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Changements environnementaux et déclin à long terme 

de la masse corporelle chez un mammifère Alpin 
 

 
 
Résumé 
Introduction : Les changements climatiques et environnementaux ont entraîné des 
modifications importantes de la taille corporelle, notamment une diminution, chez divers 
groupes taxonomiques au cours des dernières décennies. Cette diminution pourrait avoir des 
répercussions considérables sur le fonctionnement des écosystèmes. À ce jour, la plupart des 
études suggèrent que les tendances temporelles observées en matière de taille, résultent 
indirectement du changement climatique, qui modifie la disponibilité et la qualité des 
ressources, affectant ainsi la capacité des individus à se procurer ces ressources et à croître. 
 
Résultats : Nous étudions ici les changements frappants de la masse corporelle à long terme 
chez les jeunes chamois Alpins (Rupicapra rupicapra) au sein de trois populations voisines dans 
les Alpes Italiennes. Nous trouvons des preuves solides que l'augmentation de la densité de 
population et le réchauffement des températures au printemps et en été sont liés à la 
diminution de la masse. Nous ne trouvons aucune preuve que le moment ou la productivité 
des ressources aient été modifiés au cours de cette période. 
 
Conclusions : Nous concluons qu'il est peu probable que les changements 
environnementaux aient induit indirectement des changements de taille corporelle par le biais 
d'effets sur la productivité des ressources ou la phénologie. Nous proposons plutôt que les 
changements environnementaux ont limité la capacité des individus à acquérir des ressources. 
Cela pourrait s'expliquer par une intensification de la concurrence et une diminution du 
temps consacré à la recherche de nourriture en raison des températures élevées. Nos 
résultats viennent étayer un ensemble croissant de preuves concernant la réduction à long 
terme de la taille corporelle et fournissent des informations précieuses sur les facteurs 
potentiels à l'origine de cette tendance. En outre, nous soulignons le potentiel d'une gestion 
appropriée, par exemple l'augmentation de la taille des prélèvements, pour contrer les effets 
du changement climatique sur la masse corporelle. 
 
Mots-clés : Taille corporelle, Masse corporelle, Chamois, Changement climatique, 
Changement environnemental, Chasse, NDV, Densité de population, Température, Ongulés 
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INTRODUCTION 
Les changements climatiques et environnementaux ont eu des répercussions diverses sur les 

espèces, allant de la modification de leur répartition spatiale (par exemple [1]) à la 

modification du calendrier de leurs événements annuels (par exemple [2]). Récemment, 

l'attention s'est élargie pour inclure les impacts du changement climatique sur les 

caractéristiques du cycle biologique, l'état physique et les processus démographiques (par 

exemple [3-6]). Une généralité émergente est que les réponses au changement climatique 

comprennent des changements généralisés de la taille corporelle, en particulier des 

diminutions, qui pourraient avoir des effets négatifs prononcés sur le fonctionnement et la 

productivité des écosystèmes [7,8]. Des diminutions de la taille corporelle induites par le 

changement climatique ont été observées dans le passé, par exemple chez les grands ongulés 

au Pléistocène, et auraient conduit à l'extinction de certaines espèces [9]. 

 

Divers facteurs climatiques ont été proposés pour expliquer les récentes diminutions de la 

taille corporelle. Chez les ectothermes, on prévoit des taux métaboliques plus élevés dans les 

environnements plus chauds [10], de sorte que le changement climatique pourrait entraîner 

une diminution de la taille corporelle, à moins que les individus ne puissent augmenter leur 

taux d'apport alimentaire [8]. Chez les endothermes, conformément à la règle de Bergmann 

[11], il pourrait être avantageux d'être plus petit (et donc d'avoir un rapport surface/volume 

plus élevé) dans les environnements plus chauds, en raison d'un besoin réduit de 

conservation de la chaleur et d'un besoin accru de dissipation thermique [12]. Chez les 

mammifères et les oiseaux, des tendances intra-spécifiques entre la taille corporelle et la 

latitude [13,14] et la température [15,16] ont été observées, ce qui corrobore en partie cette 

théorie. Cependant, le facteur climatique le plus fréquemment cité pour expliquer la 

diminution de la masse corporelle est le lien indirect via les impacts climatiques sur la 

disponibilité des ressources, qui a été impliqué beaucoup plus fréquemment que tout autre 

mécanisme (revue dans [7]). 

 

Les changements climatiques et environnementaux peuvent modifier le moment, la qualité 

et la quantité des ressources, affectant ainsi la vitesse à laquelle les individus acquièrent les 

ressources nécessaires à leur croissance et à leur stockage d'énergie, et finalement leur taille 

corporelle (par exemple [6,17]). Des processus non climatiques peuvent également entraîner 

des changements de taille corporelle et pourraient jouer un rôle parallèlement au changement 

climatique. Par exemple, dans les populations animales exploitées, la préférence des chasseurs 

pour les individus de plus grande taille peut entraîner une sélection en faveur d'une 

diminution de la taille corporelle [18,19]. 

 

Chez les ongulés, la masse corporelle est un indicateur important de la condition physique 

[20,21] et peut réagir rapidement aux changements environnementaux [6]. Une masse 

corporelle élevée est généralement associée à un succès reproductif élevé (par exemple, [22]) 

et à une meilleure survie (par exemple, [23]). À ce titre, les changements de masse corporelle 

peuvent avoir des effets importants sur la dynamique des populations [6,21]. Le lien indirect 

entre le climat, les ressources et la masse corporelle des ongulés est bien étudié et pourrait 

être fortement influencé par le changement climatique [24,25]. Cependant, les changements 

environnementaux pourraient également affecter directement la capacité des ongulés à 

acquérir des ressources, en particulier dans les environnements saisonniers, ce qui pourrait 
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entraîner des changements temporaires de la masse corporelle. Par exemple, les changements 

de densité de population peuvent modifier l'intensité de la compétition pour les ressources, 

affectant la capacité des individus à se nourrir et à croître [26,27]. D'autres taxons fournissent 

des preuves d'un lien entre la densité et les variations temporelles de la taille corporelle [28]. 

Au cours des dernières décennies, le réchauffement climatique a entraîné une modification 

de la couverture et de l'épaisseur de la neige dans certaines régions [29], modifiant ainsi les 

coûts de locomotion et de recherche de nourriture pour certaines espèces [30]. Chez les 

espèces Alpines, les températures élevées au printemps et en été peuvent provoquer un stress 

thermique, réduisant le temps que les individus peuvent consacrer à la recherche de 

nourriture [31]. En conséquence, nous proposons que, dans les zones Alpines fortement 

touchées par le réchauffement climatique [32], la réduction du temps consacré à la recherche 

de nourriture en raison de coûts thermorégulateurs plus élevés pourrait entraîner une 

réduction de la taille corporelle. Le changement climatique devrait entraîner des changements 

similaires dans les budgets d'activité dépendants de la température chez d'autres taxons 

[33,34]. En outre, des changements dans le comportement de recherche de nourriture induits 

par la température ont été détectés dans des études expérimentales [35]. 

 

Nous explorons ici les variations à long terme de la masse corporelle des juvéniles de trois 

populations voisines de chamois des Alpes (Rupicapra rupicapra) dans les Alpes Italiennes. La 

condition physique des juvéniles d'ongulés est particulièrement sensible aux variations 

environnementales [25,26,36]. Cela s'explique en grande partie par le fait que les juvéniles 

investissent beaucoup dans leur croissance et non dans la reproduction, ce qui signifie que 

leur condition physique est très sensible à la disponibilité des ressources. Des conditions 

environnementales défavorables pendant la jeunesse peuvent freiner la croissance et 

entraîner une taille plus petite à l'âge adulte [6], ce qui pourrait avoir des implications 

importantes pour la dynamique des populations. Nous commençons par examiner s'il y a eu 

des changements cohérents et à long terme dans la masse corporelle des chamois entre les 

sexes et les populations. 

 

Après avoir identifié l'existence de tendances temporelles dans la masse corporelle, nous 

cherchons à distinguer les différents facteurs à l'origine de ces tendances. Pour les raisons 

exposées ci-dessous (voir Méthodes), nous écartons le rôle de la sélection artificielle induite 

par la chasse. Par conséquent, motivés par les résultats examinés ci-dessus, nous cherchons 

à évaluer les preuves de trois facteurs plausibles de changement de taille corporelle : 

1. Les changements climatiques induits par le climat dans la productivité ou la 

phénologie de la végétation, modifiant la qualité et la disponibilité des ressources. 

2. Les changements climatiques induits par le climat dans le comportement, modifiant 

l'accès aux ressources. 

3. Les changements dans la densité de population, modifiant la disponibilité des 

ressources par individus. 

 

METHODE 
Zone d'étude 

La zone d'étude est située dans la province de Trente, dans les Alpes centrales-orientales 

Italiennes (46°02'N, 10°38'E), et s'étend sur trois districts de chasse au chamois : Adamello 

(superficie = 373 km²), Presanella (146 km²) et Brenta (263 km²). La zone est boisée jusqu'à 

la limite forestière, à environ 2 000 m d'altitude, au-dessus de laquelle elle se compose de 
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prairies alpines, d'affleurements rocheux, d'éboulis et de parois rocheuses ouvertes. L'altitude 

moyenne varie d'un district à l'autre, mais avec des chevauchements importants (altitude 

moyenne ± SD : Adamello, 1 901 ± 616 m ; Presanella, 2 098 ± 540 m ; Brenta, 1 594 ± 603 

m). L'Adamello et la Presanella se caractérisent par une végétation siliceuse pauvre en 

nutriments, tandis que la Brenta se caractérise par une végétation calcaire riche en nutriments 

[37]. En général, les prairies de l'Adamello et de la Presanella sont dominées par Festuca 

scabriculmis et Carex curvula, tandis que celles de la Brenta sont composées de Sesleria albicans 

et Carex firma. Dans toute la zone d'étude, les prairies sont pâturées par de petits troupeaux 

d'animaux d'élevage (moutons, chèvres et vaches) pendant l'été, une pratique qui s'est 

maintenue à un niveau constant tout au long de la période d'étude. Plusieurs prédateurs 

potentiels du chamois étaient présents pendant l'étude, notamment une petite population 

stable d'ours bruns (Ursus arctos) dans le Brenta, un très petit nombre de lynx Eurasiens (Lynx 

lynx) et l'aigle royal (Aquila chrysaetos). Cependant, la prédation sur le chamois est très rare 

dans cette région (communication personnelle, Parc naturel Adamello Brenta, province de 

Trente, Italie). 

 

Données sur la masse corporelle 

Les chamois sont chassés chaque année entre la mi-septembre et la fin décembre. Les 

données ont été recueillies sur la masse corporelle éviscérée et le jour de l'abattage de 10 455 

chamois Alpins d'un an (≈1,5 an ; ci-après « juvéniles ») (5 762 mâles et 4 693 femelles), 

chassés entre 1979 et 2010 (voir le fichier supplémentaire 1 pour la répartition annuelle de la 

taille de l'échantillon). La chasse est fortement réglementée et le potentiel de sélection 

artificielle par les chasseurs est faible, car les chamois peuvent facilement détecter les 

chasseurs dans leur habitat principalement ouvert et s'enfuir à de très grandes distances 

[38,39]. De plus, rien n'indique que les chasseurs privilégient les individus de plus grande 

taille dans ces populations [8]. La pression de chasse sur les chamois d'un an varie selon les 

sites (proportion moyenne de chamois d'un an chassés pendant les années de recensement : 

mâles de l'Adamello, 0,40 ± 0,01 ; femelles de l'Adamello, 0,32 ± 0,01 ; mâles de la Presanella, 

0,32 ± 0,01 ; femelles de la Presanella, 0,24 ± 0,02 ; mâles de la Brenta, 0,37 ± 0,01 ; femelles 

de la Brenta, 0,31 ± 0,02). Afin de tenir compte des variations intra-saisonnières de la masse 

corporelle, qui ne font pas l'objet de la présente étude, un modèle publié de variation 

saisonnière de la masse corporelle [38], qui tient compte des variations interannuelles, a été 

utilisé pour estimer la masse des juvéniles normalisée à un jour spécifique de l'année. Des 

estimations annuelles (n = 32) de la masse corporelle moyenne des juvéniles ont été produites 

pour chaque sexe, au sein de chaque site, normalisées au jour 300 de l'année (27 octobre) 

(voir Figure 1). La masse corporelle a été estimée après la saison de croissance de la végétation 

(ci-après « saison de croissance ») car l'état corporel à ce moment-là aura été influencé par 

l'environnement printanier et estival, qui est considéré comme ayant une forte influence sur 

la masse corporelle des ongulés [40]. 

 

Une tendance temporelle négative claire de la masse corporelle a été observée chez tous les 

sexes et sur tous les sites (Figure 1). Afin d'examiner les facteurs à l'origine des écarts par 

rapport aux tendances à long terme (c'est-à-dire les années où la masse corporelle moyenne 

était particulièrement élevée ou faible, même compte tenu de la tendance), les séries 

chronologiques de la masse corporelle ont été détendancées en ajustant des modèles linéaires 

et en calculant les résidus. Cependant, la suppression de la tendance peut éliminer les 
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fluctuations à long terme liées aux tendances environnementales [41,42], qui nous intéressent 

particulièrement. Nous avons donc modélisé les données de masse corporelle afin 

d'examiner les facteurs à l'origine des tendances à long terme, ainsi que les résidus de masse 

corporelle afin d'examiner les facteurs à l'origine des écarts par rapport aux tendances. 

 

 
Figure 1. Tendances temporelles de la masse corporelle des juvéniles. Tendances temporelles à long terme de la masse 
corporelle des juvéniles mâles (a) et femelles (b) dans les trois sites étudiés entre 1979 et 2010. Les points représentent 
les estimations annuelles de la masse standardisées au jour 300 et les lignes droites correspondent aux tendances 
ajustées 

 

Données environnementales et démographiques 

Divers facteurs climatiques et non climatiques peuvent influencer la masse corporelle des 

chamois. Les effets négatifs de la densité de population sur la masse sont courants chez les 

ongulés [26,27]. En l'absence de prédation naturelle, ces effets se manifestent généralement 

par une concurrence intra-espèce accrue lorsque la densité de population est élevée, ce qui 

entraîne une diminution de la consommation alimentaire par individu, en particulier pendant 

les périodes de pénurie alimentaire [43-45]. Afin d'étudier la dépendance à la densité de ces 

populations de chamois, des estimations de la densité de population spécifiques à chaque site 

ont été utilisées à partir des recensements de la population totale effectués en septembre de 

chaque année entre 1981 et 2009 (à l'exception de 1990 et 1991, dont les données ont été 

exclues de l'analyse). Chaque année, une série de recensements simultanés a été effectuée à 

partir de points d'observation situés dans différents blocs de chaque district de chasse. On a 

supposé que les estimations de la densité à cette période de l'année, reflétaient la densité de 

population au cours de la saison de croissance précédente. 

 

Afin d'étudier un éventuel lien direct entre le climat et la masse corporelle, nous avons calculé 

des estimations annuelles spécifiques à chaque site de la température moyenne quotidienne 

pendant la saison de croissance entre 1982 et 2007 à partir des stations météorologiques 

situées en altitude dans chacun des trois sites étudiés (données fournies par le Bureau des 

prévisions et de l'organisation, Département de la protection civile et des infrastructures, 

province de Trente, Italie). Les différences d'altitude des stations météorologiques entre les 

sites ont contribué aux différences de température entre les sites (voir Figure 2a). 

Cependant, cela n'a pas affecté notre analyse, car les facteurs déterminants des tendances de 

la masse corporelle ont été examinés séparément pour chaque site et, en outre, les 

températures ont été normalisées au sein des sites, ainsi que tous les autres prédicteurs 

environnementaux (voir « Modélisation de la variation de la masse et des résidus de masse »). 
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Les limites de la saison de croissance ont été estimées à partir des données sur la couverture 

neigeuse, également fournies par les stations météorologiques situées sur chaque site. 

 

 
 
Figure 2. Tendances temporelles de la densité de population et de la température moyenne pendant la saison de 
croissance. Variation à long terme a) de la température maximale quotidienne moyenne pendant la saison de croissance, 

entre 1982 et 2007, et b) de la densité de population, entre 1981 et 2009, dans l'Adamello (en noir), la Presanella 
(en rouge) et la Brenta (en vert). Les lacunes correspondent aux années pour lesquelles les données sont manquantes. 
Bien que les trois zones étudiées présentent des climats différents, certaines des différences de température observées 
entre les sites dans a) sont dues à la variation de l'altitude des stations météorologiques entre les zones 
 

La saison de croissance a été définie comme la période comprise entre la fonte des neiges au 

printemps, lorsque la couverture neigeuse est réduite à 0% (ce qui se produit généralement 

entre fin mars et début mai), et les premières chutes de neige importantes de l'hiver qui 

entraînent un nouveau dépôt de neige au sol (ce qui se produit généralement entre début 

novembre et fin décembre). 

 

Afin d'étudier l'effet de la productivité et de la phénologie de la végétation sur la masse, les 

données NDVI (indice de végétation par différence normalisée) ont été utilisées comme 

mesure de la productivité végétale, traitées par le groupe Global Inventory Modeling and 

Mapping Studies (GIMMS ; [46,47]). Ces données sont mondiales, avec une résolution de 

0,07 degré (environ 8 km sur 8 km) et sont disponibles à intervalles de deux semaines entre 

1982 et 2006 (ce qui limite légèrement la plage de données annuelles pour les analyses). Afin 

de se concentrer sur les types de végétation utilisés par les chamois pour se nourrir, tels que 

les prairies alpines et les zones à végétation clairsemée, seuls les pixels NDVI dominés par 

ces types de végétation ont été pris en compte. Pour ce faire, l'ensemble de données Corine 

Land Cover 2006 à une résolution de 100 m a été utilisé pour sélectionner uniquement les 

pixels NDVI de chaque site contenant moins de 25% de forêts de conifères. Comme chacun 

des trois sites comprenait un certain nombre de ces pixels NDVI, la moyenne NDVI de ces 

pixels a été calculée pour chaque période de quinze jours, au sein de chaque site. Des études 

antérieures ont mis en évidence un certain nombre de paramètres liés à la variation annuelle 

du NDVI comme étant importants pour la condition physique des ongulés (par exemple, 

[24,251]). Ici, nous cherchons à dériver des mesures NDVI de manière standardisée, malgré 

le bruit inhérent aux estimations NDVI causé par des facteurs tels que la couverture 

nuageuse, l'eau, la neige ou l'ombre [47]. Comme dans des études précédentes [49], nous 

avons utilisé une fonction lissée pour caractériser la variation du NDVI dans le temps au 
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cours d'une année donnée. La fonction suivante a été utilisée (voir le fichier supplémentaire 

2 pour une illustration de la forme fonctionnelle) : 

 

Ici, 𝑃̅(s, y, t) est le NDVI prévu à la période t sur les sites s et pour l'année y, 𝛼s,y et 𝛽s,y sont 

respectivement le NDVI minimum et maximum sur les sites et pour l'année y, 𝜎s,y est un 

paramètre lié à la largeur de la fonction et Zs,y est un paramètre décrivant la forme de la 

fonction. La variation des données NDVI, p(s,y,t), par rapport à la moyenne prédite était 

distribuée selon une loi bêta. Ainsi, la vraisemblance des paramètres du modèle, 𝜃s,y, étant 

donné les données, paramétrées par 𝑃̅(s,y,t) et le coefficient de dispersion 𝜙s,y, est  

 

où Γ(x) est la fonction gamma, as,y,t = 𝑃̅s,y,t/𝜙s,y et bs,y,t = (1-𝑃̅s,y,t/𝜙s,y). L'ajustement le plus 

parcimonieux a été identifié à l'aide du critère d'information d'Akaike (AIC) [50,51]. 

 

Les relations ajustées les plus parcimonieuses entre la NDVI moyenne et le temps dans 

chaque année et chaque site ont été calculées. À partir de ces relations, quatre mesures NDVI, 

décrites ci-dessous, ont été calculées en rapport avec la productivité et la phénologie de la 

végétation. Les quatre mesures sélectionnées ont été mises en évidence comme étant 

importantes soit pour les jeunes chamois en particulier, soit pour d'autres espèces d'ongulés 

[47,52]. Auparavant, les changements climatiques dans les conditions de croissance 

printanière [53] avaient été associés à une masse corporelle plus élevée chez les jeunes 

ongulés, y compris les chamois [52], en raison de saisons de croissance plus longues et d'une 

meilleure qualité de la végétation [24]. Cependant, les printemps plus chauds ont également 

été associés à des effets négatifs sur la masse corporelle, car les températures plus élevées 

entraînent une accélération du verdissement de la végétation et, par conséquent, une période 

plus courte d'accès à la végétation émergente riche en nutriments associée au début du 

printemps [25,54]. 

 

Ici, les quatre paramètres suivants ont été utilisés : taux maximal de verdissement printanier, 

durée de la saison de croissance, NDVI maximal et NDVI total pendant la saison de 

croissance. Le taux maximal de verdissement printanier (NDVIrate) a été calculé comme la 

dérivée première maximale de 𝑃̅s,y(t) (c'est-à-dire le taux maximal d'augmentation du NDVI). 

La durée de la saison de croissance (NDVIdur) a été calculée comme la durée entre la dérivée 

seconde maximale de 𝑃̅s,y(t) (date de début de la saison de croissance, lorsque le taux 

d'augmentation du NDVI est à son maximum) et la dérivée seconde minimale de 𝑃̅s,y(t) (date 

de fin de la saison de croissance, lorsque le NDVI diminue le plus rapidement). Le NDVI 

maximal (NDVI max) a été calculé comme la valeur maximale de 𝑃̅s,y(t) et le NDVI total de 

la saison de croissance (INDI) comme l'intégrale de 𝑃̅s,y(t) dans les limites de la saison de 

croissance. Une illustration du calcul de ces paramètres est présentée dans le Fichier 

supplémentaire 2. 

 

Modélisation de la variation de la masse et des résidus de masse 
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Les prédicteurs environnementaux ont été normalisés par transformation-Z au sein de 

chaque site, comme suit : Zs,y = (xs,y -𝑥̅s)/𝜎, où Zs,y est un prédicteur transformé en 2 dans 

l'année y et le site s, xs,y est le prédicteur non transformé, 𝑥̅s, est la moyenne spécifique au site 

de ce prédicteur et 𝜎s est l'écart type spécifique au site. Des modèles linéaires généraux ont 

été ajustés pour examiner la variation de la masse corporelle et des résidus de masse 

corporelle à l'aide de la version 2.12.0 de R [55]. On pense que la qualité phénotypique des 

juvéniles est fortement influencée par des effets environnementaux différés [40]. Ainsi, les 

facteurs environnementaux différés [56,57], qui affectent la disponibilité et l'accessibilité des 

ressources pour les mères, ainsi que la densité de population [36,58], qui affecte l'intensité de 

la compétition pour les ressources, peuvent être de forts prédicteurs de la masse corporelle 

des juvéniles. Afin de tenir compte des effets environnementaux différés sur la masse des 

juvéniles, les données relatives à la densité, à la température et à l'INDVI ont été utilisées 

non seulement pour l'année y (année où une cohorte a été capturée), mais aussi pour l'année 

y-1 (année de naissance d'une cohorte). Les modèles ont été ajustés avec toutes les 

combinaisons biologiquement significatives possibles de densité de population, d'INDVIrate, 

d'INDVIdus, d'INDVImax, d'INDVI et de température, pour les années y et y-1. Les modèles 

ont été considérés avec des interceptions identiques ou différentes pour les mâles et les 

femelles. Sur chaque site, plusieurs prédicteurs étaient fortement corrélés (coefficients de 

corrélation de Pearson ≥ 0,6), par exemple NDVIdur avec INDVI, et la densité avec la 

densitéy-1. Afin d'éviter les problèmes de multicolinéarité, les prédicteurs fortement corrélés 

n'ont pas été autorisés dans le même modèle (mais ont été autorisés séparément). Compte 

tenu de la plage temporelle des prédicteurs et afin d'utiliser la même plage temporelle de 

données dans chaque modèle, les données ont été utilisées pour les 19 années comprises 

entre 1983 et 2006, à l'exclusion des années 1990, 1991 et 1992, pour lesquelles les 

estimations de la densité et/ou de la densitéy-1 ne sont pas disponibles (aucun recensement 

de population n'a été effectué en 1990 et 1991). Afin d'identifier les modèles les plus 

parcimonieux, nous avons utilisé le processus de sélection de modèles en deux étapes 

suggérées par Richards [51]. Tout d'abord, tous les modèles dont l'AIC était inférieur à six 

unités par rapport à l'AIC le plus petit calculé ont été sélectionnés (c'est-à-dire ∆AIC ≤ 6). 

Ensuite, afin d'éliminer les modèles trop complexes, nous avons écarté ceux dont l'AIC était 

supérieur à celui de tout modèle imbriqué plus simple. Afin d'étudier les effets 

environnementaux potentiels spécifiques au sexe, nous avons testé les termes d'interaction 

entre les sexes avec tous les prédicteurs dans les modèles du jeu de modèles le plus 

performant de chaque site. Pour évaluer l'importance relative des différents prédicteurs, nous 

avons calculé les coefficients moyens du modèle d'Akaike à partir de tous les modèles du jeu 

de modèles le plus performant de chaque site [50]. Comme nous voulions comparer la 

variation de l'importance relative des prédicteurs entre les sites, les coefficients moyens du 

modèle ont été ont été transformés au sein de chaque site. Cela a permis de normaliser les 

coefficients de différents sites à la même échelle, ce qui a facilité la comparaison des effets 

les plus importants entre les sites. 

 

 

 

 

 
 
Tableau 1. Ensemble des modèles de masse corporelle les plus parcimonieux 
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Ensemble de modèles de référence contenant des modèles dont le ΔAIC est ≤ 6 et inférieur à toutes les versions 

imbriquées plus simples [51]. Le nombre de paramètres dans chaque modèle (K), les valeurs R2, les ΔAIC et les poids 

des modèles d'Akaike sont indiqués. Le modèle le plus parcimonieux pour chaque site est affiché en gras. « Sexe » 
représente les interceptions spécifiques au sexe. 
 

RESULTATS 
La masse corporelle des jeunes chamois a fortement diminué entre 1979 et 2010 dans les 

trois populations (Figure 1). L'ampleur de cette diminution a varié considérablement selon 

les sexes et les sites, mais la diminution de la masse des mâles a été plus prononcée que celle 

des femelles dans tous les sites (pentes des tendances temporelles de la masse ± SE : mâles 

d'Adamello, -0,11 ± 0,01 ; femelles d'Adamello, -0,03 ± 0,02 ; mâles de Presanella, -0,17 ± 

0,02 ; femelles de Presanella, -0,13 ± 0,01 ; mâles de Brenta, -0,05 ± 0,01 ; femelles de Brenta, 

-0,04 ± 0,01). Les baisses ont été moins prononcées à Brenta que dans les deux autres sites. 

Entre 1982 et 2007, toutes les stations ont connu une augmentation spectaculaire des 

températures pendant la saison de croissance (Figure 2a). Au cours de la même période, les 

trois populations ont vu leur densité augmenter considérablement, pour atteindre un pic au 

milieu des années 1990 avant de reculer légèrement ces dernières années (Figure 2b). Cette 

croissance coïncide avec la mise en place de contrôles plus stricts de la chasse dans la région 

(notamment l'augmentation du nombre de gardes forestiers et un système de quotas plus 

strictement appliqué). En revanche, aucune tendance à long terme prononcée n'a été 

observée dans les quatre indicateurs NDVI entre 1982 et 2006, bien que les saisons de 

croissance aient eu tendance à être plus longues (Figure 3b) et plus productives (Figure 3d) 

entre 2004 et 2006. 
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Figure 3. Variation temporelle des paramètres NDVI normalisés. Variation à long terme a) du taux maximal 
d'augmentation du NDVI (NDVIrate), b) de la durée de la saison de croissance (NDVIdur), c) du NDVI maximal (NDVImax) 
et d) du NDVI total pour la saison de croissance (INDVI) entre 1982 et 2006 à Adamello (noir), Presanella (rouge) et 

Brenta (vert) 
 

Les modèles de masse corporelle les plus parcimonieux correspondent bien aux données 

observées (Tableau 1, Figure 4) (R2 : Adamello, 0,78 ; Presanella, 0,83 ; Brenta, 0,69). En 

comparaison, les modèles résiduels de masse corporelle étaient moins bien ajustés (R2 : 

Adamello, 0,44 ; Presanella, 0,13 ; Brenta, 0,36 ; voir Fichier supplémentaire 3) ; nos 

conclusions se concentrent donc sur les modèles qui décrivent les changements à long terme 

de la masse corporelle, plutôt que sur ceux qui visent à expliquer les variations autour de la 

tendance à long terme. La température, la densité et le NDVI semblent tous jouer un rôle 

dans la description de la variation à long terme de la masse corporelle des juvéniles (Tableau 

1, Figure 5). Au sein de chaque site, l'ensemble des meilleurs modèles de masse corporelle 

comprend un certain nombre de modèles très proches les uns des autres (Tableau 1), mais 

des tendances claires et cohérentes entre les sites sont illustrées par la moyenne des modèles 

(Figure 5). La température et/ou la densité ont les effets négatifs les plus marqués sur la 

masse dans tous les sites (Figures 5 et 6). En outre, les effets négatifs importants de la 

température et de la densité au cours de l’année en cours sont présents dans tous les meilleurs 

modèles d'Adamello et de Presanella (Tableau 1), ce qui confirme ces effets. Un effet négatif 

légèrement plus faible de la température décalée apparaît dans la plupart des meilleurs 

modèles pour ces sites. À Brenta, certains éléments indiquent un effet négatif de la 

température, qui apparaît dans les trois meilleurs modèles de ce site, mais aucun effet de la 

densité n'a été mis en évidence. Bien que les baisses de masse soient systématiquement plus 

importantes chez les mâles que chez les femelles (Figure 1), nous n'avons trouvé aucune 

preuve d'interaction entre le sexe et les prédicteurs environnementaux, ce qui suggère qu'il 

n'y a pas de différences marquées dans l'ampleur des effets environnementaux sur la masse 
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corporelle entre les mâles et les femelles. L'absence de preuves d'effets spécifiques au sexe 

pourrait s'expliquer par la période légèrement restreinte des données utilisées dans l'analyse. 

  

 
 
Figure 4. Variation temporelle de la masse corporelle observée et estimée chez les juvéniles. Estimations de la masse 

corporelle des juvéniles à partir des meilleurs modèles pour les mâles (en rouge) et les femelles (en noir) et données 
observées sur la masse corporelle à a) Adamello, b) Presanella et c) Brenta. Les lignes représentent les estimations et 
les points les données observées pour les années utilisées dans la modélisation (c'est-à-dire les années pour lesquelles il 
n'y a pas de données manquantes pour aucun prédicteur). R2 indiqué. 

 

Les effets modélisés du NDVI sont beaucoup plus faibles que ceux de la densité et de la 

température, et sont généralement positifs (Tableau 1, Figure 5). Seule la Brenta présente des 

preuves solides d'une influence de la productivité et de la phénologie de la végétation ; un 

effet positif fort et décalé de l'INDVI est présent dans tous les meilleurs modèles et il existe 

certaines preuves d'un effet positif décalé du NDVI maximal. 

 

Dans l'Adamello et la Presanella, les effets du NDVI sont généralement plus faibles et 

incohérents, bien qu'il existe certaines preuves d'un effet positif des longues saisons de 

croissance dans la Presanella et, de manière surprenante, d'un effet négatif de l'INDVI dans 

l'Adamello. 

 

DISCUSSION 
Une baisse prononcée de la masse corporelle à long terme a été observée dans les trois 

populations. Les modèles de masse corporelle des juvéniles ont bien expliqué ces baisses 

(Figure 4). Cependant, les mauvaises performances des modèles résiduels montrent que 

les écarts par rapport aux tendances générales (c'est-à-dire les années où les juvéniles sont 

particulièrement lourds ou particulièrement légers par rapport à la tendance) ne peuvent pas 

être expliqués avec autant de précision. Les baisses de masse semblent être étroitement liées 

à l'augmentation des températures pendant la saison de croissance et à la densité de 

population ; la température et/ou la densité ont les effets négatifs les plus marqués sur la 

masse corporelle et les écarts par rapport à la tendance annuelle dans tous les sites (Tableau 

1, Figure 5). En comparaison, rien n'indique que la productivité ou la phénologie de la 

végétation aient un effet négatif important sur la masse corporelle, ce qui suggère que les 

baisses de masse corporelle n'ont pas été influencées par les changements de végétation tels 

qu'indiqués par l'indice NDVI. Nos résultats offrent un contraste intéressant avec la majorité 

des études menées à ce jour, qui ont impliqué les changements dans la disponibilité et la 

qualité de la nourriture comme cause la plus probable du déclin de la taille corporelle [7]. 
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Figure 5. Grandeurs moyennes standardisées des effets prédictifs du modèle. Coefficients prédictifs standardisés 
moyens du modèle d'Akaike calculés à partir de tous les modèles de masse corporelle dans l'ensemble des meilleurs 
modèles pour chaque site (voir le Tableau 1 pour le tableau complet de sélection des modèles). 
 

La température pendant la saison de croissance semble être fortement liée au déclin de la 

masse dans les trois populations (Tableau 1, Figures 5 et 6). Cependant, malgré un 

changement significatif de la température (Figure 2a), il n'y a pas eu de changement cohérent 

dans la productivité ou la phénologie de la végétation (Figure 3). De plus, il n'existe aucune 

relation entre la température et les mesures NDVI. Nous ne trouvons donc aucune preuve 

de notre première hypothèse concernant le facteur à l'origine du changement de masse : 

que le changement climatique a affecté la masse corporelle par le biais de ses effets sur la 

productivité des ressources ou la phénologie. Nos résultats corroborent plutôt notre 

deuxième hypothèse : que le changement climatique pourrait affecter directement le 

comportement ou la physiologie des chamois, limitant ainsi leur capacité à acquérir des 

ressources. Chez un autre ongulé Alpin, le bouquetin (Capra ibex), des températures 

supérieures à 15-20°C entraînent une gêne thermique chez les mâles, réduisant le temps 

qu'ils peuvent consacrer à la recherche de nourriture [31]. Chez les ongulés, les changements 

de comportement, tels que la réduction du temps consacré à la recherche de nourriture, 

jouent un rôle important dans la thermorégulation, car ils peuvent être plus efficaces sur le 

plan énergétique que la thermorégulation autonome [60,61]. 

 

Les températures quotidiennes plus élevées au printemps et en été ont peut-être conduit 

les jeunes chamois à passer plus de temps à se reposer et moins de temps à se nourrir que 

par le passé, réduisant ainsi leur capacité à stocker des réserves d'énergie et à investir dans 

leur croissance. En effet, comme de nombreux ongulés, les chamois réduisent leur activité 

alimentaire pendant les périodes les plus chaudes de la journée [62]. De plus, les chamois 

passent moins de temps à se nourrir lorsqu'il fait plus chaud, indépendamment de l'heure de 

la journée [63]. Nos résultats suggèrent que la température affecte la capacité des juvéniles à 

acquérir des ressources par eux-mêmes plutôt que par le biais d'effets différés sur leurs 

mères (Figure 5). Il est possible que les juvéniles d'ongulés soient plus sensibles aux 

températures élevées en raison de leurs besoins métaboliques relatifs plus élevés que ceux 

des adultes [64,65]. Bien que nous n'ayons trouvé aucune preuve d'effets environnementaux 

spécifiques au sexe sur la masse corporelle, le fait que la baisse de masse chez les juvéniles 

mâles soit systématiquement plus prononcée que chez les femelles (Figure 1) suggère que, 

même chez une espèce d'ongulés relativement monomorphes, une phase de croissance plus 
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exigeante sur le plan énergétique pourrait rendre les mâles plus sensibles aux facteurs de 

stress environnementaux [20]. 

 

 
 

Figure 6. Effets modélisés de la température et de la densité de population sur la masse corporelle des juvéniles. Effets 
modélisés a) de la température moyenne pendant la saison de croissance et b) de la densité de population sur la 
variation de la masse corporelle des juvéniles depuis 1983 à Adamello (noir), Presanella (rouge) et Brenta (vert). Les 
lignes pleines représentent les prévisions du modèle de masse corporelle le plus parcimonieux pour chaque site, les 
autres prédicteurs étant fixés à leurs valeurs moyennes. Les lignes pointillées représentent les intervalles de confiance à 

95% calculés à partir de 1 000 réplications bootstrap [59]. 

 

La densité de population semble également être fortement liée à la diminution de la masse 

chez les jeunes chamois, ce qui confirme notre troisième hypothèse : les changements de 

densité affectent la disponibilité des ressources par individu (Tableau 1, Figures 5 et 6). Les 

populations étudiées ont considérablement augmenté suite à la mise en place de contrôles 

plus stricts de la chasse. En conséquence, l'intensification de la compétition intraspécifique 

pour les ressources a pu entraîner une diminution des taux de consommation alimentaire par 

individu. En outre, le changement climatique a peut-être affecté la survie ou la fécondité des 

chamois, contribuant ainsi à la croissance de leur population. Une dépendance de la masse 

corporelle à la densité a été observée chez diverses espèces d'ongulés (par exemple [27,36,66]) 

et même spécifiquement chez les jeunes chamois [52]. 

 

Aux latitudes élevées et dans les régions Alpines, cet effet est plus susceptible de se manifester 

en hiver, lorsque la couverture neigeuse réduit la disponibilité du fourrage et augmente sa 

fragmentation, ce qui entraîne des niveaux plus élevés d'interactions agonistiques entre les 

individus [67,68]. Il est également possible que la dépendance à la densité soit médiée par le 

surpâturage ; toutefois, aucun changement du NDVI compatible avec le surpâturage, tel 

qu'une diminution du NDVI maximal ou de l'INDVI [69], n'a été détecté. Le surpâturage 

peut également favoriser la colonisation d'espèces tolérantes au pâturage et moins appétentes 

[70], ce qui pourrait ne pas entraîner de changements détectables dans la productivité. 

Toutefois, de tels changements ne modifieraient pas notre conclusion selon laquelle 

l'augmentation de la densité semble avoir influencé la masse corporelle par le biais de 

changements dans la disponibilité des ressources par individu. Comme pour la température, 

l'effet de la densité au cours de l'année de tir semble le plus important (Figure 5), ce qui 

suggère que la compétition pour le fourrage après le sevrage, plutôt que l'influence différée 

de la compétition sur les mères l'année précédente, a une influence plus forte sur la masse 

des juvéniles. En effet, la compétition intraspécifique pour les ressources est très susceptible 

d'entraîner le déplacement des individus subordonnés, tels que les juvéniles, hors des zones 
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d'alimentation [71-73]. Auparavant, l'importance des effets différés sur l'état des juvéniles 

avait été soulignée (par exemple [56,58]). Cependant, nos résultats sont cohérents avec des 

travaux récents sur les chamois juvéniles, qui montrent que les conditions environnementales 

au cours de la deuxième année de vie, qui influencent la capacité des juvéniles à acquérir 

directement des ressources, ont un effet important sur l'investissement dans la croissance et 

le stockage d'énergie [37,52]. Seule la population de Brenta ne présente aucun signe de 

dépendance à la densité en termes de masse corporelle (Figures 5 et 6). Brenta est une région 

calcaire qui abrite une communauté végétale plus riche en nutriments [74], de sorte que la 

disponibilité du fourrage pourrait être moins limitante ici que dans les autres populations. Un 

régime de chasse maintenant cette population en dessous de sa capacité de charge et limitant 

l'effet de la compétition pour les ressources sur la masse pourrait également contribuer au 

déclin moins prononcé observé à Brenta (Figure 1). 

 

Il n'y a pas de preuve d'un rôle important de la productivité ou de la phénologie de la 

végétation dans les déclins de masse à long terme observés (Tableau 1, Figure 5). Étant donné 

que le NDVI n'est qu'un indicateur de la productivité de la végétation, il est possible que 

d'autres changements dans la qualité et la phénologie de la végétation aient eu un effet plus 

important que celui suggéré ici. Comme pour le surpâturage, il est possible que les 

températures plus élevées au printemps et en été entraînent une augmentation de l'abondance 

d'espèces moins appétissantes [75], ou une réduction de la teneur en protéines des 

espèces présentes [76], changements que le NDVI pourrait ne pas détecter. Bien qu'elles ne 

semblent pas jouer un rôle important dans le déclin de la masse, certaines données indiquent 

que la productivité et la phénologie de la végétation influencent la variation de la masse 

corporelle des juvéniles. C'est particulièrement le cas dans la zone calcaire de Brenta, où il 

existe des preuves solides que les saisons de croissance productives (en termes d'INDVI et 

de NDVI maximal) ont des effets positifs sur la masse corporelle des juvéniles (Tableau 1, 

Figure 5). Ces résultats concordent avec ceux obtenus dans une autre zone calcaire Alpine, 

où de longues saisons de croissance ont été associées à une masse corporelle plus élevée chez 

les jeunes chamois [52]. Dans notre étude, il est intéressant de noter que l'importance relative 

des facteurs environnementaux varie entre des zones voisines qui ne diffèrent principalement 

que par leur substrat géologique. Ces différences peuvent s'expliquer par le fait que la 

végétation calcaire, bien que plus riche en nutriments, varie davantage en qualité en réponse 

aux variations environnementales que la végétation siliceuse [74,77]. Il a déjà été démontré 

que la variation du substrat dans la zone étudiée influe sur les différences en matière de 

stratégie reproductive, de masse corporelle [38] et de longueur des cornes [37] ; cette étude 

souligne en outre l'importance de tenir compte des variations géologiques dans les études 

sur la morphologie, la physiologie et le cycle de vie des animaux. 

 

Conclusions 
Nous avons détecté des liens étroits entre les changements environnementaux récents et les 

tendances négatives de la masse corporelle chez les jeunes chamois. L'augmentation de la 

température due au changement climatique et la densité de population due à un contrôle plus 

strict de la chasse semblent être à l'origine du déclin de la masse corporelle. Comme nous 

n'avons trouvé aucune preuve d'un effet de la productivité des ressources ou de la phénologie 

sur la masse corporelle, les tendances observées ne sont peut-être pas influencées par les 

changements de végétation. Nous émettons l'hypothèse que l'augmentation des besoins 
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thermorégulateurs et la compétition intraspécifique, auxquels les juvéniles sont 

particulièrement sensibles, pourraient être responsables. Ces résultats contrastent de 

manière intéressante avec le grand nombre d'études impliquant les changements climatiques 

dans la productivité des ressources ou la phénologie comme facteurs de déclin de la taille 

corporelle des animaux. Il est intéressant de noter que nos résultats soulignent que des 

changements dans la gestion pourraient atténuer les effets négatifs du changement 

climatique. Par exemple, une augmentation future des prélèvements cynégétiques pourrait 

réduire l'intensité de la compétition pour les ressources, contrebalançant ainsi les effets 

négatifs du réchauffement climatique sur la masse corporelle. Cette étude souligne en outre 

l'importance de prendre en compte la gestion dans l'examen de l'influence des changements 

environnementaux sur les espèces, un aspect qui occupe une place de plus en plus importante 

dans la recherche écologique (par exemple [63,78,79]). 

 

Les réductions futures de la taille corporelle sont susceptibles d'avoir des effets considérables 

sur le fonctionnement et la productivité des écosystèmes [7,8] ; la détérioration de l'état 

physique des juvéniles pourrait entraîner une baisse de leur taux de survie et un 

ralentissement de la croissance démographique. Une attention accrue portée aux liens entre 

le climat, la gestion, l'état physique et la démographie permettra de mieux comprendre 

l'influence des changements anthropiques et climatiques sur les populations. 
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