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Résumé
La connaissance du régime alimentaire 
des chiroptères et de son impact sur 
leurs populations est un enjeu majeur 
pour mettre en place des stratégies 
de conservation adaptées à ce taxon 
encore mal connu et fortement menacé. 
Dans ce contexte, nous avons finement 
caractérisé le régime alimentaire 
du Grand Rhinolophe dans l’Ouest 
de la France au cours de la saison 
de maternité grâce à une approche 
moléculaire de metabarcoding basé 
sur l’ADN environnemental (i.e. guano). 
Nous avons identifié une très grande 
diversité de proies ingérées (17 ordres, 
519 espèces) incluant des ravageurs 
et des vecteurs de maladies, et une 
composition du régime alimentaire en 
deux entités : une dizaine de taxons très 
fréquents (« plat principal ») et une large 
majorité de taxons très peu occurrents 
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rhinolophe (Rhinolophus ferrumequinum) 
est une espèce de chauve-souris 
insectivore dont le régime alimentaire 
et le comportement de recherche de 
nourriture ont surtout été explorés à l’aide 
des méthodes traditionnelles (analyses 
microscopiques), en particulier en Europe 
où il a connu de graves déclins au cours 
du siècle dernier en raison de fortes 
pressions anthropiques (Mathews et al. 
2018 ; Pir 2009). Bien que généraliste, 
cette espèce est capable de sélectivité, 
notamment envers les lépidoptères 
lorsque ceux-ci sont abondants en été 
(Jones 1990). Une étude expérimentale 
dans des conditions contrôlées a montré 
que le Grand rhinolophe peut discriminer 
et sélectionner des proies en fonction de 
leur taille et de leur abondance relative 
dans l’environnement (KoselJ et al. 2011 ; 
Barataud, 2015). Ces études suggèrent 
ainsi que le Grand rhinolophe pourrait 
avoir une stratégie de recherche de 
nourriture plastique pour maximiser 

Au menu du Grand rhinolophe... 
O.TOURNAYRE, M. LEUCHTMANN, M. GALAN, M. TRILLAT, S. PIRY, 

D. PINAUD, O. FILIPPI-CODACCIONI, D. PONTIER & N. CHARBONNEL

(« accompagnements »). Nous avons 
également montré que les variations 
spatiales et temporelles de la diversité 
et de la composition des proies ingérées 
illustrent l’influence de la phénologie 
des proies, de la demande énergétique 
des femelles et du paysage. Des études 
complémentaires incluant l’abondance 
et la composition nutritionnelle des 
proies disponibles dans le milieu sont 
désormais requises pour évaluer le degré 
de sélectivité du Grand Rhinolophe dans 
ses stratégies de chasse et confirmer le 
lien avec les contraintes énergétiques 
de son cycle de vie. A terme, l’ensemble 
de ces résultats pourra être interprété 
au regard de la dynamique des colonies 
de Grand Rhinolophe de cette région, 
afin d’identifier les caractéristiques 
du régime alimentaire qui sont reliées 
à une meilleure santé des colonies.

Introduction

Les ressources alimentaires, tant par leur 
quantité que leur qualité, constituent 
un facteur majeur pour les populations 
animales et sont donc importantes à 
prendre en compte en biologie de la 
conservation (hutchinson 1957 ; schoener 
1974). Les études alimentaires ont 
cependant longtemps été contraintes par 
des limites méthodologiques (nielsen et 
al. 2018). Le développement d’approches 
moléculaires pour identifier l’ADN des 
proies contenu dans les fèces, et en 
particulier le metabarcoding de l’ADN 
environnemental, a permis de surmonter la 
plupart des limites associées aux méthodes 
traditionnelles. Cela est notamment très 
utile pour étudier le régime alimentaire 
des chauves-souris dont la plupart sont 
fortement menacées ou méconnues 
(UICN 2019 ; sousa et al. 2019). Le Grand 
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Méthodes

1. Echantillonnage
a) Collecte des guanos.

Nous avons collecté 95 guanos dans 
sept colonies de maternité de Grand 
rhinolophe en Poitou-Charentes, une fois 
par mois de Juin à Août 2018 (Figure 1). Les 
trois dates d’échantillonnage coïncident 
avec la gestation – début de lactation 
(fin mai à mi-juin), la lactation – début 
d’émancipation des jeunes (mi-juillet à fin 
juillet) et la période post-lactation (mi-août 
à fin août) de cette espèce de chauve-
souris. Les guanos ont été prélevé à l’aide 
de pinces en bambou à usage unique à 
partir d’assiettes en carton déposées 
sous les colonies. Les guanos prélevés 
ont été conservés individuellement à 
-20°C jusqu’à extraction de l’ADN. Les 
assiettes en carton sous les colonies ont 
été changées tous les dix jours afin de 
limiter la dégradation des échantillons et 
de l’ADN. Cette durée, commune dans 
la littérature, n’a pas pu être réduite en 
raison de contraintes logistiques et de la 
nécessité de limiter la perturbation des 
colonies. Enfin, lors de chaque collecte, 
nous avons pris soin de sélectionner les 
guanos les moins secs et les plus isolés les 
uns des autres pour maximiser la qualité 
des échantillons et limiter la contamination 
entre guanos.

b) Caractérisation paysagère des 
colonies.
Nous avons décrit le paysage autour des 
colonies à l’aide de 12 variables paysagères 
dans un rayon de 7 km autour des colonies 
(distance de chasse maximale moyenne des 
femelles de Grand rhinolophe en période 
d’allaitement ; Pinaud et al. 2018) : bois, 
forêt fermée de conifères, forêt fermée de 
feuillus, forêt fermée mixte, forêt ouverte, 
haie, lande boisée, peuplier, verger, vigne, 

l’apport énergétique tout en minimisant 
les coûts énergétiques. Or, les coûts 
énergétiques peuvent fluctuer pendant 
et entre les saisons : la diminution de 
la manoeuvrabilité de vol des femelles 
gestantes, ainsi que l’augmentation 
des allers-retours aux gîtes pendant la 
période de lactation pourraient diminuer 
la sélectivité des chauves-souris pendant 
ces deux périodes. De plus, le Grand 
rhinolophe est très sensible au paysage 
entourant ses colonies, en particulier 
aux éléments de végétation verticaux 
(Froidevaux et al. 2017 ; Pinaud et al. 2018 ; 
wang et al. 2010). Il existe donc un besoin 
croissant d’examiner simultanément les 
variations temporelles et spatiales du 
régime alimentaire du Grand rhinolophe, 
en couplant une meilleure résolution 
taxonomique à un échantillonnage plus 
important pour surmonter les biais de 
détection et d’identification des proies 
des études passées. 
Dans cette étude, nous avons analysé le 
régime alimentaire du Grand rhinolophe 
dans l’Ouest de la France, une zone à 
forte responsabilité pour la conservation 
de cette espèce où elle a été classée 
« Vulnérable » sur la Liste rouge régionale 
en 2015. Cette zone est dominée par un 
paysage agricole qui a connu d’importantes 
modifications en raison de l’intensification 
de l’agriculture depuis les années 1960 
(ex : diminution des prairies et des haies ; 
augmentation de la taille moyenne 
des champs cultivés, augmentation de 
l’utilisation de pesticides) (agreste 2016). 
Nous nous sommes focalisés sur la saison 
de maternité, car elle correspond à une 
période de forte dépenses et contraintes 
énergétiques. Plus précisément nous 
avons exploré si le régime alimentaire 
variait entre les différentes phases du 
cycle de maternité et / ou était associé aux 
caractéristiques du paysage entourant les 
colonies.
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prairie permanente et prairie temporaire. 
La variable « prairie permanente » regroupe 
les catégories « Prairie permanente - herbe 
prédominante » et « Prairie en rotation 
longue (6 ans ou plus) ». La variable « prairie 
temporaire » regroupe les catégories 
« Autre prairie temporaire de 5 ans ou 
moins » et « Ray-grass de 5 ans ou moins ». 
Les données de végétation proviennent 
de la base BDTopo de l’IGN (version 2018) 
et les données de cultures agricoles de 
la base du Registre Parcellaire Graphique 
(RPG ; occupation du sol en 2017). 
Les opérations spatiales sur les entités 
géographiques ont été réalisées à l’aide 
du Système d’Information Géographique 
QGIS 3.4.6 (QGIS Development Team 
2019). Nous avons ensuite réalisé une 
Analyse en Composantes Principales (ACP) 

pour caractériser le paysage des colonies. 
Le paysage de chaque colonie est décrit 
selon les coordonnées des colonies sur les 
axes principaux de l’ACP.

c) Analyses moléculaires et bio-
informatiques.
Nous avons extrait l’ADN des 1995 
échantillons puis amplifié par PCR  une 
courte portion de l’ADN (code-barres 
ADN). Comme le Grand rhinolophe 
partage souvent ses colonies de maternité 
avec le Murin à oreilles échancrées (Myotis 
emarginatus) et que leurs guanos sont 
difficilement distinguables, nous avons 
utilisé un code-barre ADN qui nous 
permette à la fois d’identifier le prédateur 
et les proies. Les millions d’exemplaires 
de code-barres ont été indexé selon 

Figure 1. 
Période d’échantillonnage et carte paysagère (CORINE land cover) des colonies inclues dans cette étude : Allonne 
(ALL), Annepont (ANN), Beaumont (BEA), Lessac (LES), Sainte-Gemme (SGE), Saint-Martin-les-Melle (SMM) et Xaintray 
(XAI). Les trois dates d’échantillonnage coïncident avec : 1) la gestation – début de lactation (fin mai à mi-juin) ; 2) 
la lactation – début d’émancipation des jeunes où ceux-ci commencent à intégrer des arthropodes dans leur régime 
alimentaire (mi-juillet à fin juillet) ; 3) la période post-lactation où les jeunes sont totalement émancipés et où les in-
dividus se préparent aux accouplements et à l’hibernation (mi-août à fin août).

42
Au menu du Grand rhinolophe... 

O.TOURNAYRE, M. LEUCHTMANN, M. GALAN, M. TRILLAT, S. PIRY, 
D. PINAUD, O. FILIPPI-CODACCIONI, D. PONTIER & N. CHARBONNEL



Plume de Naturalistes
n°5 - 2021

leur échantillon de provenance grâce 
à des étiquettes moléculaires qui nous 
permettent ainsi de les mélanger et 
de les analyser simultanément sur le 
séquenceur. Les code-barres ont ensuite 
été séquencés puis les séquences 
obtenues ont été filtrées (élimination des 
contaminations, erreurs d’amplification 
PCR, erreurs de séquençage, et des 
triplicats non concordants) et comparées 
aux séquences disponibles dans la base 
de données publique BOLD pour être 
attribuées quand cela est possible à un 
taxon. Les espèces obtenues qui ne sont 
pas présentes en France ou en Europe 
(données INPN et Fauna Europae) ainsi 
que les taxa non susceptibles d’être 
des proies du Grand rhinolophe (e.g. 
nematodes) ont été écartées du jeu de 
données.  Enfin nous avons identifié les 
espèces d’arthropodes qualifiées comme 
ravageurs de cultures selon la base de 
données Arthemis (http://arthemisdb.
supagro.inra.fr/). Cette base de données, 
en constante évolution, contient 2185 
espèces d’insectes répertoriés en tant que 
ravageurs à la date d’extraction (04/10/19 
par E. Pierre - INRAE). En l’absence de 
données plus précises sur ces insectes 
et sur les cultures dans la zone d’étude 
(méthodes culturales, choix variétaux, 
protections phytosanitaires etc.), nous 
n’avons pas distingué les différentes 
classifications de ravageurs (majeur vs 
mineur).

d) Analyses écologiques de la 
variabilité du régime alimentaire.
Les analyses de régime alimentaire ont 
été réalisées sur les échantillons de 
Grand rhinolophe ne présentant aucune 
contamination par d’autres vertébrés 
(autres espèces de chauve-souris, oiseaux, 
rongeurs) suite aux filtrages des données. 
Nous avons évalué notre efficacité à décrire 
la diversité des proies en fonction de notre 

effort d’échantillonnage en générant des 
courbes d’accumulation pour chaque 
colonie, date d’échantillonnage et niveau 
de résolution taxonomique (ordre, famille, 
genre, espèce). Les mesures de la diversité 
utilisées sont basées sur les nombres 
de Hill car ils permettent de moduler le 
poids relatif des taxa abondants et rares 
à travers un seul paramètre q (l’ordre de 
diversité). Les mesures de diversité ont été 
calculées pour q = 0 (richesse des proies ; 
le même poids est attribué à tous les 
taxa) et q = 1 (correspond à la diversité 
de Shannon qui considère à la fois la 
richesse et la répartition des taxa dans le 
jeu de données). Nous avons ensuite testé 
les effets de la date d’échantillonnage, 
du paysage et de leur interaction sur 
la diversité alpha à l’aide de modèles 
linéaires généralisés (GLM). Les analyses 
de diversité alpha ont été effectuées pour 
chaque niveau de résolution taxonomique 
à q = 0 et q = 1.
La variation spatio-temporelle de la 
composition du régime alimentaire 
a d’abord été explorée à l’aide 
d’histogrammes de la fréquence 
d’occurrence des proies. Pour chaque 
niveau de résolution taxonomique, nous 
avons ensuite construit des matrices 
de Bray-Curtis basées sur l’occurrence 
relative des taxa. Les différences entre les 
communautés de proies (matrice de Bray-
Curtis) ont été visualisées avec des analyses 
multivariées non métriques (NMDS). Enfin, 
comme le paysage peut influencer la 
prévalence des taxa dans l’environnement 
(par exemple par la présence ou l’absence 
des exigences écologiques des proies), 
nous avons examiné si la dissimilarité de la 
composition du régime alimentaire entre 
les colonies était corrélée à la dissimilarité 
de la composition du paysage en utilisant 
le test de Mantel.
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Figure 2. 
Analyse en composantes principales (ACP) des 12 variables paysagères autour des six colonies 
étudiées (surface en hectares dans un rayon de 7km). 

Resultats

1. Identification du prédateur

Parmi les 1986 échantillons ayant passé 
avec succès les différents filtres de 
prétraitement des données, nous avons 
identifié 1194 échantillons correspondant 
au Grand rhinolophe, 381 au Murin à 
oreilles échancrées, 32 au Grand murin 
(Myotis myotis) et un au genre Eptesicus. 
29 échantillons ont été identifiés comme 
un mélange de deux espèces de 
chauves-souris, dont R. ferrumequinum, 
M. emarginatus, Eptesicus sp., l’oreillard 
roux (Plecotus auritus), le Murin de 
Bechstein (Myotis bechsteinii) et le Murin 
de Natterer (Myotis nattereri). Douze 
échantillons ont été identifiés comme des 
rongeurs ou un mélange de rongeurs et 
de chauves-souris et 106 échantillons 
comme des oiseaux (principalement de 
l’hirondelle) ou un mélange d’oiseaux et de 
chauves-souris. Enfin, pour 178 échantillons 
aucun prédateur n’a été identifié et pour 
52 échantillons ni prédateur ni proies n’ont 
été identifié, probablement à cause des 
seuils de filtres utilisés pour nettoyer les 

données.
La colonie de Saint-Martin-les-Melle a été 
exclue de la suite des analyses en raison 
d’un nombre insuffisant d’échantillons de 
Grand rhinolophe en juin (N = 0) et en 
juillet (N = 1). Enfin, 82 échantillons parmi 
les 1115 échantillons de Grand rhinolophe 
des six colonies restantes ont été rejetés 
en raison d’une absence de détection des 
proies. Le jeu de données final est donc 
composé de 1033 échantillons.

2. Caractérisation du paysage

L’analyse en composantes principales 
a distingué deux types principaux 
de paysages. Le premier axe (Axe 1 ; 
48,34 %) représente un gradient paysager 
allant d’un habitat dominé par les forêts 
(colonie de Beaumont) à un habitat semi-
ouvert dominé par les prairies et les haies 
(colonies de Lessac, Sainte-Gemme, 
Allonne et Xaintray), avec une situation 
plutôt intermédiaire à Annepont (Figure 2). 
Le deuxième axe (Axe 2 ; 25,90 %) sépare 
la colonie d’Annepont - caractérisée par 
des vignes et des forêts de feuillus - de 
toutes les autres colonies.
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3. Analyses du régime alimentaire

a) Effort d’échantillonnage.
Plus le rang taxonomique est précis, 
plus le nombre d’échantillons nécessaire 
pour capturer toute la diversité de proies 
est important, quelle que soit la valeur 
d’ordre de diversité utilisée (q = 0, q = 1). 
Cependant, les courbes d’accumulation 
montrent que lorsqu’on tient compte de 
la richesse spécifique seulement (q = 0), 
plus d’échantillons sont nécessaires pour 
atteindre le plateau de diversité (Figure 3). 
Par exemple, le plateau de diversité est 
atteint au niveau de l’ordre - globalement 
autour de N ≈ 75 échantillons pour 
q = 0 et n’est pas atteint au niveau de la 
famille, du genre et de l’espèce tandis 
qu’à q = 1 les courbes d’accumulation 
atteignent le plateau aux niveaux de 
l’ordre (N ≈ 25 échantillons) et de la 
famille (N ≈ 50 échantillons) et atteignent 
presque le plateau au niveau du genre 
(N ≈ 75 échantillons) et des espèces 
(N > 75 échantillons), sauf à Annepont où 
le plateau n’a été atteint qu’au niveau de 
l’ordre.

b) Caractérisation du régime 
alimentaire.
Nous avons identifié 679 taxa de 17 ordres 
d’arthropodes, 124 familles, 434 genres 
et 519 espèces (Figure 4). La plupart des 
guanos contenaient entre un et quatre 
taxa (médiane = 4, min = 1, max = 19, 
moyenne = 4,44). Trois ordres principaux 
ont été détectés : les lépidoptères (57 % 
des occurrences), les diptères (23 %) et les 
coléoptères (13 %). Nous avons identifié 
un nombre important de ravageurs 
agricoles avec 133 espèces répertoriées 
dans la base de données Arthemis 
représentant 31,86 % des occurrences. 
Les espèces « nuisibles » détectées sont 
principalement des lépidoptères (70,9 %; 
par exemple Thaumetopoea pityocampa, 
Archips podana), des coléoptères (13,9 %; 
par exemple Curculio elephas, Melolontha 
melolontha), des diptères (12,2 %; par 
exemple Tipula lateralis, Nephrotoma 
appendiculata) et des hémiptères (2,7 %; 
par exemple Adelphoris lineolatus, 
Fieberiella florii).

Figure 3.
Courbes d’accumulation de la diversité des proies réalisées pour la colonie d’Allonne à 
chaque date d’échantillonnage (Juin, Juillet et Août) et niveau taxonomique (ordre, famille, 
genre, espèce). La diversité a été calculée aux ordres de diversité q = 0 et q = 1. Les zones 
colorées correspondent à un intervalle de confiance à 95%.  
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Nous avons également observé une 
grande proportion de proies rares : 59 % 
des taxons proies étaient représentés par 
seulement deux (103 taxa) ou même une 
seule occurrence (300 taxa) dans les 1033 
échantillons. Nous avons donc considéré 
un ensemble de données réduit (ci-après 
appelé « régime alimentaire principal ») 
composé des espèces de proies les plus 
fréquentes (fréquences d’occurrences 
> 5 %). Cela représente 2,50 % de 

Figure 4.
Représentation de la diversité taxonomique des proies détectées dans le régime alimentaire du 
Grand rhinolophe pour les six colonies et trois dates d’échantillonnage. Les cercles représentent 
les niveaux taxonomiques de la famille (le plus à l’extérieur) et de l’ordre (le plus à l’intérieur). 
Les chiffres correspondent aux nombres d’occurrences de chaque famille d’arthropodes dans 
le régime alimentaire.

tous les taxa détectés et 24,89 % des 
occurrences. Dans ce régime alimentaire 
principal, nous avons identifié 17 taxa 
de trois ordres (lépidoptères, diptères, 
coléoptères), 10 familles, 14 genres et 15 
espèces. Les espèces de lépidoptères 
sont: la louvette Korscheltellus lupulina, la 
sylvine Triodia sylvina, la tordeuse striée 
Celypha striana, la tordeuse du chêne 
Tortrix viridana, la tordeuse Zeiraphera 
isertana, la buveuse Euthrix potatoria, le 
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sphinx du peuplier Laothoe populi et la 
noctuelle trapue Agrotis bigramma. Les 
espèces de coléoptères sont : le taupin 
Stenagostus rhombeus, le scarabée Copris 
lunaris et le scarabée Serica brunnea. 
Enfin, les espèces de diptères sont la 
limoniide Limonia nubeculosa, la mouche 
faciale Musca autumnalis, la tipule Tipula 
fascipennis et la tipule géante Tipula 
maxima. Parmi les espèces composant le 
régime alimentaire principal, trois espèces 
de ravageurs agricoles et un vecteur de 
maladie du bétail ont été identifiés : Serica 
brunnea, Tortrix viridana, Tipula maxima 
et Musca autumnalis. 

c) Variation spatio-temporelle du 
régime alimentaire principal et secondaire.

Diversité alpha.
En considérant l’ensemble du régime 
alimentaire (principal + secondaire), nous 
avons observé un effet positif du premier 
axe de l’ACP sur la diversité alpha (diversité 
alpha plus élevée dans les colonies 
caractérisées par des haies et prairies) et 

Figure 5. 
Effets des variables explicatives (mois d’échantillonnage et Axe 1 de de l’ACP des variables 
paysagères) sur la diversité des espèces de proies dans le régime alimentaire principal. 
L’ombrage bleu indique l’intervalle de confiance à 95 %.

un pic de diversité alpha en juillet quels 
que soient le rang taxonomique et les 
valeurs d’ordre de diversité (q) considérés. 
A l’ordre (q = 0 et q = 1), au genre (q = 
0) et à l’espèce (q = 0), l’interaction entre 
l’axe 1 et la date d’échantillonnage est 
également significative : la diversité alpha 
augmente le long de l’axe 1 en juin et 
juillet, puis reste stable voire diminue 
légèrement en août. 
En considérant le régime alimentaire 
principal uniquement, nous avons mis 
en évidence un effet négatif de la date 
d’échantillonnage et un effet positif de l’axe 
1 sur la diversité alpha quels que soient les 
rangs taxonomiques et les valeurs d’ordre 
de diversité (q) considérées (Figure 5). 

Diversité beta.
Lorsqu’on s’intéresse à l’ensemble 
du régime alimentaire (principal + 
secondaire), l’occurrence relative des 
lépidoptères et des diptères montre 
des patrons opposés de variations 
temporelles, avec respectivement une 
augmentation et une diminution au cours 
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Figure 6. 
Fréquence d’occurrences des proies dans chaque colonie - triées selon leur coordonnée 
sur l’Axe 1 de l’ACP (Allonne ‘ALL’, Annepont ‘ANN’, Beaumont ‘BEA’, Lessac ‘LES’, Sainte-Gemme 
‘SGE’, Xaintray ‘XAI’) – pour chaque date d’échantillonnage (6 = Juin, 7 = Juillet et 8 = Août) 
en considérant A) le régime alimentaire dans son entièreté (principal + secondaire) au rang 
taxonomique de l’ordre, B) le régime alimentaire principal seulement au rang taxonomique 
de l’espèce. Pour les deux graphes, les trois ordres les plus fréquents (Lepidoptera, Diptera, 
Coleoptera) et les paysages dominants selon les axes 1 et 2 de l’ACP sont représentés par 
des images.

de l’été (Figure 6A). A l’inverse dans le 
régime alimentaire principal uniquement, 
les colonies d’Annepont (paysage dominé 
par les vignes et les forêts), Lessac, 
Allonne, Sainte-Gemme et Xaintray 
(toutes caractérisées par des haies et des 
prairies) ont présenté un pic de diptères 
et un minimum de lépidoptères en juillet 
(Figure 6B). La colonie de Beaumont 
(paysage dominé par les forêts) montre 
un patron singulier : quelle que soit la 
date d’échantillonnage considérée, la 
communauté de proies est dominée par un 
ordre largement majoritaire (coléoptères 
en juin, lépidoptères en juillet et août) 
(Figure 6).
Les graphiques représentant la variation 
de la composition du régime alimentaire 

(NMDS) réalisés sur l’ensemble du 
régime alimentaire ont mis en évidence 
la présence des nombreuses proies rares 
qui exacerbent la dissemblance entre les 
colonies et les dates d’échantillonnage 
(Figure 7A et 7B). En considérant 
seulement le régime alimentaire principal, 
les graphiques NMDS ont montré un fort 
chevauchement des proies entre les dates 
d’échantillonnage et les colonies (Figures 
7C et 7D). Au niveau de l’espèce, nous 
avons observé un patron correspondant 
potentiellement à la progression estivale 
(de juin à août), avec moins d’espèces de 
proies partagées entre juin (par exemple 
Tortix viridana, Zeiraphera isertana) et 
août (par exemple Triodia sylvina, Agrotis 
bigramma) (Figure 7D).
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Enfin, nous avons observé que plus 
les paysages diffèrent, plus le régime 
alimentaire diffère lorsque l’on considère 
l’ensemble du régime alimentaire (famille : 
p = 0,006 et r = 0,015, genre : p = 0,003 et 
r = 0,015, espèce : p = 0,002 et r = 0,012, 

mais pas à l’ordre : p = 0,478 et r = 3,32e-
05) ou le régime alimentaire principal 
(ordre : p = 0,012 et r = 0,024, famille : p 
= 0,029 et r = 0,013, genre : p = 0,001 et r 
= 0,025, espèce : p = 0,001 et r = 0,020).

Figure 7. 
Représentation de la variation de la composition du régime alimentaire (NMDS, distance de 
Bray-Curtis) pour A) le régime alimentaire dans son entièreté au rang taxonomique de la famille, 
B) le régime alimentaire dans son entièreté (principal + secondaire) au rang taxonomique de 
l’espèce, C) le régime alimentaire principal au rang taxonomique de la famille et D) le régime 
alimentaire principal au rang taxonomique de l’espèce. Les noms des familles et des espèces 
ne sont pas représentés sur les graphes 7A et 7B pour les points dont le trop fort recouvrement 
empêche leur lisibilité. Abréviation : 6 = Juin (jaune), 7 = Juillet (bleu), 8 = Août (violet), ANN = 
Annepont (rond barré), ALL = Allonne (carré), BEA = Beaumont (étoile), LES = Lessac (losange), 
SGE = Sainte-Gemme (triangle pointé vers le haut) and XAI = Xaintray (triangle pointé vers le 
bas).
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Discussion

Grâce à l’utilisation du metabarcoding 
environnemental, nous avons montré que 
le régime alimentaire du Grand rhinolophe 
est beaucoup plus diversifié que 
précédemment décrit dans la littérature 
(Jones 1990 ; Flanders & Jones 2009 ; galan 
et al. 2018 ; alBerdi et al. 2020 ; Aldasoro 
et al. 2019). 

Cependant, malgré un nombre important 
d’échantillons dans notre étude, nous 
n’avons pas pu réaliser une description 
complète de l’ensemble de la diversité des 
proies pour chaque date d’échantillonnage 
et colonie étudiée (q = 0, plateaux non 
atteints), bien que nous en ayons décrit 
la grande majorité (plateau de diversité 
atteint à q= 1). Ceci est probablement 
dû au nombre très élevé de proies très 
peu occurrentes (300 taxons à une seule 
occurrence dans l’ensemble des données) 
qui nous empêchent d’atteindre le plateau 
de diversité (razgour et al. 2011 ; vesterinen 
et al. 2013 ; clare et al. 2009). Les courbes 
d’accumulation suggèrent qu’environ 25 
échantillons par colonie et par pas temporel 
pourraient être suffisants pour décrire la 
diversité au niveau de l’ordre, entre 50 et 
75 échantillons au niveau de la famille et 
entre 75 et plus de 100 échantillons au 
niveau du genre et de l’espèce. Puisque 
un grand nombre d’échantillons est requis 
pour capturer la totalité de la diversité 
en proies et parce qu’il est important de 
minimiser les perturbations et le stress des 
chauves-souris lors de l’échantillonnage, 
nous recommandons aux futures études 
de régime alimentaire des chauves-souris 
de s’appuyer sur un grand nombre de 
guano collectés sous les colonies plutôt 
que sur des guanos prélevés sur des 
chauves-souris capturées (généralement 
< 30 échantillons ; valleJo et al. 2019 ; 

aldasoro et al. 2019 ; alBerdi et al. 2020 ; 
galan et al. 2018 ; BohMann et al. 2018).

Nos résultats suggèrent également une 
partition du régime alimentaire du Grand 
rhinolophe en deux entités : un régime 
alimentaire principal (« plat principal ») 
et un régime alimentaire secondaire 
(« accompagnements ») composé d’une 
multitude de proies très peu occurrentes. 
Cela corrobore une étude antérieure 
basée sur des analyses microscopiques 
de guanos de Grand rhinolophe en 
Angleterre qui suggérait que divers 
papillons de nuit, coléoptères, tipulidés 
et ichneumonidés pourraient être 
considérés comme des « proies clés » ou 
des « proies secondaires » (ransoMe & 
Priddis 2005). Bien que de nombreuses 
proies clés décrites par ransoMe & Priddis 
(2005) aient également été trouvées dans 
le régime alimentaire principal de notre 
étude, certaines différences subsistent 
probablement à cause de deux biais 
principaux. Premièrement, l’approche 
microscopique ne permet pas de détecter 
et d’identifier de manière résolutive 
certaines proies : cela peut biaiser 
l’importance relative de chaque proie dans 
le régime alimentaire. Deuxièmement, 
la délimitation des contours du régime 
alimentaire principal et secondaire, sur 
la base des fréquences d’occurrences, 
reste encore arbitraire. Cette question 
mérite des études plus approfondies qui 
pourraient fournir des critères objectifs 
pour faire la distinction entre les régimes 
principaux et secondaires. 

La partition du régime alimentaire en 
deux entités repose probablement sur 
les caractéristiques de chasse du Grand 
rhinolophe. Son système d’écholocation 
lui permet de discriminer les insectes, leur 
vitesse et leur trajectoire en compensant 
les effets Doppler induits par son propre 
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vol (von der eMde & Menne 1989 ; Barataud 
2015). En se basant sur la fréquence de 
ses rencontres avec les proies et la taille 
de ces dernières, le Grand rhinolophe 
est capable de déterminer la rentabilité 
des proies afin de prendre des décisions 
de chasse pertinentes depuis son 
perchoir (KoselJ et al. 2011). Le Grand 
rhinolophe pourrait ainsi exploiter ses 
proies préférées (régime principal) tout en 
développant simultanément une stratégie 
plus opportuniste par la consommation 
d’une large gamme de proies disponibles 
(régime secondaire) grâce à l’alternance 
de ses deux tactiques de chasse au cours 
de la nuit : la recherche de proies en vol et 
la recherche de proies depuis un perchoir. 
Puisque la recherche des proies depuis 
un perchoir induit un coût métabolique 
moins élevé que la recherche de proies 
en vol, le Grand rhinolophe pourrait 
être plus sélectif sur la taille et / ou le 
comportement des proies lors de la chasse 
depuis un perchoir (tactique à faible coût 
- haut rendement ; nadJaFzadeh et al. 2016) 
par rapport à la recherche active en vol 
(KoselJ et al. 2011; voigt et al. 2010). Dans 
ce contexte, le régime secondaire pourrait 
jouer un rôle de complément alimentaire 
pour permettre la survie lorsque les proies 
essentielles sont rares (Mirhosseini et al. 
2015). Le rôle énergétique du régime 
alimentaire secondaire est bien connu 
chez l’Homme (taylor et al. 2005 ; Fanelli 
& stevenhagen 1985 ; Mcgowan et al. 2012 ; 
Koehler et al. 1989) mais reste inexploré 
chez la plupart des animaux. Ainsi, de 
nouvelles études combinant analyses 
écologiques et nutritionnelles seront 
d’un grand intérêt pour mieux évaluer 
l’importance relative du régime principal 
et du régime secondaire dans l’apport 
énergétique et minéral des chauves-souris 
insectivores. 

Notre étude suggère une forte plasticité 
spatiale et temporelle du régime 
alimentaire du Grand rhinolophe. 
Trois facteurs importants semblent 
influencer la diversité, la composition et 
les variations spatio-temporelles de ce 
régime alimentaire pendant la période de 
maternité :  la disponibilité en proies dans 
le milieu, les contraintes énergétiques 
saisonnières et la composition du paysage 
autour des colonies. Des études antérieures 
ont suggéré que la disponibilité en proies 
est un facteur principal régulant le moment 
de la mise bas chez les chauves-souris 
insectivores et par conséquent le succès 
de la reproduction chez les chauves-souris 
dépend fortement de la synchronisation 
de la reproduction avec les pics de 
disponibilité de la nourriture (arlettaz 
et al. 2001 ; nurul-ain et al. 2017). Dans 
cette étude, le pic de diversité des proies 
observé en juillet pourrait s’expliquer par 
les variations d’abondance des insectes au 
cours de l’été puisqu’un pic de diversité 
d’insectes est souvent observé au milieu 
de cette saison ou près de celui-ci (wolda 
1988). Or, le mois de juillet correspond 
à la période de lactation qui est très 
contraignante énergétiquement pour les 
femelles Grand rhinolophe. La diminution 
de la diversité alimentaire qui s’ensuit à 
la fin de l’été peut s’expliquer par le fait 
que les chauves-souris doivent accumuler 
rapidement des réserves pour la saison des 
accouplement et/ou de l’hibernation. Par 
conséquent, la stratégie d’alimentation en 
août devrait cibler les espèces de proies 
abondantes et rentables d’un point de vue 
nutritionnel (par exemple riches en acides 
gras ; levin et al. 2013 ; Krüger et al. 2014) 
et peut être associée à des changements 
de composition / diversité microbienne, 
hormonale ou métabolique (KronFeld- 
schor et al. 2000 ; srivastava & Krishna 
2008 ; levin et al. 2013 ; xiao et al. 2019). 
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performances de vol et de chasse entre 
les juvéniles et les adultes peuvent, par 
exemple, contribuer à un plus large 
éventail de proies lorsque les jeunes 
commencent à se nourrir par rapport aux 
adultes (salsaMendi et al. 2008 ; rolseth et 
al. 1994 ; arrizaBalaga 2019 ; escudero et 
al. 2019; czenze et al. 2018).

Enfin, nous avons constaté que la diversité 
du régime alimentaire était plus faible 
dans les colonies dont le paysage est 
caractérisé par des forêts fermées de 
feuillus, de conifères et mixtes (zones 
arborées > 5000 m2 avec couvert arboré > 
40 % ; base BDTopo de l’IGN) par rapport 
aux colonies entourées de haies, prairies 
permanentes et temporaires. Ce résultat 
semble refléter l’adaptation (écholocation, 
stratégies de chasse ; dietz et al. 2013 ; 
Jones & rayner 1989) du Grand rhinolophe 
à des habitats de chasse semi-encombrés 

Parmi les proies disponibles le Grand 
rhinolophe semble toutefois montrer un 
certain degré de sélectivité. Par exemple, 
les lépidoptères Korscheltellus lupulina et 
Tortrix viridana ont peu été détectés en 
juillet ou août, bien que les adultes volants 
soient naturellement abondants tout l’été. 
À ce stade, nous manquons d’informations 
primordiales sur la disponibilité des    
insectes (abondance et composition 
nutritionnelle) tout au long de la période 
de maternité du Grand rhinolophe 
pour évaluer le degré de sélectivité du 
Grand Rhinolophe dans ses stratégies 
d’approvisionnement et confirmer le lien 
avec les contraintes énergétiques de son 
cycle de vie. De plus, une analyse plus 
approfondie des variations alimentaires 
interindividuelles, en collectant un plus 
grand nombre d’échantillons, serait 
pertinente. En effet, les différences dans 
les caractéristiques d’écholocation, les 
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où les éléments de végétation verticaux 
tels que les haies ont un rôle très important 
pour ses déplacements (Pinaud et al. 2018). 
En effet, dans les milieux agricoles les 
haies peuvent à la fois servir de repère 
dans l’espace mais également concentrer 
une forte diversité d’insectes ce qui 
pourrait ainsi faciliter l’accès aux proies par 
le Grand rhinolophe (verBooM & sPoelstra 
1999 ; lewis 1969 ; ForMan & Baudry 1984 ; 
holland & Fahrig 2000). Néanmoins, une 
caractérisation plus fine du paysage (âge 
des forêts, nature et gestion des prairies) 
ainsi que des données de diversité et 
d’abondance locales des insectes seront 
requises pour mieux comprendre le 
patron observé dans notre étude. Il est 
probable que les différences associées 
aux caractéristiques du paysage dans les 
communautés de proies conduisent à la 
sélection de différentes proies (KolKert et 
al. 2020 ; danKs 2007 ; clare et al.2011). 
Cependant, les colonies étudiées étaient 
réparties de manière hétérogène le long 
du continuum de paysage forêt-prairie. 
L’évaluation du régime alimentaire dans 
plus de colonies qui représenteraient 
mieux le continuum paysager pourrait être 
particulièrement utile pour approfondir 
notre compréhension de cette relation 
entre la diversité du régime alimentaire et 
le paysage.

En termes de conservation, bien que 
le Grand rhinolophe consomme un 
large spectre d’arthropodes, l’existence 
d’un régime alimentaire principal 
- potentiellement essentiel pour optimiser 
sa survie et la reproduction - pourrait 
le rendre particulièrement vulnérable à 
la modification du paysage, aux effets 
indirects des traitements antiparasitaires 
bovins et plus globalement à l’utilisation 
massive des pesticides (gonzalez-toKMan 
et al. 2017 ; geiger et al. 2010 ; PococK & 
Jennings 2008 ; dietz et al. 2013 ; Froidevaux 

et al. 2019 ; Finch et al. 2020). De futures 
études se focalisant sur le lien entre les 
différentes partitions du régime alimentaire 
et la valeur sélective (survie, succès de 
reproduction) des individus permettront 
de mieux appréhender l’importance du 
régime alimentaire principal et de sa 
plasticité sur la santé des colonies. 
Enfin, notre étude a permis la détection 
d’un très grand nombre d’arthropodes 
ravageurs (un tiers des occurrences) 
confirmant que le Grand rhinolophe 
pourrait être un bon candidat pour la 
chirosurveillance (détection des insectes 
ravageurs agricoles) ou la lutte contre les 
ravageurs de cultures (weier et al. 2019 ; 
cohen et al. 2020 ; Maslo et al. 2017). 
Cependant, nos résultats fournissent 
également des preuves supplémentaires 
de la présence d’arthropodes bénéfiques 
pour l’agriculture (c’est-à-dire des ennemis 
naturels des ravageurs) dans son régime 
alimentaire. L’évaluation de l’impact du 
Grand rhinolophe sur les populations de 
ravageurs et des arthropodes bénéfiques, 
seront nécessaires pour évaluer davantage 
l’efficacité du Grand rhinolophe en tant 
qu’agent de lutte contre les arthropodes 
ravageurs.
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