves anales, quand
ils étaient ingérés de fraiche date e encore entiers (n — 87). La talle des
Orthoptéres non mesurables a é&é edimée a partir des données du tableau |I.
L'amplitude des spectres de proies a été caractérisée par lindice de diversité de
Simpson (1949) et leurs chevauchements ont été mesurés a l'aide de lindice de
similitude de Schoener (1970). Clest toujours l'écart type (ou déviation standard)
qui figure aprés la moyenne. Les moyennes ont éé comparées a laide du test de
Student (t) ou de l'analyse de variance (test F) et les proportions par le test du Chi
carré. Les corrélations ont été éablies par |la méthode des moindres carrés.

Les termes de « prise dimentaire » « prise de nourriture » ou « repas »
correspondent al'ensemble des proies consommeées au cours d'une journée.

CYCLE ANNUEL ET PERIODE D'ALIMENTATION
DES VIPERES (Fig. 1)

ENTREE EN ACTIVITE DESADULTES

Les méles sortent dhivernage vers la mi-avril, sitét le début de la fonte de la
couverture neigeuse. On les rencontre en général isolément, aux heures les plus
chaudes de lajournée, exposés entierement au soleil a proximité immédiate de leur
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Figure 1. — Cycleannuel d'activité des vipéres et deleurs proies.
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abri. Leurs yeux sont aors opalescents : la mue est proche. D'abord assez rares,
ils sortent de plus en plus nombreux jusqua étre tous en activité au début du mois
de mai.

Nous avons observé les premieres femeles en activité aux dentours du
10 mai (8 mai 1986, 10 et 11 mai 1988), alors que nous commencions a noter les
premieres mues des méles. L'émergence des femelles est progressive et se termine
aux environsde lami-mai.

REPRODUCTION

La période des accouplements sétend sur toute la seconde moitié du mois de
mai. Les animaux sont aors souvent observés par couples. Les mées dont la
spermiogénese, vernale chez cette espece (Saint Girons, 1976), est terminée ont
mué pour la plupart : 94,1 % des males capturés dans la deuxieme moitié de mai
(n = 51) ont effectué leur premiére mue. Les maes ne courtisent les femelles
qu'apres avoir mué.

L'ovulation intervient dans les premiers jours de juin et les parturitions entre
le 12 et le 28 septembre, en moyenne le 18 + 4 jours (n = 21). Durant la période
de gestation, les femelles reproductrices représentent 69,3 % (88/127) des femelles
adultes observées. Cette proportion et les résultats des captures-recaptures a long
terme montrent que | e cycle sexuel desfemelles est le plus souvent biennal.

CYCLE DESMUES

Les méales adultes muent trois fois par an. Leur premiére mue est précoce et
prénuptide comme celle des autres viperes européennes a spermiogénese vernale
(Saint Girons, 1980b) ; €le intervient vers la mi-mai (voir plus haut). Leurs autres
mues coincident grosso-modo avec celles des femeles qui, elles, ne muent que
deux fois par an, fin juin-début juillet et fin ao(t-début septembre.

Les femelles non reproductrices semblent effectuer leur derniére mue un peu
plus tardivement que les reproductrices qui, dans tous les cas, muent avant la mise
bas.

Les immatures des deux sexes muent vraisemblablement au moins trois fois
entrelafinjuin et lafin septembre.

ENTREE EN ACTIVITE DESIMMATURES

De la mi-avril a la mi-juin, les adultes représentent 98,3 % des animaux
capturés (116/118). Brutalement, fin juin, nous assistons a l'entrée en activité des
immatures dont I'abondance relative, dans I'ensemble des animaux capturés passe
de 1,7 % (2/118) pour la période du 18 avril au 11 juin a 27,6 % (61/221) pour
celle du 22 juin au 22 septembre, la différence étant trés significative (test du Chi
carré, p < 0,001).

Chez la Vipere dOrsini, I'émergence des premiers immatures (fin juin)
intervient donc plus d'un mois apres celle des derniéres femelles adultes (mi-mai).



La période annuelle dactivité des immatures sétend sur environ 5 et 6 mois
respectivement chez les femelles et les males adultes.

LA PERIODE D'ALIMENTATION

Aucune des viperes capturées entre le 18 avril et le 11 juin ne Ssétait nourrie
récemment (0/118).

Dans la période suivante (22 juin-22 septembre), la proportion de vipéres
présentant des proies dans l'estomac passe, suivant les quinzaines de 20 % a la fin
jun a 852 % au début de septembre, la moyenne générale pour l'ensemble de la
période considérée étant de 55,7 % (123/221).

La période daimentation commence fin juin-début juillet pour toutes les
vipéres, quel que soit leur age ou leur sexe. Elle commence trés peu de temps apres
I'entrée en activité des immatures, environ trois semaines aprés le début de la
gestation et plus de deux mois apres les premiéres sorties de males.

La période daimentation n'est interrompue, pour les femelles gestantes,
guau moment de la parturition. Les vipéres en cours de mue continuent a se
nourrir, 29,9 % dentre dles (n = 67) ont quelque chose dans l'estomac, mais eles
se nourrissent moins souvent que celles qui ont mué récemment, pour lesquelles ce
rapport est de 75 % (n = 96), la différence étant trés significative (p < 0,001).

LE DEBUT DE LA PERIODE DE LATENCE HIVERNALE

La derniere vipére vue en activité éat une femelle subadulte observée le
25 septembre, l'estomac plein. L'entrée en hivernage Seffectue probablement
pendant le mois doctobre mais nous possédons trés peu de données permettant de
préciser cette phase du cycle annudl.

En octobre, le mauvais temps survient assez brusguement et pour plusieurs
jours, a des dates variables suivant les années. Toutes les vipéres disparaissent
alors, mais on peut en revoir éventuellement lors de courtes périodes ensoleillées
ultérieures. Comme chez les autres viperes européennes, les males adultes
disparaissent probablement les derniers.

REGIME ALIMENTAIRE

ESPECES CONSOMMEES (Tab. 111)

Au Ventoux, la Vipere dOrsini se nourrit pour l'essentidl d'Orthoptéres : sur
626 proies identifiées, 624 (99,7 %) appartiennent a ce groupe qui représente
environ 98,6 % de la biomasse ingérée.

La prédation sexerce principalement sur 4 especes qui forment ensemble
87,6 % du nombre total des proiesidentifiées et 79,4 % delabiomasse ingérée:



deux especes volantes, l'espéce 4 (degré de présence de 61,2%) et l'espece 7
(DP = 26,5 %) et deux especes a élytres tres courts, l'espece 8 (DP = 41,5 %) et
I'espéce 9 (DP = 44,2 %).

A ces quatre especes principalement consommées, on peut en aouter 2
autres, tres massives (n° 10 et 11), qui, S €dles n'ont quune importance modérée
dans le régime alimentaire en termes de fréquence relative (8 %), y jouent un role
non négligeable en termes de biomasse (17 %).

TABLEAU M

Composition taxinomique du régime alimentaire de Vipera ursinii au Mont Serein.
A. Régime alimentaire global, d'aprés |'examen de 90 feces et 104 contenus
stomacaux (147 viperes). B. Régime dimentaire pour le seul mois dao(t (a

comparer avec |la disponibilité en ao(t, colonne de droite du tableau |).

n: Nombre de proies identifiées.

Fr % : Fréquence relative en pourcentage du nombre total de proiesidentifiées.
DP: Degré de présence (pour 100 vipéres).

M % : Biomasse relative, en pourcentage de la biomasse total e estimée.

B
in = L3Mm
Froies Code F &y
ORTHOPTERFESR M prnptirted fen nenetday L 0,2 T R
Chnethinpns b by 2 .5 2.4 i1 1.3
Krenaborhrus fireaticr 3 t.3 4,1 07
Stanrocerus sealerts 4 383 ELY 193 220
Yeanohoffius gramemious 3 i9 5.4 1.2 40
Oedipnda germanica fi 0.2 0,7 0l
Picetyelets afboprineioto 7 1.0 26,5 102 4.0
Frgurmeg gedesiiz 5 10.4% 41,5 w05 0.7
Anivacaaes alpines ] 143 44,7 94 24.0
[hafdoptera chbrioy 10 5.8 §5.0 X 10,0
Epbepriver ophizpiger 1T 232 B2 74 d.0
Total Orthoprérs Ly Ha 103
ARANGNEES Pritaeur chrysoes 02 0,7 {1

[FTARDS FPodareis muraliv 0,1 nT i3

Les restes du seul lézard identifié (Podarcis muralis) ont été trouvés dans les
féces dun méle adulte capturé le 29 avril et qui navait pas encore effectué sa mue
prénuptiddle. Ce lézard avait donc trés certainement éé ingéré avant l'entrée en
hivernage. Méme en biomasse relative, les |ézards comptent peu dans le régime
alimentaires 1,3 %. Notons que nous avons, sur le terrain détude, constaté la
consommation de P. muralis par Vipera aspis (juvénile) e par Corondla austriaca,
deux especes rares dans les péurages (7 V. aspis et 8 C. audtriaca observés entre
1971 et 1989).

La seule araignée identifiée parmi les proies consommées appartient a
I'espéce Philaeus chrysops.
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Les micromammiféres ne prennent, au Ventoux, aucune part au régime
alimentaire de l'espece, magré leur présence réguliere sur le terrain. Les proies
autres que les Orthopteres ne jouent quun réle anecdotique dans le régime
alimentaire éudié ici. Nous négligerons donc la consommation daraignées et de
|ézards dans la suite de ce travail.

VARIATIONS DU REGIME ALIMENTAIRE AU COURS DE LA PERIODE
D'ALIMENTATION

Au Début de la saison dalimentation (juin-juillet), deux espéces (n° 4 e 8)
sont principalement consommées par, respectivement, 792 % et 458 % des
viperes. Ces deux especes représentent dors a elles seules 88,7 % de l'ensemble des
proies et 80,1 % de |a biomasse consommée (Fig. 2).

Durant la période suivante (juillet-aolt), une troisieme espece (exp. 9)
commence a jouer, dans le régime alimentaire, un réle important au coté des deux
especes précédemment citées. Ces 3 especes représentent ensemble 87,3 % du
régime en fréquence rel ative et 85,6 % en biomasse rel ative.

e DEBUT DE LA PERMNCE DCALINMENTATEN
(AN JAEN . DEBUT JALLETI Nz 88

— FIN DE LA PERSODE DFALIMNENTATION
(AN ADUT.. SEPFTEMBRE) M= 3860

BIOMASEE  RELATIVE (%)

ORTHOPTERES : ESPECES INGEREES

Figure 2. — Biomasse relative consommeée (en pourcentage de la masse totale ingérée)
en début et fin de période d'alimentation.
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En aolt-septembre, l'essentiel de la biomasse ingérée (87,9 %) est formé des
5 egpeces les plus massives, pami lesquelles l'espeéce 9 occupe une place prépon-
dérante (35 % de la biomasse). L'espece 4, plus petite, bien quencore largement
consommée par 51,1 % des vipéres ne représente plus, en biomasse, que 9,9 % du
régime (Fig. 2). La prédation sexerce donc, au fil de la saison, sur un nombre
croissant despeces. Cette augmentation graduelle de I'amplitude du spectre
taxinomique des proies consommées par la Vipére dOrsini et mesurée par
Iindice de diversité de Simpson (1949) qui passe de 1,99 en juin-juillet a 2,69 en
juillet-aolt e a 5,28 en aolt-septembre. D'autre part, la taille moyenne des proies
consommeées augmente de facon significative entre le début et la fin de la période
daimentation (p < 0,01), en méme temps que la taille moyenne des proies
disponibles.

COMPARAISON DES REGIMES  ALIMENTAIRES DES PETITES ET
GRANDESVIPERES

Aspect taxinomique

Nous différencierons les petites viperes (P.V.) dont la longueur totale et au
plus égale a 30 cm et les grandes viperes (G.V.) dont la talle et au moins égae a
40 cm.

Les amplitudes des régimes alimentaires de ces 2 catégories sont trés proches
— on a : ISy = 405 et I1Sgy) - 399 — et les spectres se chevauchent trés
largement (Cjk = 0,83).

En revanche le test du Chi caré fait apparaitre une différence significative
(p < 0,05) entre les spectres alimentaires des petites et des grandes viperes. En
effet les plus grandes proies peuvent atteindre une taille qui dépasse les possibilités
dingestion des plus petites viperes et sont donc sousreprésentées (ou non
représentées) dans leur régime. Cest le cas, notamment, des femelles de |'espéce 8
et des deux sexes de l'espéce 11 (voir Tab. 1). Des comportements particuliers de
certains Orthopteres peuvent expliquer dautres différences. L'espece 7 par exem-
ple se rencontre fréquemment sous les pierres mobiles ol se réfugient non
rarement |es petites, maisjamais |es grandes vipéres.

Tailles des Orthoptéres consommeés

Toutes périodes confondues, il n'y a pas de différence significative entre les
spectres de consommation par classes de taille des petites et des grandes vipéres
(test du Chi caré p > 0,05). En outre, que l'on considere ces deux catégories
(test t) ou l'ensemble des viperes rangées en quatre classes de taille (test F), on
n'observe aucune différence significative pour ce qui est de la longueur moyenne
des Orthoptéres ingérés.

En conséquence, il nexiste pas de corrélation significative entre la taille des
vipéres et la talle des Orthoptéres consommés (Fig. 3). Quelle que soit la longueur
des viperes, la limite inférieure de taille des proies ingérées se situe entre 16 et
17 mm.
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Figure 3. — Relation entre la taille des Orthoptéeres ingérés et la longueur des vipéres (Période du
24 juin au 21 septembre). || n'est tenu compteici que des Orthopteres mesurables trouvés dans les
contenus stomacaux.

Si nous comparons les dructures par classes de talle des Orthoptéres
consommés par les petites e par les grandes vipéres au début et a la fin de la
période daimentation (Fig. 4), nous constatons que le recouvrement des spectres,
presque totad en début de la période daimentation (Cjk = 0,90), est encore
important en fin de péiode daimentation (Cik = 084). Pourtant, la taille
moyenne des proies consommées est plus éevée en fin quen début de période
dalimentation et les plus grands Orthopteres ne sont alors consommés que par les
grandes vipéres.

COMPARAISON ENTRE LE REGIME DES WVIPERES ET L'ABONDANCE
DE LEURSPROIESDANS LE MILIEU

Aspect taxinomique

Au mois daolt, ol tous les Orthopteres du terrain détude atteignent leur
densité maximae, la consommation est globalement fonction de la disponibilité
(Tab. | et Ill). Cependant le chevauchement entre le spectre taxinomique des
Orthoptéres échantillonnés et cdui des Orthoptéres ingérés par les viperes est
relativement faible (Cjk — 0,51), méme s nous ne tenons pas compte de l'espéce
non consommeée qui n'atteint pas lataille minimal e acceptée.

Les différences entre nos préléevements et ceux des viperes peuvent tenir a
deux causes. L'une est la non-représentativité de nos échantillons : il est certain,
par exemple, que les especes 10 e 11 qui fréquentent essentiellement les profon-
deurs des touffes de genévriers, sont sous-représentées dans nos préévements au
filet. L'autre est le choix éventud des viperes. Cest bien évidemment le cas pour
laplus petite espece, Myrme eotettix maculatus, qui n'est pas consommée en dépit
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Figure 4. — Comparaison des spectres par classes de taille des Orthoptéres consommeés par les petites
et par lesgrandes vipéres, en juin-juillet et en aolt-septembre. GV : grandes viperes, LT (cm) > 40.
PV : petitesvipéeres, LT (cm) < 30.
Il na pas éé tenu compteici que des proiesidentifiées dans les estomacs. Quand les Orthoptéres
n'étaient pas mesurables (52,9 % des cas) leur taille a été estimée. Les nombres, en absci sses,
correspondent aux intervalles des classes de taille retenues.

de sa grande abondance sur le terrain. Il est difficile de dire, en revanche, s
I'espéce 8 est sousreprésentée dans nos échantillons ou s ele fait I'objet dune
préférence de la part des viperes. Notons que nos observations des animaux en
captivité montrent que les vipaes ont plutdt tendance a saisir le premier
Orthoptére aleur portée, si sataille sinscrit dans |l es limites acceptables.

Analyse des structures par taille (Fig. 5)

Quand on compare la sructure par classes de taille des Orthoptéeres
échantillonnés sur le terrain a celle des Orthopteres consommés par les vipéres, on
constate que la longueur totale des Orthopteres consommés est toujours au moins
égale a 16 mm, la masse individuele moyenne des insectes de la plus petite classe
de taille consommée (16-20 mm) éant de 0,15 g.
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En début de péiode daimentation (fin juin), il exise une discordance
flagrante entre la structure par tailles des larves disponibles sur le terrain et celle
des larves ingérées (Cik = 0,16), les larves appartenant aux classes de taille non
consommées (8 especes) représentant 83,7 % des larves disponibles.
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Figure 5. — Comparai son des spectres par classes de taille (longueur totale) des Orthoptéres
échantillonnés sur | e terrain d'éude et de ceux consommeés par |es viperes.
Orthoptéresprélevés: ilsont &é mesurésenjuin; enjuillet, leur taille a éé estimée. Orthoptéres
consommeés : leur taille a été estimée quand ils n'éaient pas mesurables (69,2 % des cas).

Un mois plus tard (fin juillet), la plupart des Orthoptéres sont adultes. Ceux
de longueur inférieure a 16 mm, qui ne sont pas consommés, ne représentent plus
que 54,2 % de la disponibilité. lls appartiennent, pour 98,8 % dentre eux a la plus
petite espece (espéce 1). Le spectre par classes de talle des Orthoptéres disponibles
se rapproche quelque peu de celui des Orthoptéres consommés (Cjk = 0,42). Les
Orthoptéres les plus grands restent cependant mieux représentés dans les estomacs
que dans nos échantillonnages.

FREQU ENCE DES REPAS, RATIONS ALIMENTAIRES
Les prises de nourriture sont fréquentes et les contenus stomacaux sont petits,

auss hien en valeur absolue quen pourcentage de la masse corporelle des viperes
(Tab. V).
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On note une évolution de la fréquence des repas au fil de la période
dalimentation. Toutes catégories confondues, les viperes se nourrissent plus
souvent en aolt e au début de septembre (9/08-6/09) quen juin-juillet (22/06-
29/07), périodes ou la proportion de viperes présentant un contenu stomacal est
respectivement de 628 % (n = 148) e de 462 % (n = 52), la différence étant
significative (p < 0,05). A la fin de septembre (17-22/09), la proportion dindivi-
dus ayant des proies dans l'estomac diminue rapidement (286 %, n - 21), la
différence par rapport ala période précédente éant trés significative (p < 0,001).

TABLEAU IV

Fréquence des prises alimentaires e masse des contenus stomacaux entrele 24 juin
et le 6 septembre.

n : Nombre de contenus somacaux examinés.
A % : Pourcentage d'estomacs contenant | es restes d'au moinsune proie.
B % : Pourcentage d'estomacs contenant au moins une proie fraichement ingérée.

n A% R% Magse des conlanis slomacaug h.,:unh_rg_--d;_- Tl:l'i::u:ll.‘:-
par estomac
Masse relative
Musse absolue, en g en %% du poids
de la vipére
K o M Mx E 4 i A oag MaMioa

Immatures 56 78,6393 0,75+0.43 0,20-200 7,2 +4,935 20+0,9 14 24
M adultes 50 72,0400 1,10+0,77 0,13-3,35 4,0 £2,628 30£20 19 21
F reproductrices 65 385200 110+1,05 0,28-440 30*+2416 29+14 15 12

Fnonreproductrices 29 41,420,7 150+0,83 0,47-3,35 3,7 +2,312 23+13 1-4 10

* Dans ce cas, la masse relative moyenne du contenu stomacal est exprimée en pourcentage de la
masse corporelle théorique de la femelle reproductrice apres la parturition, c'est-a-dire en moyenne
66,4 % de la masse de la femelle gestanlc.

Il existe auss des différences selon les catégories de vipéres : pour |'ensemble
de la période daimentation, la proportion destomacs contenant des restes de
proie(s) et plus importante chez les immatures e les méles que chez les femdles
adultes, quelles soient ou non reproductrices, la différence étant tres significative
(p < 0,001, Tab. IV). La proportion des estomacs contenant des proies fraiche-
ment ingérées atteint 40 % chez les immatures et les males adultes contre 20 %
environ chez les femeles, ce qui correspond approximativement a un « repas »
(composé de une ou plusieurs proies) tous les deux jours en moyenne pour les
premiers, tous les quatre jours pour les secondes.

La masse reaive du contenu stomacal est significativement plus éevée chez
les immatures que chez les adultes (p < 0,01). En revanche, il n'existe pas de
différence significative de ce point de vue entre les mées et les femeles adultes,
gu'elles soient reproductrices ou non.

On ne note, dautre part, aucune évolution significative, quelle que soit la
catégorie de vipéres considérée, de la masse relative du contenu stomacal au cours
de la période d'alimentation.

Le nombre de proies identifiées par estomac varie beaucoup dun individu a
l'autre : de 1 a4 chez lesimmatures, de 1 a5 chez lesfemelles adulteset de 1 a9
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chez les méles adultes. En moyenne, le nombre de proies identifiées par estomac
est plus faible chez les immatures que chez les méles adultes ou les femelles
reproductrices, les différences éant significatives (p < 0,05). Les femelles adultes
non reproductrices se situent, de ce point de vue, en position intermédiaire e ne
différent significativement d'aucune autre catégorie (Tab. V).

DISCUSSION

Au Ventoux, le milieu est fondamentalement une pelouse a genévriers de
I'étage montagnard, comme cest le cas pour la presque totalité des populations de
la sous-espece éudiéeici (Vipera ursinii ursinii).

Les pelouses du Mont Serein, instalées sur un sol particulierement riche en
terre fine sont, pour plus de 60 % de la surface, mésophiles, de recouvrement tota
et trées riches en graminées. Ces caractéristiques favorisent les tres fortes densités
d'Orthoptéres et tous les résultats de cette éude ne peuvent donc ére éendus a
I'ensemble des populations de la sous-espece, qui occupent souvent des pelouses
xérophiles plus ou moins dégradées.

En revanche, les cycles dabondance et de croissance des Orthopteres décrits
au Mont Serein sont probablement caractéristiques de I'étage montagnard des
reliefs de la région méditeranéenne et restent valables pour les autres popula
tions.

REGIME ALIMENTAIRE

Le régime alimentaire de V. u. ursinii apparait, au Mont Serein, composé
principalement dOrthoptéres, les autres proies (Iézards et araignées) ny jouant
qu'un réle trés secondaire.

Il est curieux de constater que les petits mammiféres ne figurent pas au régime
alimentaire des viperes malgré leur présence réguliere sur le terrain, alors que les
jeunes micromammiféres sont asément acceptés en captivité (Kopstein, 1914;
Kramer, 1961 ; Saint Girons, 1980a et obs. pers.). La faible représentation de P.
muralis dans le régime est tout aussi étonnante. Certes, cette espece ne séloigne
guere des affleurements rocheux e sa biomasse dans les paturages est a l'évidence
tres inférieure a celle de la Vipere d'Orsini, mais sa disponibilité est toutefois tres
supérieure a sa représentation dansle régime.

Les araignées, trés fablement représentées dans le régime dimentaire de la
sous-espéce  au  Mont  Serein  peuvent, dans dautres populations, ére plus
régulierement consommées : sur 64 proies identifiées dans les excréments dindi-
vidus adultes capturés en aolt dans la montagne de Cheiron (Alpes-Maritimes,
France), nous avons compté 2 araignées (Lycosa narbonensis) pour 62 Orthopte-
res, soit 3,13 %. La consommation daraignées a auss €té notée en ltalie par
Lanza (1958) et Agrimi et Luiselli (sous presse), qui signalent pour les Opilions des
fréquences relatives de 3,2 % chez les grandes viperes (LT > 28 cm) et de 143 %
chez lesjeunes (LT < 28 cm).

Cette spécidisation du régime alimentaire, dans un milieu particuliérement
riche en Orthoptéres et en accord avec la théorie de Y optimal foraging qui prévoit
que lorsque les proies abondent, les prédateurs ont tendance aréduire ladiversité
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de leur régime : ils se spécidisent aors dans la consommation des proies
particuliérement communes ou « rentables » (Schoener, 1971).

En ce qui concerne la prépondérance des Orthopteres dans le régime de V. u.
ursinii, nos résultats confirment les observations faites au Mont Serein par Dreux
et Saint Girons (1951) qui navaient identifié que des Orthoptéres dans les feces de
4 viperes capturées en ao(t. Veth (cité par Kramer, 1961) avait obtenu le méme
résultat a partir de l'analyse des contenus stomacaux de « plus de 100 » vipéres
d'Orsini d'origine yougoslave. ¢

Mais le régime aimentaire de la sous-espece peut ére parfois beaucoup plus
diversifié. Une étude menée dans les Abruzzes (Agrimi et Luisdli, sous presse) a
mis en évidence un régime ol les Vertébrés tétrapodes (micromammiferes, |ézards
et oiseaux) représentent en biomasse plus de 54 % du régime des grands individus,
le reste éant représenté par des Arthropodes (essentidlement des Orthoptéres,
mais auss des Coléoptéres et des araignées). Chez les plus jeunes, par contre, on
retrouve en ltdie un régime dimentare beaucoup plus spécialisd, fondamentale-
ment formé d'Arthropodes (surtout des Orthoptéeres) et derares jeunes |ézards.

Quelques auteurs ont éudié le régime aimentare dautres Sous-especes.
Kramer (1961) estime que le régime de V. u. rakosienss, sous-espece des plaines
danubiennes, est principaement constitué dOrthoptéres et de lézards, la consom-
mation de petits mammiféres n'étant qu'occasionnelle.

Pour V. u. renardi, des steppes du sud de PU.RSS, tous les auteurs signalent
esentidlement des Orthopteres e des Vertéorés tétrapodes  (principalement
|ézards, micromammiféres et oiseaux), en proportions variables selon les dispo-
nibilités.

Cest ainsi que pour Nikolsky (1916), la Vipere des steppes se nourrit
principdement de micromammiféres, seuls les petits individus mangeant des
Orthoptéres et des lézards, tandis que pour Terentiev et Tchernov (1949) elle
consomme surtout des Orthoptéres, plus rarement des Iézards e des petits
mammiféres. Deux éudes locadles plus déaillées ne sont pas moins contradictoi-
res. D'apres Krassawzeff (1943), le régime de V. u. renardi, dans les steppes du
Caucase septentrional est trés éclectique : l'essentied de la biomasse consommée est
formé de petits mammiféres, Microtinae et Cricetinae (84,6 %) et de petits |ézards,
Lacerta agilis et Eremias arguia (10,5 %). Les Orthopteres représentent 68,6 % du
nombre des proies ingérées, mas seulement 2 % de leur biomasse. Cet auteur
signale aussi la consommation occasionnelle de jeunes oiseaux, damphibiens
(Pelobates fuscus) et de Coléopteres (Blaps sp.). En revanche, dans le Kazakstan,
le régime dimentare de la Vipé&re des <eppes et composé pour 98 %
d'Orthopteres  (surtout Calliptamus barbams) e pour 2 % du lézard Eremias
arguta (Makeyev, 1964). Dans un travail en russe dont nous ne connaissons que
le résumé, Fomina (1965) rapporte que V. u. renardi se nourrit principalement de
petits lézards du genre Eremias & a un moindre degré, dOrthoptéres et de
micrommamiferes. Enfin les viperes adultes de I'lle d'Orlov (sud de I'Ukraine) se
nourrissent presque exclusivement de poussins de Laridae, Anatidae e Limicoles
en mai-juin (période de nidification) pour revenir, le reste de l'année a un régime
plus conforme, formé dOrthopéres, de petits mammiferes {Microtus arvalis) et de
|ézards (L. agilis) (Kotenko, 1989).

Chez V. ursinii, la prépondérance des Orthoptéres en termes de fréquence
relative parait un phénomene constant. Par contre, l'essentiel de la biomasse
ingérée peut ére fournie, en fonction de la disponibilité des proies et de la taille
des vipéres, soit par les Orthoptéres, soit par les mammiféres, ou méme peut-étre
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par les lézards. Il est cependant probable, par exemple, que les nouveau-nés de
toutes les sous-especes se nourrissent exclusivement ou presque dOrthoptéres,
tandis que les adultes du plus grand taxon (V. u. renardi) atteignent une talle
suffisante pour ingérer des micromammiferes adultes de différentes especes. Les
femelles reproductrices représentent un cas particulier puisque la réduction de
I'espace disponible dans la cavité générale ne leur permet plus dingérer de grandes
proies. Quele que soit la sous-espece considérée, leur régime pendant les deux
derniers tiers de la gedation est probablement formé principalement dOrthop-
teres.

Le régime des autres viperes dEurope, € paticulierement de V. berus, V.
aspis, V. seoanel et V. lataste, a fait I'objet de nombreuses éudes (voir Bea e ai,
sous presse pour labibliographie).

Le spectre des proies potentidles comprend toutes les classes de Vertébrés
térapodes, mais, dune fagon générale, ces viperes se nourrissent principaement
de micromammiféeres, les lézards jouant un role important chez les jeunes
individus, alors que les adultes, a I'exception de ceux de la trés petite espece V.
monticola (Saint Girons, 1973), n'en consomment que peu ou pas. Il existe parfois,
au sein dun méme taxon, des différences importantes suivant les populations e,
par exemple, les grenouilles rousses, non consommées par V. berus en Angleterre
(Prestt, 1971), représentent suivant les localités, de 259 % a 455 % du nombre
des proies en Pologne (Pielowski, 1962; Pomianowska-Pilipiuk, 1974). De tres
rares observations dArthropodes concernent trés probablement des proies de
proies, a l'exception des scolopendres qui semblent assez régulierement consom-
més par V. latastei (Bea et Brana, 1988) et par V. ammodytes (Beshkov, 1977).

Le régime aimentaire des Crotdinae des régions tempérées parait du méme
type que celui de la majorité des viperes dEurope (Klauber, 1956 ; Gloyd et
Conant, 1990), a ceci pres que l'ophiophagie est moins rare (Fitch, 1960), qu'une
espece aguatique et largement piscivore (Kofron, 1978), ou batrachophage
(Clark, 1949), e que certains Invertébrés, insectes ou myriapodes, peuvent faire
I'objet dune consommation saisonniere chez les jeunes et les adultes de certains
crotales, notamment du genre Agkistrodon (Fitch, 1960). A notre connaissance,
aucun Crotalinae des régions tempérées ne se nourrit normalement dOrthoptéeres,
méme lestrés jeunesindividus.

CYCLESALIMENTAIRESET CYCLESD'ACTIVITE

Les cycles aimentaires ont éé étudiés chez plusieurs especes de viperes
européennes, notamment V. berus, V. aspis, V. ammodytes et V. seoanel (voir Bea
et al., sous presse).

Les femelles et les immatures commencent dans tous les cas a se nourrir apres
la sortie dhivernage, dés que les possibilités de thermorégulation permettent la
digestion, alors que les males ne prennent leur premier repas quapres la fin des
accouplements. La période daimentation se poursuit pendant tout I'été pour se
terming au début de l'automne, a une date qui varie en fonction des conditions
climatiques et souvent auss dun individu a l'autre. Toutefois les adultes jelnent
plus ou moins pendant les jours ou les semaines qui précédent la mue et les
femelles reproductrices ne se nourrissent généralement plus pendant les deux
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derniers tiers de la gestation. Ce schéma global est apparemment valable pour
I'ensemble des Viperidae des régions tempérées, et méme pour tous les serpents
vivipares de ces mémes régions.

Comme nous l'avons vu, la Vipére dOrsini sen écarte en ce que ni la mue des
adultes, ni la gestation, ne correspondent a des périodes déeune. D'autre part, la
période daimentation des immatures est trés courte puisguen pratique, les
Orthoptéres de talle adéguate, seule proies possibles des nouveau-nés, n'appa-
raissent qua la fin de juin. A notre connaissance, il sagit du seul cas connu chez
les serpents ou la période annuelle de latence des immatures est beaucoup plus
longue que celle des adultes. Chez les autres viperes européennes notamment, les
jeunes entrent en activité a peu prés en méme temps que les femelles : quelques
jours apres chez Vipera berus (Viitanen, 1967, Prestt, 1971), quelques jours avant
chez Vipera aspis (Duguy, 1958).

Dans la plupart des cas chez V. ursinii, y compris chez V. u. ursinii en ltaie
(Agrimi et Luisdli, sous presse), les adultes des deux sexes ingérent des Vertébrés
térapodes au printemps, avant que les Orthopteres n'apparaissent, et fournissent
alors l'essentid ou au moins un large complément de leur aimentation. La Vipéere
dOrsini du Mont Ventoux représente, de ce point de vue, un cas un peu
particulier, puisque méme les adultes se nourrissent exclusivement dOrthoptéres
et ne commencent donc a salimenter qu'a partir de lafin du moisdejuin.

Comme nous l'avons vu, la période dactivité des adultes est beaucoup plus
longue que leur période daimentation. Ce nest, en revanche, pas le cas chez les
jeunes dont les périodes dactivité e dalimentation se confondent. Ce phénomene
est paticulierement net chez la Vipere dOrsini ol les Orthoptéres fournissent,
quelles que soient les localités, la plus grande part du régime des immatures qui
némergent que tres tardivement au printemps lorsque ces proies deviennent
disponibles.

Le cycle daimentation (et le cycle dactivité pour les immatures) de la Vipere
d'Orsini au Mont Ventoux incite a penser que les lézards et les petits mammiféres
ne font rédlement pas partie de son régime. Tout se passe comme s le cycle
aimentaire de V. ursinii au Mont Ventoux éait trés exactement calqué sur le cycle
biologique des seuls Orthoptéres. On connait dautres exemples de ce type chez les
serpents @ cest aind que pour des populations insulaires de I|'Elapidee audralien
Notechis ater, la période daimentation des adultes se limite a la péiode de
reproduction des oiseaux marins dont les poussins forment I'essentid du régime de
ce serpent (Worrel, 1963). Mais les populaions continentaes de cette espéce, qui
disposent de nombreux types de proies, ont des cycles alimentaires tout a fait
différents et conformes au schéma classique décrit plus haut. Ce n'est pas le cas de
la Vipere dOrsini au Ventoux qui, €ele, dispose déventuelles proies de rempla-
cement (petits |ézards et micromammiféeres) qu'elle n'utilise pas dans la nature.

TAILLE DESPROIES

L'anatomie des Viperidee ne leur pemet pas de saisir de trés peits
Arthropodes. On pourrait toutefois sattendre a ce que la taille minimale des
Orthoptéres ingérés soit plus faible pour les nouveau-nés que pour les grandes
viperes. Or il nen est rien, e cette taille minimae se stue toujours aux environs
de 16-17 mm, au point que le plus petit Orthoptéere, Myr me eotettix maculatus,
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dont la talle est le plus souvent inférieure @ ce minimum, n'est normalement pas
ingéré en dépit de sa grande abondance sur le terrain (Tab. | et Ill). La seule
exception concerne une trés grande femelle de 18 mm.

Bien entendu, comme chez les autres serpents, les grands adultes consom-
ment de grosses proies qui dépassent largement les possibilités dingestion des
petits individus. Ces occasions sont toutefois assez rares pour que la talle
moyenne des insectes ingérés par les « petites » viperes (18-30 cm) ne differe pas de
fagon significative de celle des proies consommées par les « grandes » viperes
(40-48 cm).

Chez les autres vipéres européennes, les adultes se nourrissent assez frégquem-
ment de mammiféres nouveau-nés qui, avec les petits |ézards, représentent la base
de l'dimentation des trés jeunes individus (Prestt, 1971 ; Pomianowska Pilipiuk,
1974 ; Saint Girons, 1980a). La talle minimae des proies ne varie donc pas non
plus en fonction de la taille des viperes. Toutefois, la taille moyenne des proies
ingérées par les plus petites est, de toute évidence tres différente de celle des proies
consommées par les adultes, car l'essentiel de l'dimentation de ces derniers est
constitué de micromammiféres adultes dont la masse corporelle est plusieurs fois
supérieure a celle des vipéreaux ala naissance.

Il ressort de diverses études (voir notamment Beavers, 1976; Shine, 1977 ;
Mushinsky et Vodopich, 1982 ; Greene, 1984) que, dune maniere assez générale
parmi les Colubroidea, la taille minimale des proies et la méme chez les jeunes et
les adultes (comme chez V. ursinii) bien que la taille moyenne des proies ingérées
augmente régulierement avec celle du serpent (ce qui n'est pas le cas de V. ursnii
au Ventoux). Il peut toutefois exister une corrdaion beaucoup plus stricte entre
la talle du serpent et celle de ses proies : cest ce quont observé Plummer et Goy
(1984) chez la Couleuvre piscivore Nerodia rhombifera. En présence de trés
nombreuses proies, les grands individus cessent dingérer les poissons de fable
tallerelaive.

FREQUENCE ET IMPORTANCE DES PRISES ALIMENTAIRES

Dans leur ensemble, les Viperidee sont fondamentdement adaptés a linges-
tion de proies volumineuses. Les besoins énergétiques des serpents éant peu
élevés, un peit nombre de proies suffit a les couvrir et, de ce fait, le nombre annue
de repas est faiblee Chez de nombreuses vipéres européennes se nourrissant de
Vertébrés, il existe générdement de 2 a 5 périodes daimentation composées
chacune d'un petit nombre de repas, parfois dun seul s la proie est grosse. Une
Vipere aspic male de 100 g pourra, par exemple, subvenir a ses besoins dentretien
en ingérant 6 rongeurs de 20 g par an (Saint Girons, 1979).

Ce schéma nest évidemment pas applicable aux serpents insectivores et
particuliecrement a la Vipere dOrsini, tout au moins pour les nombreuses
populations qui se nourrissent pendant I'été presque exclusivement de proies de
petite talle relative. Au Ventoux, daprés la proportion des estomacs contenant
des proies fraichement ingérées (Tab. V), les prises dimentares sont trés
fréguentes. Les contenus stomacaux, trés petits ne représentent, chez les adultes,
que de 0,9 a 10,2 % de la masse corporelle de l'animal, alors que chez dautres
vipéres ils atteignent jusqua 75,4 % de cette masse (Naulleau, 1966), les petits
repas étant tres rares puisque, chez les adultes, les micromammiféres nouveau-nés
sont aval és par portées entieres.
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Chez de nombreux serpents vivipares qui font le plus souvent de gros repas,
les femelles reproductrices cessent de saimenter durant la gestation, le volume
disponible dans la cavité générale ne leur permettant pas l'ingestion de leurs proies
habituelles (voir Seigel et al., 1987 ; Shine, 1980 ; Bea et al, sous presx). Cela ne
se vérifie pas chez V. ursnii qui dispose de nombreuses proies de faible volume
relatif. Les femelles reproductrices continuent a faire de petits repas dOrthopte-
res, méme durant les deux dernierstiers de la gestation.

RESUME

Au Mont Ventoux, le régime de la Vipere dOrsini est, pour plus de 99 %
constitué  d'Orthoptéres, insectes trés abondants dans le miliey, tandis que les
Vertébrés tétrapodes, également présents ne sont pratiqguement pas CONSOMMES.
La sélection des proies ne dépend que de leur talle : les Orthoptéres ne sont
consommés qua partir de 16-17 mm de longueur totale. Cette taille minimde est
laméme quel que soit I'age des vipéres.

La période daimentation, trées courte, sétend de la finjuin a la fin-
septembre pour toutes les viperes, quel que soit leur &ge ou leur état sexud. Les
immatures n'entrent en activité quau début de la période daimentation : leur
période annuelle dactivité sétend sur environ 3,5 mois, contre environ 5 & 6 mois
respectivement chez les femelles et les males adultes.

Les prises alimentaires sont fréquentes e les contenus stomacaux petits. Les
femelles gestantes se nourrissent pendant |a gestation.

SUMMARY

The diet of Vipera ursinii was studied on the Mont Ventoux (Vaucluse
France) by examination of the contents of the stomach and/or the intestine
obtained by massage. This species feeds principaly on Orthoptera which repre-
sent 99 % of the number of prey identified, and over 98 % of the biomass
ingested. These insects are very abundant in the habitat studied : in August there
are 4 kgha, locally even more. The remainder of the diet is made up of small
lizards (Podarcis muralis) and spiders (Philaeus chrysops). Smal mammals are
abundant on the sites studied ; they are readily eaten in captivity, but curioudy,
not by free-living vipers.

The smdlest Orthoptera eaten are 16-17 mm in totd length, regardless of the
size of the snake. Above this minimum sze, al Orthoptera are eaten, apparently
unsdectively. Among species only one is generdly not eaten, and this is the
smallest, which only rarely exceeds 16 mm in length. The very largest Orthoptera
are eaten by only the largest vipers. Such opportunities are rare, and the mean
length of the prey eaten by the smdlest vipers (Tota Length < 30 cm) is not
significantly différent from the value for the largest individuads (T.L. > 40 cm).
The ranges of prey-sizes consumed by the smdl and large vipers overlap
considerably.

Adult maies émerge from their winter quarters around mid-April, as soon as
the snow melts ; the females corne out in the first half of May.
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It is surprisng that potential prey which are available, and which are eaten
in other circumstances such as smal lizasds and small maramals, ae not
consumed on the Mont Ventoux in May/June as they are in other populations of
this species.

The vipers of both sexes, whatever their size, do not feed until the second half
of June when the largest Orthoptera reach the minimal size required by the vipers.
The last meals are made a the end of September. The very short period of feeding
istherefore three and a half months for ail catégories of the population.

The immatures become active very late in the year, which is exceptiona
among vipers. They émerge at the time when feeding begins, in the second half of
June, more than two months after the first adult maies, and six weeks after the first
females.

Meds are fréquent : the vipers feed on average every 2-4 days according to
their &ge and reproductive status. The stomach contents are small, and represent
only 3 to 7.2 % of the live weight of the vipers according to their &ge and
reproductive status. Breeding females continue feeding during the last two thirds
of gestation ; during the moults, feeding continues, but at a d ower rate.
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