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Résumé

La flexibilité des horaires d'activité peut permettre aux organismes de s'adapter rapidement
aux changements environnementaux. Sous l'effet du réchauffement climatique, les
endothermes adaptés au rythme diurne peuvent atteindre un meilleur équilibre énergétique
en déplagant leur activité vers les heures nocturnes plus fraiches. Cependant, ce déplacement
peut exposer les animaux a des défis environnementaux nouveaux ou accrus (par exemple,
risque accru de prédation, efficacité réduite de la recherche de nourriture). Nous avons
analysé un vaste ensemble de données d'activité de 47 bouquetins (Capra ibex) dans deux
zones protégées, caractérisées par des niveaux variables de risque de prédation (présence ou
absence du loup Canis lupus). Nous avons constaté que les bouquetins augmentaient leur
activité nocturne apres des journées plus chaudes et pendant des nuits plus lumineuses.
Malgré le dimorphisme sexuel considérable typique de cette espece et la perception différente
du risque de prédation qui en découle, les males et les femelles ont réagi de la méme maniere
a la chaleur dans les zones ou le prédateur est présent et dans les zones ou il est absent. Cela
confirme I'hypothese selon laquelle le déplacement de l'activité vers la nuit poutrrait étre une
stratégie commune adoptée par les endothermes diurnes en réponse au réchauffement
climatique. Alors qu'aujourd'hui différentes pressions poussent les mammiferes vers la
nocturnité, nos résultats soulignent le besoin urgent d'intégrer la connaissance des
modifications comportementales temporelles dans la gestion et la planification de la
conservation.

1. INTRODUCTION

Les impacts anthropogéniques sur les systémes naturels ont connu une accélération

progressive au cours du siecle dernier. L'influence directe des activités humaines touche plus
de 83% de la surface terrestre, l'influence indirecte atteignant les 17% restants par le biais de
processus mondiaux tels que la pollution et le changement climatique [1]. Les organismes
doivent s'adapter spatialement ou temporellement a ces changements pour éviter l'extinction.
Les réponses spatiales, telles que les déplacements vers les podles et vers le haut, sont des
réponses animales bien documentées au changement climatique [2]. Cependant, la migration

vers des zones favorables peut étre entravée par la présence généralisée de 'homme ou par
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la structure du paysage. Dans ce cas, les animaux peuvent conserver leur aire de distribution
actuelle et leur niche thermique optimale en modifiant leur niche écologique dans la
dimension temporelle, c'est-a-dire leurs rythmes d'activité quotidiens [3].

Les ajustements des rythmes d'activité circadiens peuvent étre influencés par les périodicités
astronomiques (par exemple, les changements dans la durée de la photopériode, les phases
lunaires et la récurrence saisonniére) et les pressions sociales, ainsi que par des facteurs
¢cologiques tels que la disponibilité de la nourriture, la température de l'environnement et
d'autres conditions météorologiques (mécanisme proximal sensu [4]). Ces changements
d'activité peuvent également avoir une valeur adaptative (mécanisme ultime). L'hypothese de
la thermo énergétique circadienne (sensu [4]) postule que les mécanismes ultimes a l'origine
des changements temporels devraient impliquer un processus d'optimisation dans lequel
I'équilibre énergétique, la survie et la reproduction sont mis en balance afin de maximiser
l'aptitude. Selon cette hypothese, d'un simple point de vue énergétique, tous les animaux
endothermiques vivant dans les zones tempérées devraient bénéficier d'un mode de vie
diurne car, pendant la nuit, les températures sont généralement inférieures a la zone thermo
neutre de la plupart de ces especes. Par conséquent, elles devraient atteindre un meilleur
équilibre énergétique en réduisant les pertes de chaleur grace a l'isolation pendant le repos
nocturne [4]. Cependant, 'augmentation du réchauffement climatique peut pertutber ces
attentes, car les couts de l'activité diurne peuvent augmenter alors que ceux de l'activité
nocturne peuvent diminuer [3]. En fait, dans des conditions chaudes, la capacité maximale
de dissipation de la chaleur est considérée comme un puissant moteur pour les endothermes
et donc comme un facteur décisif dans l'adaptation de leur comportement [5]. Avec
l'augmentation des températures prévue a l'avenir, les endothermes pourraient parvenir a un
meilleur équilibre énergétique en se reposant pendant les heures diurnes les plus chaudes et
en déplagant leur activité vers les heures nocturnes les plus fraiches [3]. Par exemple, pour
les especes proies, le passage a l'activité nocturne peut étre limité par une augmentation
significative du risque de prédation [6] si leurs prédateurs sont plus actifs et performants la
nuit (par exemple, les félidés et les canidés ; [7]). Par conséquent, notre étude aborde deux
questions de recherche principales : (1) T'activité nocturne augmente-t-elle avec
l'augmentation de la température de 'air ? et (2) la perception du risque de prédation affecte-
t-clle le passage de l'activité diurne a 'activité nocturne ?

Pour répondre a ces questions, nous nous sommes concentrés sur les grands ongulés, qui
présentent souvent une activité éphémere [8], sont sensibles au changement global [9] et sont
passés d'une activité nocturne a une activité diurne en raison de I'évitement des carnivores
[7]. Comme espéce modele, nous avons utilisé le bouquetin des Alpes (Capra ibex), un ongulé
de montagne diurne adapté au froid et connu pour étre sensible au réchauffement climatique
[10, 11]. Il s'agit de l'une des especes les plus sexuellement dimorphes parmi les ongulés [12],
ce qui se traduit par des risques de surchauffe et de prédation différents entre les sexes. Le
rapport surface/masse corporelle plus faible et 'accumulation de réserves de chaleur pendant
I'été limitent la dissipation de la chaleur chez les males, ce qui les rend plus enclins a la
surchauffe [13]. D'autre part, grace a leur plus grande taille et a leurs cornes plus longues que
celles des femelles, les males sont moins affectés par le risque de prédation [14-16].

Nous avons analysé les données relatives a l'activité nocturne des bouquetins dans deux
zones caractérisées par différents niveaux de risque de prédation, car le loup (Canis lupus,
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c'est-a-dire le principal prédateur des bouquetins) n'était présent que dans une seule zone
pendant la période étudiée. Nous avons concentré notre analyse sur la période critique allant
du début du printemps a l'automne, lorsque les bouquetins subissent les températures
environnementales les plus élevées et ont besoin d'acquérir de I'énergie avant les rigueurs de
I'hiver [10, 17]. En tenant compte de certains facteurs biologiques et environnementaux
connus pour affecter les schémas d'activité des ongulés, nous avons testé les prédictions
suivantes :

(1) L'activité nocturne augmente pendant les journées plus chaudes : étant donné que
I'évitement du stress thermique est un facteur clé du comportement des bouquetins [10],
nous nous attendions a un changement d'activité en faveur de l'activité nocturne avec

l'augmentation de la température.

(2) Le risque de prédation affecte le passage a l'activité nocturne : étant donné que le
principal prédateur des bouquetins, le loup, est généralement nocturne [18], comme cela a
été récemment confirmé dans l'une de nos zones d'étude [19], nous nous attendions a un
passage réduit a l'activité nocturne lorsque le prédateur était présent (prédiction 2a). Enfin,
compte tenu de la perception différentielle du risque de prédation chez les bouquetins de
différentes classes d'age et de sexe [16], nous nous attendions a ce que cela affecte leur activité
nocturne, avec une activité nocturne plus faible chez les femelles que chez les males, en
particulier en présence d'un cabri (prédiction 2c).

2. METHODE

(a) Zones d'étude

Cette étude a été réalisée dans deux zones d'étude distinctes situées dans le parc national du
Grand Paradis (GPNP ; nord-ouest des Alpes Italiennes ; 45° 30” 10” N, 07° 18’ 36” E) et
dans le patrc national Suisse (SNP ; 46° 40’ 117 N, 10° 9’ 15” E). L'amplitude altitudinale dans
les deux zones d'étude est similaire, allant d'environ 1500 2 3200/3300 m au-dessus du niveau

de la mer. Les conditions climatiques sont également similaires : largement continentales,
seches, avec un fort rayonnement solaire, une faible humidité de l'air et des hivers rigoureux.
Au cours de la période étudiée, les précipitations annuelles totales ont varié de 322,0 a 798,6
mm dans le GPNP et de 485,8 a 957,0 mm dans le SNP. La composition de 'habitat est
également similaire : foréts de coniferes, buissons (Rhododendron ssp., Vaccininmssp. et Juniperus
nana), prairies alpines (Carex spp., Festuca spp.), pentes abruptes, rochers et ravins pierreux.
Cependant, le paysage de la peur est partiellement différent entre les zones d'étude : le
principal prédateur, le loup, était présent avec une meute reproductrice dans le PNPG (taille
de la meute allant de 4 a 6 ; données du service de surveillance du Grand Paradis), mais pas
dans le PNS lors de la collecte des données. Dans le GPNP, des études antérieures ont
montré que le loup a une activité nocturne prédominante [19] et que le bouquetin fait partie
de son régime alimentaire [21]. Les deux zones d'étude sont des zones protégées, mais avec
des niveaux de conservation différents : le PNS est une réserve naturelle stricte (catégorie 1a
de 'UICN) ou toute activité humaine est interdite, a l'exception de la randonnée sur des
sentiers désignés. Le GPNP est un parc national (catégorie II de 'UICN) ou la chasse est
strictement interdite, mais ou les autres activités humaines sont partiellement ou pas du tout
réglementées.

Dans le GPNP, les bouquetins ont été capturés par immobilisation chimique [22] entre 2013
et 2017, tandis que dans le SNP, les captures ont été effectuées a I'aide de pieges a boite entre
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2006 et 2017. Les bouquetins ont été équipés de colliers GPS Plus (Vectronic Aerospace,
Berlin) dans les deux zones d'étude. L'année exacte de naissance a été déterminée en
comptant le nombre d'anneaux de croissance annuelle sur les cornes [23]. L'age au moment
de la capture était compris entre 4 et 15 ans pour les femelles et entre 5 et 13 ans pour les

males.

Cette étude a respecté toutes les lois nationales et régionales relatives a I'éthique et au bien-
étre des animaux. Dans le GPNP, les protocoles de capture et de manipulation des
bouquetins ont été approuvés par le ministere Italien de l'environnement (protocole
n°25114/04). Dans le PNS, toutes les manipulations d'animaux ont été effectuées avec
l'autorisation des autorités cantonales et fédérales Suisses (permis n°1/2008, 2011_07,
2014_07F, 2017_12F, GR 2020_08F, GR/01/2021).

(b) Collecte des données

(1) Enregistrement des données d'activité

Les données d'activité des bouquetins individuels (18 males et 9 femelles dans le PNPG, 12
males et 8 femelles dans le PNS ; pour plus de détails, voir les Tableaux S1 et S2 du matériel
¢lectronique complémentaire) ont été enregistrées au moyen d'un capteur de mouvement a
deux axes (c'est-a-dire un accélérometre) installé sur les colliers. L'accéléromeétre mesure
simultanément, dans deux directions orthogonales, les changements d'accélération associés
au mouvement téel subi par le collier. Sur l'axe des x, l'accélérometre est sensible aux
événements d'accélération dans les directions avant/arriére, tandis que sur l'axe des y, il
enregistre les ¢événements d'accélération dans les directions latérale et rotative.
L'accélérometre avait une plage dynamique de * 2 g et mesurait l'activité comme le
changement de I'accélération statique (gravité) et de l'accélération dynamique (collier) avec
une fréquence de 4 Hz. Les données de mouvement des accélérometres, c'est-a-dire les
valeurs d'activité, ont été calculées comme la différence entre des mesures consécutives,
moyennées sur un intervalle de temps de 4 ou 5 minutes et indiquées dans une plage relative
comprise entre 0 (pas de différence entre les données consécutives) et 255 (différence de *
2 g), avec la date et I'heure correspondantes. Les données d'activité enregistrées ont été
téléchargées au moyen d'un terminal portable (Vectronic Aerospace, Betlin) et d'une antenne

Yagi.

(i) Données météorologiques et astronomiques

Les données météorologiques telles que la température horaire de l'air (°C) et les
précipitations horaires (c'est-a-dire la quantité de pluie exprimée en millimetres d'eau) ont été
fournies par le service météorologique de la région autonome du Val d'Aoste (station
météorologique de Pont, 45° 31’ N, 7° 12’ E ; 1951 m au-dessus du niveau de la mer) et par
1'Office fédéral de météorologie et de climatologie (station météorologique de Samedan, 46°
31’ N, 9° 52’ E ; 1710 m au-dessus du niveau de la mer). Nous avons choisi a priori d'utiliser
la température plutot que le rayonnement (qui sont fortement corrélés) parce que des
recherches antérieures ont suggéré que la température de l'air était le principal facteur
affectant les choix spatiaux des bouquetins [10].

Les estimations de la couverture nuageuse ont été téléchargées a partir de l'ensemble de
données NCEP/NCAR [25] en utilisant la méthode d'interpolation "pondération de
l'inversement" [26] au moyen de la fonction NCEP.interp dans le package RNCEP de R [27].
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Les données relatives a la couverture nuageuse étaient exprimées en pourcentage du ciel
couvert par les nuages et avaient une résolution spatiale et temporelle de 2,5° et Gh,
respectivement. Dans nos analyses, seules les données de couverture nuageuse enregistrées
2 00h00 ont été utilisées.

(c) Analyse des données

Nous avons limité notre analyse a la période critique pour les bouquetins ou ils connaissent
les températures environnementales les plus élevées et doivent acquérir de I'énergie avant les
rigueurs de I'hiver, c'est-a-dire du 1° mai au 31 octobre [10, 17, 28] de 2006 a 2019.

3. RESULTATS

Un total de 3 703 248 enregistrements d'activité (GPNP : 2 309 040, SNP : 1 394 208) a été
acquis au cours de 11 255 (GPNP : 6414, SNP : 4841) jours de surveillance pour tous les
individus.

Parmi les modeles ajustés pour expliquer la variation de l'activité nocturne, selon le critere
AIC minimum, le mod¢le incluant la température maximale enregistrée au cours des heures
diurnes précédentes a surpassé les modeles alternatifs incluant d'autres mesures de
température, ainsi que le modele incluant le PDAT comme prédicteur (electronic
supplementary material, table S4). Ce mod¢le comprenait des termes d'interaction du sexe et
du site d'étude (GPNP et SNP) avec la température maximale enregistrée au cours des heures
diurnes précédentes, la luminosité nocturne, les précipitations enregistrées au cours de la nuit
et la date julienne (R*adj = 0,48).

De méme, le modele incluant la température maximale enregistrée au cours des heures
diurnes précédentes a surpassé les modcles alternatifs ajustés sur le jeu de données réduit
concernant uniquement les femelles, au cours de la période pour laquelle nous disposions
d'informations sur leur productivité (electronic supplementary material, Table S5). Le
meilleur modéle, sélectionné selon le critére AIC minimum, inclut les termes d'interaction
entre le statut reproducteur (femelle avec chevreau/femelle sans chevreau) et le site d'étude
avec les variables suivantes : température maximale enregistrée au cours des heures diurnes
précédentes, luminosité nocturne, précipitations enregistrées au cours de la nuit et date
julienne (R*adj = 0,37).

Les résultats du modele le plus parcimonieux (Tableau 1) montrent que pendant la nuit les
males sont plus actifs que les femelles et, globalement, les bouquetins du GPNP sont plus
actifs que les bouquetins du SNP. Le facteur le plus important qui affecte le PNAT des
bouquetins est la température maximale enregistrée au cours des heures diurnes précédentes.
Le modele de variation du PNAT des males et des femelles vivant dans les zones avec et sans
prédateur (GPNP et SNP, respectivement) était légerement différent, mais les prédictions du
modele ont mis en évidence que les tendances générales étaient tres similaires : les deux sexes
augmentaient leur activité nocturne avec l'augmentation de la température dans les deux sites
d'étude (Figure 1a). La luminosité nocturne a eu un effet positif sur l'activité nocturne des
bouquetins : Le PNAT des males et des femelles dans les deux sites d'étude a augmenté avec
l'augmentation de la luminosité nocturne, avec seulement de faibles différences entre les
males et les femelles vivant avec et sans prédateur (Figure 1b). Les précipitations nocturnes
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ont eu un effet négatif : les femelles et les males des deux sites d'étude ont diminué leur
activité avec l'augmentation des précipitations (electronic supplementary material, Figure
S1a). Le PNAT des males et des femelles a augmenté de mai a fin octobre. Dans le GPNP,
les femelles ont montré un pic intermédiaire d'activité nocturne autour du 27 juin, alors que
pour les femelles du SNP, ce pic a été atteint autour du 20 mai. Chez les males, le PNAT a
augmenté tout au long de la période de surveillance dans les deux zones d'étude, mais dans
le SNP, le pic d'activité nocturne a été atteint autour du 6 octobre, apres quoi leur activité
nocturne a semblé diminuer légerement (electronic supplementary material, Figure S1b).

Tableau 1. Effet des variables prédictives estimé par le meilleur modéle additif généralisé (voir le texte et le matériel
supplémentaire électronique, Tableau S4 pour plus de détails) ajusté pour prédire la proportion du temps d'activité
nocturne des bouquetins des Alpes (Capra ibex) dans le Parc national du Grand Paradis (ltalie) et dans le Parc national
suisse (PNS, Suisse). Dans le tableau, 'sex’ est le sexe du bouquetin suivi (femelle /male) ; 'site’ est la zone d'étude avec
le prédateur (GPNP) ou la zone d'étude sans le prédateur (SNP) ; 'temp PDH max' est la température maximale des
heures diurnes précédentes ; 'NB' est la luminosité nocturne ; 'prec NH' est la précipitation enregistrée pendant la nuit
correspondante (log-transformée) ; 'J date' est la date julienne. Toutes les variables prédictives ont été incluses dans les
modéles en interaction avec le sexe et le site : Les 'femelles GPNP' sont les femelles suivies dans la zone avec le prédateur
; les 'males GPNP' sont les méles suivis dans la zone avec le prédateur (GPNP) ; les 'femelles SNP' sont les femelles
suivies dans la zone sans le prédateur (SNP) ; les 'males SNP' sont les males suivis dans la zone sans le prédateur (SNP)

parametric coefficients:

Pr(>|t])
B o . A A AL
sex (males) 0.198 0.055 3.59 <0017+
site (SNP) —0254 0054 4728 <0001%+

approximate significance of smooth terms:

s(temp PDH max) : females GPNP 4325 9 45.887 <0.007**
s(temp PDH max) : males GPNP 5.176 9 218.653 <0.001**
....s"é.mp ﬁDHmﬁnx}”; e o Tnen cosoee
s(temp PDH max) : males SNP 4500 9 90.356 <0.001***
s(NB) : females GPNP 2280 9 8.438 <0001
s(NB) : males GPNP 1.865 9 5.224 <0.001***
s(NB] et e el o
s{NB) : males SNP 1.683 9 6.071 <0.001***
5(p|'e(NH]fema|esﬁPNP e i oo
s(prec NH) : males GPNP 1816 2 116.250 <0.001**
.s(p..m NH] e e o om0 s
s(prec NH) : males SNP 1.341 2 35.053 <0.001***

. “5(J.&atej.; s ae o e cosoee
s{J date) : males GPNP 5.229 9 179.406 <0.001***
s(Jdate] e e e Cme oo
. .5(J.ﬁatej.: e cen o e cosore
.s(j-...imalnlnj T e “ e 00
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Figure 1. Valeurs prédites par le meilleur modéle additif généralisé (voir le texte pour plus de détails) pour la proportion
du temps d'activité nocturne des bouquetins des Alpes (Capra ibex) dans le Parc National du Grand Paradis (GPNP,
Italie) et le Parc National Suisse (PNS, Suisse). La figure montre les effets exercés par la température maximale
enregistrée au cours des heures diurnes précédentes (a) et la luminosité nocturne (b) pour les mdles (ligne bleue pointillée)
et les femelles (ligne rose pointillée) dans la zone avec le prédateur (GPNP) et pour les méles (ligne verte pointillée) et
les femelles (ligne jaune continue) dans la zone sans prédateur (SNP). Les prédictions sont données en fonction de la
thématisation de toutes les autres covariables du modéle, pour le collier ID 12507. Les zones colorées ombrées sont les
erreurs standard estimées

Les résultats des meilleurs modeles ajustés pour tester l'effet de la présence de chevreau sur
le PNAT des femelles sont cohérents avec les résultats des analyses effectuées sur I'ensemble
des données (Tableau 2). Les femelles du SNP sont moins actives la nuit que les femelles du
GPNP et, globalement, les femelles avec chevreau ont un PNAT plus faible que les femelles
sans chevreau. Cette analyse confirme que le facteur le plus important affectant le PNAT des
bouquetins femelles est la température maximale enregistrée au cours des heures diurnes
précédentes. L'effet de la température était légerement différent chez les femelles avec et sans
chevreau dans les deux sites d'étude, montrant une tendance générale a I'augmentation de
l'activité nocturne avec I'augmentation de la température (Figure 2a). Nous avons trouvé un
effet positif de la luminosité nocturne sur le PNAT, encore une fois, avec seulement de
légeres différences chez les femelles avec et sans chevreau dans les sites d'étude (Figure 2b).
Les précipitations enregistrées pendant la nuit ont eu un effet négatif sur l'activité nocturne
de facon constante dans les deux sites d'étude et chez les femelles avec et sans enfant
(matériel électronique supplémentaire, Figure S2a). L'activité nocturne des femelles
bouquetins a fluctué tout au long de la période de suivi, avec une tendance générale a
l'augmentation de l'activité vers la fin du mois d'octobre (matériel complémentaire
électronique, Figure S2b).
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Tableau 2. Effet des variables prédictives estimées par le meilleur modéle additif généralisé (voir le texte et le matériel
supplémentaire électronique, Tableau S5 pour plus de détails) ajusté pour prédire la proportion du temps d'activité
nocturne des femelles de bouquetins des Alpes (Capra ibex) dans le parc national du Grand Paradis (GPNP, Italie) et
dans le parc national suisse (SNP, Suisse). Dans le tableau, 'repr st' est le statut reproductif des femelles suivies (avec/sans
chevreau) ; 'site’ est la zone d'étude avec le prédateur (GPNP) ou la zone d'étude sans prédateur (SNP) ; 'temp PDH
max' est la température maximale des heures diurnes précédentes ; 'NB' est la luminosité nocturne ; 'prec NH' est la
précipitation enregistrée pendant la nuit correspondante (transformée en logarithme) ; 'J date' est la date julienne.
Toutes les variables prédictives ont été incluses dans les modéles en interaction avec le statut reproducteur et le site :
Les 'femelles_kid GPNP' sont les femelles avec chevreau suivies dans la zone avec prédateur ; les 'femelles_noKid GPNP'
sont les femelles sans chevreau suivies dans la zone avec prédateur (GPNP) ; les 'femelles_kid SNP' sont les femelles
avec chevreau suivies dans la zone sans prédateur (SNP) ; les 'femelles_noKid SNP' sont les femelles sans chevreau
suivies dans la zone sans prédateur (SNP)

parametric coefficients:

(intercept) —1405 0.070 —20.006 <0.007***
repr st (females_noKid) =024 0.045 =1.747 <0007
site (SNP) —0375 0.099 —3.783 <0.007***

approximate significance of smooth terms:

s(temp PDH max) : females_kid GPNP 1549 9 2159 <0.007***
s(temp PDH max): females_noKid GPNP 2277 9 4748 <0007
s(temp PDH max) : females_kid SNP 3023 9 17.347 <0.007***
s(temp PDH max) : females_nokid SNP 3179 9 22.110 <0007
s(NB) : females_kid GPNP 1082 9 0.732 <0.007%*
Cs(NB) : females_nokid GNP B0 9 1885 <0007
ms(NII) :'iéhales_k'i-:IHSNP ................. s , R P
S(NB) . iemales_m[ld w e s e o
s(prec NH) : females_kid PP~ B2 : nss <0001
s( precNH]l ! fa'naJes_m[ld e a0 ., v oo
s(prec NH) : females_kid SNP 1240 2 8763 <0001
Cs(prec NH) : females_nokid SN 1215 2 19.260 <0007+
 s(J date) : females_kid GPNP 4730 9 7152 <0001+
s() date) : females_noKid GPNP 6973 9 41.441 <0.007%**
s() date) : females_kid SNP 5868 L] 13.459 <0007
s(J date) : females_noKid SNP 6326 9 34.750 <0007
s(animal 1D) 12154 13 18.802 <0.007***

4. DISCUSSION

Notre étude a révélé que les bouquetins font face aux températures plus chaudes en devenant
plus nocturnes : apres des journées avec des températures maximales élevées, les males et les
femelles ont augmenté leur activité nocturne, sans doute pour compenser la réduction de
l'apport alimentaire diurne (prédiction 1). Il est intéressant de noter que le principal facteur
d'activité nocturne est la température maximale enregistrée au cours des heures diurnes
précédentes, plutot que la température enregistrée au cours de la nuit. Contrairement a nos
attentes, l'activité nocturne des bouquetins était plus élevée dans la zone ou le prédateur
nocturne était présent (prédiction 2a). Nous avons constaté que les femelles étaient moins
actives la nuit que les males, en particulier lorsqu'elles étaient accompagnées d'un chevreau
(prédiction 2c). Cependant, comme les males, les femelles augmentent régulicrement leur
activité nocturne en réponse a une température diurne élevée. Dans I'ensemble, ces résultats
suggerent que, dans des conditions chaudes, l'activité nocturne sert de stratégie principale
pour les bouquetins afin de maintenir leur zone thermo neutre préférée, et la nécessité de
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réduire les couts de thermorégulation I'emporte probablement sur I'évitement du risque de
prédation en termes d'importance.
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Figure 2. Valeurs prédites par le meilleur modéle additif généralisé (voir le texte pour plus de détails) pour la proportion
du temps d'activité nocturne des femelles bouquetin des Alpes (Capra ibex) dans le Parc National du Grand Paradis
(GPNP, ltalie) et le Parc National Suisse (SNP, Suisse). La figure montre les effets exercés par la température maximale
enregistrée au cours des heures diurnes précédentes (a) et la luminosité nocturne (b) pour les femelles sans chevreau
(ligne pointillée violette) et les femelles avec chevreau (ligne pointillée rose) dans la zone avec le prédateur (GPNP) et
pour les femelles sans chevreau (ligne pointillée orange) et les femelles avec chevreau (ligne continue jaune) dans la
zone sans le prédateur (SNP). Les prédictions sont données en fonction de la moyenne de toutes les autres covariables
du modeéle, pour le collier ID 12507. Les zones colorées ombrées sont les erreurs standard estimées

(a) L'activité nocturne comme réponse au réchauffement climatique

L'augmentation de I'activité nocturne des bouquetins a la suite de journées plus chaudes
soutient I'hypothese selon laquelle un déplacement de l'activité vers la nuit pourrait étre une
tactique commune adoptée par les endothermes diurnes en réponse au réchauffement
climatique. Cette hypothese a été testée expérimentalement par Levy et al [3], qui ont montré
dans un mod¢le endothermique de laboratoire que le futur climat estival pourrait diminuer
les couts de I'activité nocturne et augmenter ceux de l'activité diurne. Certains chercheurs ont
également prouvé que les changements d'activité étaient une adaptation visant a réduire le
stress thermique chez les mammiféres sauvages vivant dans des environnements arides (Oryx
lencoryx et Gazgella subgutturosa marica ; [38-40]), et de nombreuses autres études ont montré
que la température ambiante influencait fortement les budgets d'activité des animaux [36, 41-
44]. Cependant, la plupart de ces études ont limité leurs analyses aux réponses directes a la
température réelle subie par les animaux. Dans notre étude, nous avons poussé l'analyse en
testant différentes mesures de la température afin de comprendre laquelle jouait un réle
central dans les modeles d'activité. Ce faisant, nous apportons la preuve d'une réponse
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différée chez un ongulé de montagne, qui a fortement augmenté son activité nocturne
ultéricure au-dessus d'un certain seuil de la température diurne. Ce schéma comportemental
suggere une stratégie de compensation de la réduction de l'activité diurne pendant les
journées plus chaudes [11, 45, 46] : les bouquetins déplacent leur activité de recherche de
nourriture vers la nuit, réduisant probablement I'exposition au stress thermique et minimisant
les couts énergétiques associés a la thermorégulation, tout en compensant la réduction de
l'apport alimentaire. Cependant, étant donné que le modé¢le incluant la mesure du stress
thermique aigu (c'est-a-dire la température maximale diurne) est plus performant que le
modele incluant le PDAT comme prédicteur, nous pouvons en déduire que le déplacement
nocturne correspond principalement a un stress de surchauffe plutét qu'a une
compensation directe de l'apport alimentaire diurne limité. Ces trésultats justifient des
analyses plus approfondies et soulevent de nouvelles questions scientifiques concernant les
conséquences ultimes du réchauffement climatique sur la condition physique des individus
et la dynamique des populations.

(b) Augmentation de I'activité nocturne indépendamment du risque de prédation

Les changements dans l'activité nocturne peuvent étre compromis par des échanges avec
d'autres facteurs, tels que les besoins alimentaires et la vulnérabilité a la prédation. Comme
la disponibilité de nourriture pour les herbivores est relativement constante tout au long du
cycle journalier, les besoins alimentaires ne devraient pas contraindre le moment de leur
activité. En revanche, l'activité des prédateurs ou le succes de la chasse peuvent varier
quotidiennement, ce qui crée un paysage dynamique de craintes tout au long du cycle
journalier [47], qui peut contraindre le calendrier d'activité de leurs proies. Par conséquent,
les especes proies sont plus susceptibles d'étre actives pendant la journée lorsqu'elles
coexistent avec des prédateurs nocturnes [48]. Par conséquent, les carnivores nocturnes
peuvent limiter la capacité de leurs proies a s'adapter a des conditions plus chaudes en
déplagant leur activité vers la nuit. Veldhuis et al [6] en ont apporté la preuve en comparant
des zones avec et sans lions, démontrant que les herbivores Africains ont une activité réduite
pendant les heures nocturnes les plus fraiches et sont plus exposés au stress thermique en
présence de prédateurs. En revanche, notre étude a révélé que l'activité nocturne des
bouquetins était plus élevée précisément dans la zone ou le prédateur nocturne (c'est-a-dire
le loup) était présent. De plus, nous avons trouvé des réponses cohérentes aux températures
élevées a la fois dans les zones ou le prédateur est présent et dans celles ou il est absent.
D'une patt, ces deux résultats semblent souligner que le risque de prédation n'a pas affecté
les rythmes d'activité des bouquetins et, d'autre part, les niveaux d'activité nocturne plus
faibles chez les femelles que chez les males, en particulier lorsqu'un chevreau était présent,
suggerent que les stratégies anti-prédateurs sont pertinentes pour fagonner le comportement
des bouquetins. Ceci est en accord avec une étude précédente qui a montré que les femelles
de petite taille, en particulier lorsqu'elles sont accompagnées d'un chevreau, percoivent un
risque de prédation plus élevé que les males, méme en I'absence de prédateurs [16, 49].
Néanmoins, nous avons constaté une augmentation constante de l'activité nocturne des
femelles en réponse a une température diurne élevée, méme lorsqu'elles sont accompagnées
d’un cabri et en présence de prédateurs. Ainsi, les preuves soutenant l'effet primaire de
'évitement du stress thermique sur le déplacement de l'activité nocturne (réponses
cohérentes a 'augmentation de la température diurne par les différentes classes reproductives
de sexe dans les deux zones d'étude, activité nocturne plus élevée dans la zone avec le
prédateur) 'ont emporté sur les preuves soutenant le réle du risque de prédation (différences
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dans l'activité nocturne entre les classes reproductives de sexe), bien que ce dernier ne puisse
pas ¢tre enticrement négligé. A l'appui de cette conclusion, il convient de noter que la taille
du corps a des conséquences importantes sur la capacité des animaux a dissiper la chaleur et
pas seulement sur la perception du risque de prédation. Les bouquetins males, qui pesent
deux fois plus que les femelles [14], ont un rapport surface/masse corporelle plus faible, ce
qui les rend plus enclins a la surchauffe que les femelles. Nous pouvons supposer que
l'activité nocturne plus importante des males peut étre la conséquence de leur évitement plus
accentué du stress thermique et pas seulement la conséquence de leur moindre perception
du risque de prédation. Nous pouvons donc conclure que, dans l'ensemble, les résultats de
cette étude suggerent que l'allocation d'énergie par les organismes endothermiques est
principalement régie par leur capacité a éviter le stress thermique, plutot que par leur besoin
d'éviter la prédation. Cela confirme la théorie de la limite de dissipation de la chaleur [5], qui
accorde une importance primordiale a la capacité de I'endotherme a dissiper la chaleur par
rapport a d'autres exigences environnementales.

(c) Profiter de 1'éclairage lunaire

Nous avons constaté que les bouquetins augmentaient légerement leur activité nocturne
lorsque la luminosité de la nuit augmentait. Ces résultats confirment nos attentes (prédiction
2b) et suggerent que les bouquetins profitent de l'éclairement lunaire pour augmenter leur
activité nocturne. Le systeme visuel est un élément clé de 1'adaptation évolutive des animaux
a des niches temporelles spécifiques [7], et on pense qu'il est I'une des principales contraintes
sur les changements d'activité [4]. Pour les especes diurnes qui dépendent de la vision, une
faible luminosité nocturne peut réduire le succes de la recherche de nourriture, l'efficacité
des mouvements et la détection précoce des prédateurs. Bien qu'il faille considérer que les
mouvements nocturnes dans des environnements a risque, tels que les terrains escarpés et
les pentes rocheuses, peuvent étre plus sars et plus efficaces pendant les nuits plus
lumineuses, nos résultats ont montré que l'activité nocturne des bouquetins était plus
prononcée dans la zone ou le prédateur était présent, ce qui suggere un role du risque de
prédation dans ce choix. La plupart des especes d'ongulés présentent une activité nocturne
plus importante pendant les nuits plus claires [50], bien que la lumiere de la lune améliore
également le succes de chasse de la plupart de leurs prédateurs [18, 51-54]. 11 convient de
noter que dans le cas spécifique du systeme bouquetin-loup, le premier est un mammifere
diurne alors que le second est un mammifére nocturne, de sorte que I'avantage d'une nuit
claire est comparativement plus élevé pour la proie que pour le prédateur. Nous pouvons
donc conclure que, pour la plupart des ongulés dont le systeme sensoriel principal est la
vision, les avantages d'étre actif pendant les nuits plus lumineuses (meilleure détection de la
nourriture et des prédateurs, mouvements plus surs) I'emportent sur les cotts (vulnérabilité
accrue a la prédation ; [55]).

5. CONCLUSION

Les adaptations comportementales représentent les réponses les plus rapides des animaux
aux facteurs de stress environnementaux, dépassant souvent les adaptations évolutives et
entrainant des cotts inférieurs a ceux des réponses physiologiques [56]. Par conséquent, les
adaptations comportementales, telles que la flexibilité du temps d'activité, devraient étre
importantes en réponse a des changements rapides et pourraient fournir aux organismes un
moyen rapide de s'adapter aux variations environnementales. Le changement d'activité
observé vers les heures nocturnes indique que, dans I'ensemble, les grands mammiferes tels
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que les bouquetins peuvent étre en mesure d'atténuer les effets du réchauffement climatique
en cherchant refuge pendant les heures nocturnes plus fraiches [3]. De nos jours, diverses
pressions poussent les mammiféres vers la nocturnité. De plus en plus de recherches
scientifiques suggerent que les perturbations humaines - allant du développement urbain et
de l'agriculture aux activités létales (par exemple la chasse et la persécution) et non létales
(par exemple la randonnée et I'extraction des ressources naturelles) - sont a l'origine d'une
augmentation globale de I'activité nocturne chez de nombreuses especes de mammiferes [57].
Si, d'une part, cette évolution vers la nocturnité peut faciliter I'adaptation des animaux au
changement global anthropogénique, d'autre part, elle peut avoir des conséquences négatives
au niveau des individus, des populations et des communautés. Lorsqu'ils sont actifs la nuit,
les mammiferes adaptés a la vie diurne peuvent souffrir d'une diminution de l'efficacité de la
recherche de nourriture, d'un affaiblissement des comportements anti-prédateurs, d'une
limitation de la capacité de mouvement et, en fin de compte, d'une réduction des taux de
reproduction et de survie. En fait, bien que la plupart des mammiferes possedent certaines
adaptations physiologiques et morphologiques a l'activité nocturne en raison de leurs
ancétres mammiferes nocturnes, de nombreuses especes ont développé des traits optimisés
pour l'activité diurne [58, 59]. Par conséquent, on peut s'attendre a un décalage entre les
adaptations des animaux et les conditions environnementales en raison du changement
d'activité nocturne. En outre, les changements de rythme d'activité peuvent perturber les
interactions interspécifiques telles que la compétition et le parasitisme [60]. Dans ce cadre,
les especes éphémeres sont susceptibles d'étre favorisées car elles conservent la capacité
d'adapter leurs rythmes d'activité a des environnements changeants ou de mieux exploiter les
ressources [8, 61]. Les chercheurs et les gestionnaires devraient accorder une attention
particuliére aux especes strictement diurnes, car ce sont elles qui devraient subir les impacts
les plus importants. Enfin, les effets cumulés du réchauffement climatique et des
perturbations humaines sur le temps de comportement des animaux peuvent avoir un impact
négatif sur les résultats des activités de gestion. Par exemple, le passage a une activité
nocturne pourrait sérieusement entraver notre capacité a détecter les animaux pendant la
journée, ce qui aurait des conséquences évidentes sur les résultats des estimations de
population dérivées des recensements. Dans l'ensemble, il est urgent d'intégrer la
connaissance de la dynamique temporelle dans la gestion et la planification de la
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