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Résumé

On sait que le changement climatique affecte des caractéristiques clés du cycle biologique,
telles que la masse corporelle, la reproduction et la survie de nombreuses especes. Les
populations animales vivant dans les habitats montagneux sont adaptées aux conditions
environnementales saisonnieres extrémes, mais elles sont également considérées comme
particulicrement vulnérables au changement climatique. Les études sur les ongulés de
montagne se concentrent généralement sur les populations ou les sections de populations
vivant au-dessus de la limite foresticre, tandis que les populations vivant dans des habitats
forestiers sont largement sous-étudiées. Nous cherchons ici a déterminer si les zones
foresticres peuvent atténuer I'impact du changement climatique sur les caractéristiques du
cycle de vie en évaluant les effets interactifs de la température et des caractéristiques de
'habitat sur la variation de la masse corporelle chez le chamois alpin Rupicapra rupicapra
rupicapra. Nous avons examiné les données de 20 573 chamois d'un an collectées entre 1993
et 2019 dans 28 chaines de montagnes des Alpes orientales Autrichiennes, caractérisées par
différentes proportions de couverture foresticre. Nos résultats montrent que le déclin
temporel de la masse corporelle des chamois est moins prononcé dans les zones ou la
couverture foresticre est plus importante. Pour les chamois vivant uniquement dans des
habitats forestiers, aucun changement temporel significatif de la masse corporelle n'a été
détecté. La variation de la masse corporelle a été influencée par l'interaction entre la densité
et la couverture neigeuse, ainsi que par l'interaction entre les températures printaniéres et la
couverture forestiere, ce qui confirme le role des foréts en tant que tampon thermique
contre les effets de l'augmentation des températures sur les caractéristiques du cycle
biologique d'un ongulé de montagne. A son tour, cette étude suggére un effet tampon des
foréts contre les impacts du changement climatique. Les évaluations des conséquences du
changement climatique sur les caractéristiques du cycle biologique et la dynamique des
populations des especes vivant en montagne devraient donc tenir compte de la plasticité des
especes en ce qui concerne 'utilisation et la disponibilité des différents types d'habitats.

MOTS-CLES : masse corporelle, chamois, changement climatique, forét, Rupicapra
rupicapra, température, ongulé
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1. INTRODUCTION

La prise de conscience des impacts du changement climatique mondial sur les organismes et
les écosystemes s'est accrue au cours des dernieres décennies (Walther et al.,, 2002). Par
exemple, les changements climatiques affectent la physiologie, la morphologie (Musolin,
2007 ; Ozgul et al., 2009) et le comportement (Mason, Stephens, et al., 2014 ; Van Buskirk
et al., 2012), qui, a leur tour, affectent les caractéristiques du cycle biologique, telles que le
succes reproductif, la survie et, en fin de compte, la dynamique des populations (Betts et al.,
2018 ; Ozgul et al., 2010). Plusieurs études ont examiné les effets des parametres climatiques
sur la démographie et les traits clés d'une variété de taxons dans différents écosystémes,
depuis l'effet négatif de l'augmentation des températures sur la répartition des oiseaux
(Erasmus et al., 2002), la phénologie de reproduction (Wang et al., 2002), la diminution de la
biomasse animale marine (Bryndum-Buchholz et al., 2019), jusqu'aux changements d'altitude
et de latitude de nombreuses especes végétales et animales (Parmesan & Yohe, 2003). Une
conclusion générale courante est que l'effet du changement climatique poutrait entrainer une
réduction massive, voire I'extinction, de tout un ordre de plantes, d'insectes et de mammiferes
(Pio et al., 2014).

L'augmentation des températures ambiantes, en particulier, pourrait avoir de graves
répercussions sur des caractéristiques clés du cycle de vie telles que la masse corporelle, un
indicateur important de la condition physique des animaux (par exemple, Gaillard et al.,
2000 ; Stewart et al., 2005). Une tendance mondiale a la diminution de la masse corporelle
dans le contexte du réchauffement climatique a été signalée pour un nombre croissant de
taxons (Gardner et al., 2011), notamment les oiseaux (Salewski et al., 2010 ; Yom-Tov, 2001),
les mammiferes (Ozgul et al., 2010 ; Rode et al., 2010) et les ectothermes (Daufresne et al.,
2009 ; Genner et al, 2010), tant dans les écosystemes terrestres qu'aquatiques. Les
changements de température peuvent entrainer une diminution de la masse corporelle, soit
directement, soit indirectement (Gardner et al, 2011). Par exemple, la hausse des
températures due au changement climatique peut augmenter les couts de thermorégulation,
ce qui peut entrainer une diminution de la masse corporelle, comme le montrent les babblers
pie du Sud Turdoides bicolor (du Plessis et al., 2012) et les 1ézards Varanus spp. (Kearney et al.,
2009). De méme, des températures plus élevées peuvent réduire la disponibilité des
ressources, entrainant une baisse des taux de reproduction et de survie (Clutton-Brock &
Pemberton, 2004 ; Lenarz et al., 2009 ; Pettorelli et al., 2007 ; Ruprecht et al., 20106), affectant
ainsi la dynamique des populations (par exemple, chez le lynx du Canada Lynx canadensis :
Yom-Tov et al., 2007). L'augmentation de la température due au changement climatique est
particulierement marquée a haute altitude et sous les latitudes élevées (Diaz & Bradley, 1997 ;
Turco etal,, 2015). Les populations fauniques qui habitent ces environnements sont adaptées
pour faire face a des conditions difficiles et variables selon les saisons (Aublet et al., 2009 ;
McCann et al., 2013) ; on s'attend donc a ce qu'elles soient particulierement vulnérables a la
hausse des températures dans le contexte du changement climatique (Jenouvrier et al., 2009 ;
Parmesan, 2000). Par exemple, la masse corporelle des élans Ales alces vivant a des latitudes
élevées a diminué en raison de l'augmentation a long terme des températures au printemps
et au début de I'été (Hertindal et al. 2006). En outre, les changements dans le verdissement
de la végétation peuvent créer des décalages entre la disponibilité des ressources et la date de
naissance, réduisant ainsi les possibilités de recherche de nourriture pendant une période
critique de I'année et affectant la démographie des populations, comme cela a été observé
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chez plusieurs grands herbivores en haute altitude (par exemple, Lovari et al., 2020 ; Plard et
al., 2014 ; Rattenbury et al., 2018).

Le chamois Alpin Rupicapra rupicapra rupicapra est 'ongulé de montagne le plus abondant dans
les Alpes Européennes (Corlatti et al., 2011) et est morphologiquement et physiologiquement
adapté aux climats froids (Ascenzi et al, 1993). Lorsqu'ils sont confrontés a des
augmentations temporaires de la température, les individus adoptent des comportements
thermorégulateurs, par exemple en se déplacant vers des altitudes plus élevées (Mason,
Stephens, et al., 2014) ou en modifiant leurs rythmes d'activité pour les adapter a des
moments de la journée plus favorables (Grignolio et al., 2018). En revanche, les
augmentations a long terme des températures ambiantes ont entrainé une diminution de la
masse corporelle des chamois (Mason, Apollonio, et al., 2014 ; Rughetti & Festa-Bianchet,
2012).

La plupart des études sur les chamois se sont concentrées sur les populations vivant dans les
zones montagneuses au-dessus de la limite foresticre. Cependant, des preuves suggerent
que les foréts montagnardes et subalpines font également partie de l'habitat naturel de
l'espece et que la distribution actuelle, principalement Alpine, pourrait étre en grande partie
une conséquence de la pression exercée par la chasse post-néolithique (Baumann et al.,
2005). Les chamois sont donc assez flexibles dans le choix de leur habitat et, en présence de
terrains escarpés et rocheux (von Elsner-Schack, 1985), les populations peuvent habiter de
maniere permanente des zones boisées, méme a basse altitude. A son tour, la plasticité
écologique du chamois suggere que les effets a long terme du changement climatique sur la
masse corporelle peuvent varier en fonction du contexte environnemental, car les réponses
du cycle de vie aux conditions climatiques peuvent varier d'un habitat a I'autre (Chirichella et
al., 2021 ; Loison et al., 1999). Les foréts, par exemple, peuvent atténuer les effets des
conditions environnementales défavorables sur les traits phénotypiques (Betts et al., 2018 ;
Melin et al., 2014). Les foréts, par exemple, peuvent atténuer les traits phénotypiques face a
des conditions environnementales défavorables (Betts et al., 2018 ; Melin et al., 2014), car les
conditions climatiques sous la canopée forestiere sont généralement moins extrémes que
dans les paysages ouverts (Ewers & Banks-Leite, 2013 ; Mora et al, 2011). A notre
connaissance, aucune ¢tude n'a encore examiné les effets interactifs de la température et des
caractéristiques de I'habitat sur la variation de la masse corporelle des ongulés. Nous étudions
ici I'effet du couvert forestier sur les variations de la masse corporelle des chamois dans les
Alpes orientales Autrichiennes. Nous exploitons un vaste ensemble de données (» = 20 573)
sur des individus prélevés sur une période de 27 ans (1993-2019) dans des habitats présentant
différentes proportions de couverture foresticre, afin de tester des hypothéses sur les effets
spécifiques a I'habitat des conditions climatiques sur la masse corporelle des chamois d'un an
(1 an), c'est-a-dire la classe d'dge la plus touchée par les conditions environnementales
(Mason, Apollonio, et al., 2014 ; Rughetti & Festa-Bianchet, 2012 ; Willisch et al., 2013). Plus
précisément, nous émettons 1'hypothese que la masse corporelle des chamois d'un an (i)
évolue au fil du temps (cf. Mason, Apollonio, et al., 2014 ; Rughetti & Festa-Bianchet, 2012)
en fonction de la couverture foresticre et que (ii) l'effet des températures printanicres et
estivales sur la masse corporelle varie en fonction de la couverture foresticre. En
conséquence, apres avoir pris en compte les facteurs de confusion potentiels tels que la
densité de population et la profondeur de la neige, nous prévoyons que la masse corporelle
des chamois d'un an est significativement liée a (a) l'interaction entre l'année et la couverture
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forestiere, c'est-a-dire qu'il y a une diminution moins prononcée de la masse corporelle avec
l'augmentation de la couverture foresticre, et a (b) l'interaction entre les températures
printaniéres et estivales et la couverture forestiere, c'est-a-dire l'effet de 1'augmentation des
températures printanieres et estivales sur la masse corporelle est moins prononcé lorsque la
couverture foresticre augmente.

2. MATERIEL et METHODE

2.1. Zone d'étude et populations

La zone d'étude était située dans la partie autrichienne des Alpes orientales (environ 46°38'N-
47°50'N. 12°04'E-16°00'E) et s'étend sur 13 600 km* avec une altitude comprise entre 300

et 3500 m au-dessus du niveau de la mer (Figure 1). La zone d'étude comprend toutes les

zones de chasse ou des chamois ont été abattus dans les provinces de Salzbourg et de Styrie,
ainsi que certaines zones de chasse dans la province de Carinthie. Au sein de la zone d'étude,
les zones de chasse ont été regroupées en fonction des chaines de montagnes (Mason,
Apollonio, et al., 2014 ; Mason et al., 2011), suivant la subdivision géographique des Alpes
orientales (Grassler, 1984 ; Tableau S1). Le regroupement par chaine de montagnes coincide
avec les (sous) populations de chamois (# = 28), qui ne présentent qu'une dispersion limitée
entre les (sous) populations (cf. Reiner, 2015 ; Reiner et al., 2020). Le type de substrat
prédominant est calcaire dans les zones calcaires du nord (7 = 12 chaines de montagnes) et
du sud (7 = 1), et siliceux dans les Alpes centrales (# = 15 ; Grassler, 1984 ; Figure 1).
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FIGURE 1. Zone d'étude dans les provinces de Carinthie, Salzbourg et Styrie, en Autriche. Les chiffres et les lignes noires
correspondent & la subdivision géographique des Alpes orientales. Les identifiants des chaines de montagnes compris
entre 9 et 21 appartiennent & la zone calcaire nord, ceux compris entre 35 et 47 aux Alpes centrales et ceux supérieurs
& 56 a la zone calcaire sud. Les zones colorées indiquent les habitats propices au chamois dans les zones de chasse, qui
sont définies comme la somme de toutes les zones alpines ouvertes (c'est-a-dire les prairies alpines, les zones & végétation
clairsemée et les rochers nus) et de toutes les zones forestiéres (c'est-a-dire les foréts de feuillus, de coniféres et mixtes)
pour les zones de chasse oU des chamois ont été abattus pendant la période d'étude

L'espece d'arbre prédominante dans toutes les chaines de montagnes est I'épicéa commun
Picea abies. Dans les chaines de montagnes au substrat calcaire, les autres especes d'arbres
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dominantes sont le hétre Fagus sylvatica, le pin sylvestre Pinus sylvestris et le sapin blanc Abies
alba a basse altitude, et le pin de montagne Pinus mugo a haute altitude. Sur les substrats
siliceux, I'épicéa commun, le sapin blanc et le méleze d'Europe (Larix decidua) sont les especes
dominantes. A des altitudes plus élevées, 'aulne vert (Aluus viridis) et le pin de montagne nain
sont courants. Au-dessus de la limite forestiere (environ >1800 m d'altitude), I'habitat se
compose principalement de prairies Alpines, de zones a végétation clairsemée et de rochers
nus aux altitudes les plus élevées de toute la zone d'étude. Le régime alimentaire du chamois
alpin se compose principalement de graminées (Poaceae et Cyperaceae), d'herbes, de carex
et également de plantes ligneuses (Anderwald et al., 2016). La mortalité négligeable des
chevreaux pourrait étre causée par l'aigle royal (Aguila chrysaetos ; Bertolino, 2003). 11 n'existe
actuellement aucune population stable et permanente de grands carnivores dans la zone
¢tudiée.

2.2. Masse corporelle

Afin d'étudier les facteurs potentiels de variation temporelle de la masse corporelle des
chamois, nous avons utilisé les données de chasse a long terme sur les jeunes d'un an
collectées régulicrement par les autorités locales de chasse entre 1993 et 2019 (15 chaines de
montagnes) et entre 1998 et 2019 (13 chaines de montagnes), respectivement (Tableau S2).

Dans chaque zone de chasse, des quotas sont fixés pour des classes de sexe et d'age
spécifiques, et la saison de chasse s'étend du 16 juillet au 15 décembre a Salzbourg, et du 1
aout au 31 décembre en Styrie et en Carinthie. Les jeunes chamois d'un an sont chassés
uniquement sur la base de quotas numériques, c'est-a-dire sans tenir compte de leurs
caractéristiques physiques ou sexuelles, et des mesures biométriques ont été recueillies pour
tous les individus chassés conformément a la réglementation provinciale en mati¢re de chasse
(Reiner et al., 2020). Pour chaque individu abattu, la masse corporelle (éviscérée, sans téte,
avec la peau) a été enregistrée avec une précision de 0,5 kg. Les chamois ont été classés
comme jeunes de moins d'un an en fonction de la taille de leurs cornes et de leur dentition
(Schroder & von Eisnerschak, 1985). Comme nous nous intéressions a l'effet des
températures printanicres et estivales sur les variations de la masse corporelle, nous n'avons
inclus dans notre analyse que les données relatives aux chamois abattus apres le 31 aott. Au
total, nous avons recueilli des données sur la masse corporelle de 20 573 individus (11 018
femelles et 9 555 males d'un an).

2.3. Variables explicatives

Afin d'étudier les variations de la masse corporelle des jeunes de moins d'un an, nos variables
explicatives comprenaient le sexe, l'année de capture, la date de chasse, la chaine de
montagnes, les variables climatiques, la densité de population et la couverture foresticre de
la chaine de montagnes. Le sexe de chaque individu capturé, ainsi que l'année, le jour de la
chasse (jour julien) et la zone de chasse sont systématiquement recueillis par les autorités
locales chargées de la chasse, en plus des données sur la masse corporelle. Les données
climatiques comprenaient la température maximale quotidienne moyenne (en °C) au
printemps (avril-mai) et en été (juin-aout) de I'année en cours [7] et de I'année de naissance |7
- 1] (cf. Rughetti & Festa-Bianchet, 2012) et la profondeur moyenne quotidienne de la neige
(en cm) au début de I'hiver (octobre-décembre) de I'année précédente [7- 1], en hiver (janvier-
février) et a la fin de I'hiver/au printemps (mars-mai) de I'année en cours [4, car ces vatiables
devraient avoir un effet important sur la masse corporelle des chamois d'un an (Loison et al.,
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1999 ; Mason, Apollonio, et al., 2014 ; Rughetti & Festa-Bianchet, 2012 ; Wilisch et al., 2013).
Les données climatiques ont été obtenues aupres de 'Institut central de météorologie et de
géodynamique (ZAMG), en Autriche, et avaient une résolution spatiale de 1 X 1 km. Les
températures quotidiennes pendant la période étudiée ont été extraites de I'ensemble de
données SPARTACUS (Hiebl & Frei, 2016), qui utilise I'interpolation de données provenant
de plusieurs stations météorologiques et de modeéles numériques d'élévation tout en tenant
compte de l'obstruction du flux d'air due aux caractéristiques topographiques (Frei, 2014).
Cette approche permet de mieux prendre en compte les phénomenes météorologiques
locaux, tels que les poches d'air froid et les couches d'air chaud, qui sont particulierement
importants dans les zones montagneuses, que les simples interpolations basées sur la distance
euclidienne entre les stations météorologiques (Hiebl & Frei, 2016). Les données
quotidiennes sur I'épaisseur de la neige ont également été fournies par la ZAMG (voir le
Tableau 1 pour plus de détails sur les variables climatiques). Pour toutes les variables
climatiques, les moyennes sur chaque chaine de montagnes ont été utilisées dans les analyses
ultérieures. La tendance temporelle des températures printanieres et estivales, ainsi que des
précipitations hivernales, est illustrée a la Figure 2.

TABLEAU 1. Définitions et descriptions des variables environnementales utilisées pour évaluer la variation temporelle
de la masse corporelle des chamois Alpins d'un an & Salzbourg, en Styrie et en Carinthie, en Autriche, de 1993 & 2019

Environmental variable Definition Description
SnowD_ewi Mean daily snow depth of October, November, and Snow depth during early winter at [t - 1]
December at year [t - 1] (cm)
SnowD_wi Mean daily snow depth of January and February at year Snow depth during winter at [t]
[t (cm)
SnowD_lwi Mean daily snow depth of March, April, and May at time Snow depth during late winter/spring at [t]
[t - 1] {cm)
TSprt-1 Mean daily maximum air temperature of April and May in Spring temperature at [t - 1]
the year of birth [t - 1] (°C)
TSum_t-1 Mean daily maximum air temperature of June, July and, Summer temperature at [t - 1]
August at [t - 11 (°C)
TSpr_t Mean daily maximum air temperature of April and May (°C)  Spring temperature at [t]
TSum_t Mean daily maximum air temperature of June, July and, Summer temperature at [t]
August (°C)
Density Number of harvested chamois at time [t] Proxy of chamois density at [t]
Density_t -1 Number of harvested chamais at time [t - 1] Proxy of chamois density at [t - 1]
%forest Relative size of hunting areas which is covered by forests Forest cover

within each mountain range

La densité de population joue un role important dans la dynamique de la masse corporelle
des ongulés (Gordon et al., 2004 ; Morellet et al., 2007 ; Solberg et al., 1999). Comme les
données sur la taille des populations n'étaient pas disponibles pour toutes les populations,
nous avons utilisé le nombre annuel de chamois abattus de toutes les classes d'age par rapport
a l'habitat approprié (en km?, voir la définition ci-dessous) dans chaque chalne de montagnes
comme indice de densité. Cet indice de densité est corrélé de maniere positive et significative
avec les estimations de l'abondance des populations disponibles pour deux populations
incluses dans cette étude (Reiner et al., 2020 ; Figure S1).
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FIGURE 2. Température moyenne au printemps (avril-mai) (a), température moyenne en été (juin-aodt) (b) et profondeur
moyenne de neige (c) dans les chaines de montagnes de la zone d'étude, entre 1993 et 2019. Les lignes horizontales
rouges indiquent la valeur moyenne de la variable climatique correspondante. Les barres indiquent les écarts types
entre les chaines de montagnes

Afin d'étudier l'effet potentiel du couvert forestier sur l'effet de l'augmentation des
températures ambiantes sur la masse corporelle des chamois, nous avons estimé la superficie
relative couverte par la forét dans chaque chaine de montagnes (ci-aprés « couvert forestier »).
L'habitat globalement appropri¢ pour les chamois a été défini comme la somme de toutes les
zones alpines ouvertes (c'est-a-dire les prairies alpines, les zones a végétation clairsemée et
les rochers nus) et de toutes les zones forestieres (c'est-a-dire les foréts de feuillus, de
coniferes et mixtes ; Krofel et al., 2013 ; Reiner et al., 2020 ; Zeiler, 2012) pour les zones de
chasse ou des chamois ont été abattus pendant la période d'étude (Figure 1). Le couvert
forestier a été calculé a l'aide des données Corine Landcover (Copernicus Land Monitoring
Service, 2018) dans ArcGIS Pro 2.6 (ESRI Inc., 2020). La couverture forestiere moyenne des
chaines de montagnes était de 70,6%, variant entre 24,1% et 99,0% (Tableau S1). Une
comparaison entre la couverture forestiere en 1990 (I'ensemble de données disponible le plus
proche du début de la période d'étude) et en 2018 n'a pas révélé de changements majeurs
dans la couverture terrestre (<4% ; Figure S2), et 'examen des données a suggéré que ces
changements étaient principalement dus a l'amélioration de la précision géométrique des
données satellitaires (50 m en 1990, <25 m en 2000-2012 et <10 m en 2018). Nous avons
donc supposé que la couverture foresticre était restée constante tout au long de la période
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¢tudiée et avons utilisé les données de couverture terrestre les plus récentes et les plus
précises pour les analyses statistiques.

2.4 Analyse statistique

3. RESULTATS

Le poids moyen était de 14,3 * 2,6 kg chez les femelles et de 14,9 = 2,8 kg chez les males
agés d'un an. Il a diminué entre 1993 et 2019 (de 14,7 £ 2,7 kg a 13,9 + 2,6 kg chez les
femelles, et de 15,0 * 2,7 kg a 14,5 £ 2,7 kg chez les males). Le mod¢le ajusté pour étudier
I'évolution temporelle de la masse corporelle des chamois (males : R* conditionnel = 0,086,
R* marginal = 0,013 ; femelles : R* conditionnel = 0,080, R* marginal = 0,010) a révélé une
corrélation négative significative entre 1'année et la masse corporelle (Figure 3a). Lorsque
l'interaction année X couverture forestiére a été ajoutée au modéle (R* conditionnel = 0,090,
R* marginal = 0,040), les estimations de l'effet interactif ont claitement suggéré une différence
dans I'évolution temporelle de la masse corporelle en fonction de la couverture forestiere
(Tableau 2 ; Figure 3b ; test du rapport de vraisemblance p < 0,001). Les températures
printanicres et estivales ont affiché une tendance a la hausse pendant la période étudiée, avec
un groupe de températures estivales élevées apres 2011 (Figures 2a et 2b).
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FIGURE 3. Masse corporelle éviscérée des chamois méles (ligne pointillée gris clair) et femelles (ligne continue gris foncé)
d'un an abattus dans les provinces de Carinthie, Salzbourg et Styrie, en Autriche, entre 1993 et 2019, en fonction de
I'année (a) et de l'interaction entre I'année et le couvert forestier pour les deux sexes (b) (tous les autres termes du
modéle sont maintenus & leurs valeurs moyennes). Les niveaux de couverture forestiére correspondent aux quantiles 5e
(32% de couverture forestiére ; ligne pointillée rouge), 50e (83 % de couverture forestiére ; ligne continue jaune) et
95e (95% de couverture forestiére ; ligne pointillée verte). Les zones ombrées indiquent des intervalles de confiance &
95%

Le modele le plus parcimonieux pour expliquer la variation de la masse corporelle au fil du
temps a différentes proportions ou couvertures foresticres comprenait les variables
prédictives suivantes : sexe, jour julien quadratique, densité a [/, couverture foresticre,
profondeur de neige pendant I'hiver a 7 température printaniere a 7 - 1, température estivale
a t et température estivale a # ainsi que les interactions densité a [4 X profondeur de neige
pendant l'hiver a [7, température printaniere a [/ X couverture forestiére et température
printaniere a [/, température estivale a /- 1, température printaniere a 7 et température estivale

¢, ainsi que les interactions densité a [/ X profondeur de neige pendant l'hiver a [4,
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température printanicre a [/ X couverture foresticre et température printanicre a - 1 X
couverture forestiere (R* conditionnel = 0,097, R* marginal = 0,042). Cependant, cing autres
modeles présentaient un AAIC < 2 (Tableau 3) et ont donc été conservés dans l'ensemble
des candidats pour le calcul de la moyenne des modeles. Le modéle moyen comprenait des
effets positifs significatifs du jour julien quadratique et de I'épaisseur de neige pendant I'hiver
a [4, des effets négatifs significatifs de la densité a [4], de la couverture foresticre, de la
température estivale a [7] et de la température estivale a [# - 1] sur la masse corporelle des
chamois d'un an (Tableau 4). En outre, le modele moyen comprenait les interactions positives
significatives entre la température printaniere a [# X la couverture forestiere (Figure 4), la
température printaniére a [# - 1] X la couverture foresticre, et l'interaction positive
significative entre la densité a [/ X la profondeur de neige pendant l'hiver a [7] (Tableau 4 ;
Figure S3). Il convient de noter que les résultats (tant en termes de mode¢les sélectionnés que
d'estimations des parameétres) n'ont pas changé lorsque l'on a utilisé une subdivision
géographique (7 = 49 unités de gestion des chamois) ou temporelle (période 1998-2019)
différente (Tableau S3).

TABLE AU 2. Modéle mixte ajusté pour étudier la variation temporelle du poids corporel des chamois d'un an chassés
& Salzbourg, en Styrie et en Carinthie, entre 1993 et 2019. Le tableau présente les variables utilisées dans I'analyse,
les estimations béta, les erreurs types (ET), le score t (1), les intervalles de confiance (IC) supérieurs et inférieurs & 95%
et la valeur p

Variable Estimate SE t Clg g5 Clygss p

Intercept 13.43 0.15 92.46 13.15 13.72 <0.001
Sex (male) 0.60 0.04 16.36 0.52 0.67 <0.001
Julianday?® 1.24 0.12 9.98 1.00 148 <0.001
Year -0.12 0.02 -6.53 -0.16 -0.09 <0.001
%forest -0.32 0.10 -3.33 -0.52 -0.13 <0.001
Year = %forest 0.10 0.02 5.01 0.06 0.14 <0.001

TABLEAU 3. Ensemble des modéles les plus parcimonieux (AAIC < 2) pour expliquer la variation temporelle de la masse
corporelle des chamois juvéniles dans les Alpes Autrichiennes, entre 1993 et 2019. Le tableau présente les variables
explicatives dans le prédicteur linéaire, ainsi que leurs estimations béta et leurs degrés de liberté (df). AAIC (différence
entre le modéle spécifique All et le plus faible AIC) et le poids du modéle (W1t). Voir le tableau « pour une description
des variables explicatives »

SnowD_
TSprt-1 TSprtx TSum_tx TSum_t-1x Densityx wix

Sex Juandayz Density %forest SnowD wi TSprt-1 Tsum_t-1 TSprt Tsum_t x%forest %forest %forest %forest SnowD_wi  %forest df AAIC  Weight
059 124 -0.12 -0.30 0.21 0.06 -0.09 0.006 -013 0.4 0.06 0.16 18 00 0.30
059 1.24 -0.13 -0.29 0.21 0.05 -0.09 -0.007 -013 0.04 0.06 0.02 015 19 11 017
059 124 -0.13 -0.29 0.22 0.05 -0.09 -0.008 -013 0.03 0.05 0.01 0.03 0.15 17 12 0.16
059 1.24 -0.12 -0.30 0.21 0.06 -0.09 0007 -013 0.04 0.05 0.01 0.16 19 14 0.14
059 124 -0.13 -0.29 0.22 0.05 -0.09 0.008 -013 0.04 0.06 0.02 0.15 -0.02 19 18 0.12
059 124 -0.12 -0.30 0.21 0.06 -0.09 0006 -013 0.04 0.06 0.16 -0.02 19 19 011

4. DISCUSSION

Nos résultats ont confirmé la prédiction (a), a savoir une diminution temporelle de la masse

corporelle des chamois d'un an au cours de la période étudiée. Cette diminution était
toutefois moins prononcée dans les zones a forte couverture foresticre, et pour les chamois
vivant uniquement dans des zones boisées, aucun changement temporel significatif de la
masse corporelle n'était attendu. L'interaction entre la température printaniere a [4 et [7 - 1]
et la couverture foresticre a contribué de maniere significative a expliquer la variance de la
masse corporelle en fonction de I'habitat, confirmant ainsi la prédiction (b), a savoir un effet
moins prononcé de I'augmentation des températures printanicres et estivales sur la variation
de la masse corporelle avec l'augmentation de la couverture forestiere. La tendance
temporelle a la baisse de la masse corporelle des chamois est conforme aux résultats d'études
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antérieures sur plusieurs taxons (Gardner et al., 2011). Par exemple, une diminution de la
masse corporelle au fil du temps liée au changement climatique a été observée chez quatre
especes différentes de passercaux (Yom-Tov, 2001), chez les oiseaux d'Amérique du Nord
(Van Buskirk et al., 2010), chez le mouton de Soay Ouzs aries (Ozgul et al., 2009) et chez le
lynx du Canada (Yom-Tov et al., 2007). Les effets climatiques devraient étre particuliecrement
évidents dans les habitats montagneux et tempérés (Diaz & Bradley, 1997 ; Turco et al.,
2015). Des changements dans I'état physique induits par la température ont été signalés chez
plusieurs ongulés vivant dans des environnements tempérés a haute altitude, par exemple
chez le mouflon d'Amérique Ovis canadensis, le bouquetin des Alpes Capra ibex, la chevre de
montagne Oreammnus americanus (Pettorelli et al., 2007) ou a des latitudes plus élevées, par
exemple chez ' I'élan (Ales alees) et le renne alpin (Rangifer tarandus) (Borowik et al., 2020 ;
Herfindal et al., 20006 ; Pettorelli et al., 2005). Les résultats précédents ont systématiquement
fait état d'une tendance temporelle négative de la masse corporelle liée a I'augmentation des
températures, également chez les chamois, peut-étre en raison de la faible qualité et quantité
de nourriture avec I'augmentation de la température (Mason, Apollonio, et al., 2014 ; Rughetti
& Festa-Bianchet, 2012) : nos résultats fournissent toutefois des preuves de tendances
temporelles différentielles en fonction du type d'habitat.

TABLEAU 4. Estimations moyennes des paramétres des modéles avec AAIC <2, ajustés pour étudier les variations de
masse corporelle induites par le climat chez les chamois d'un an chassés dans la zone d'étude entre 1993 et 2019. Le
tableau présente les variables utilisées dans I'analyse, les estimations moyennes des coefficients béta, les erreurs types
(SE), les scores t (1), les intervalles de confiance (IC) supérieurs et inférieurs & 95% et la valeur p

Variable Estimate SE t Clg 25 Clgors P

Intercept 13.44 0.15 88.58 13.15 13.74 <0.001
Sex (male) 0.59 0.04 16.15 0.51 0.66 <0.001
Julianday?® 1.24 0.12 10.01 1.00 1.48 <0.001
Density -0.12 0.02 5.95 -0.16 -0.08 <0.001
%forest -0.30 0.10 3.02 -0.49 -0.10 0.003
SnowD_wi 0.21 0.09 2.26 0.03 0.39 0.024
TSum_t -0.13 0.04 3.69 -0.20 -0.06 <0.001
TSum_t-1 -0.09 0.04 -2.48 -0.16 -0.02 0.013
TSpr_t - 1 x %forest 0.04 0.03 270 0.01 0.07 0.007
TSpr_t x %forest 0.06 0.02 3.67 0.03 0.09 <0.001
Density x SnowD_wi 0.16 0.07 212 0.01 0.30 0.034

A ce jour, la plupart des études sur la biologie des ongulés de montagne liée au climat se sont
concentrées sur les populations vivant dans des zones situées au-dessus de la limite forestiere
(par exemple, Brivio et al., 2019 ; Chirichella et al., 2021 ; Lovari et al., 2020 ; Rattenbury et
al., 2018). En se concentrant sur une variété de zones a différentes altitudes, notre étude a
permis de démeéler les variations de masse corporelle en fonction de la proportion de
couverture foresticre dans les chaines de montagnes, suggérant un effet tampon des foréts
sur la température. Nos données n'incluaient pas de coordonnées spécifiques a chaque
individu, et notre approche de modélisation n'a permis de prendre en compte que
partiellement la corrélation spatiale ; les estimations des paramcétres avec des valeurs p
proches de 0,05 (pat exemple, l'interaction entre la densité et la couverture neigeuse) doivent
donc étre traitées avec prudence, car une corrélation résiduelle non modélisée pourrait
augmenter le risque d'erreur de type 1. La relation négative entre les températures printanicres
de I'année en cours et la masse corporelle a été atténuée par l'augmentation de la couverture
foresti¢re et a complétement disparu dans les chaines de montagnes enticrement boisées. De
plus, nous avons obtenu un résultat similaire pour la température printaniere de I'année de
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naissance, ce qui suggere que la relation négative entre la température printaniere de l'année
de naissance et la masse corporelle est également atténuée par I'augmentation de la couverture
forestiere. Ces résultats confirment le role des foréts comme abri potentiel contre les effets
de l'augmentation des températures sur les caractéristiques clés du cycle de vie des ongulés
(Melin et al.,, 2014). L'explication biologique des différences de variation de la masse
corporelle spécifiques a I'habitat n'est pas claire, mais elle poutrait étre liée aux possibilités de
recherche de nourriture et aux couts de la thermorégulation (Bubenik, 1984). La faible
variance expliquée par le modele pourrait refléter cette incertitude. L'augmentation des
températures dans les zones Alpines a un effet négatif sur l'activité alimentaire des chamois
(Brivio et al., 2016), entrainant une réduction de l'activité diurne et une augmentation de
l'activité nocturne, lorsque les températures sont généralement plus basses (Grignolio et al.,
2018). Contrairement aux populations vivant dans des zones ouvertes, une répartition plus
uniforme de l'activité tout au long de la journée pendant les périodes chaudes a été suggérée
pour les chamois vivant dans les foréts, peut-étre en raison de l'effet tampon thermique et
des températures plus fraiches offertes par la couverture forestiere (Breidermann, 1967 ;
Sprem et al., 2015). Cela pourrait permettre aux chamois de maintenir une certaine stabilité
dans le temps consacré a la recherche de nourriture dans les foréts malgré I'augmentation des
températures. Si la qualité du fourrage (c'est-a-dire des plantes plus nutritives et plus
appétissantes) est généralement meilleure a des altitudes plus élevées (c'est-a-dire dans les
prairies Alpines) en été (Van Soest, 1994), les variations de qualité et de disponibilité du
fourrage liées au climat devraient étre moins prononcées dans les zones forestieres (Norris
et al, 2012). En outre, le changement climatique modifie considérablement la dynamique au
sein des foréts, par exemple en augmentant la fréquence et l'ampleur des perturbations
naturelles (Senf & Seidl, 2021). Les perturbations naturelles dans les zones foresticres
peuvent réduire le couvert forestier, mais elles peuvent également améliorer les possibilités
de paturage dans ces zones (Vavra & Riggs, 2010). Enfin, les cotts énergétiques liés a la
thermorégulation peuvent également étre atténués dans les foréts, car celles-ci ont une
incidence significative sur la température de l'air : dans les régions montagneuses, par
exemple, la variation de la température maximale s'explique davantage par la couverture
forestiere que par l'altitude (Frey et al., 2010). La relation négative significative entre la densité
et la masse corporelle corrobore largement les résultats d'autres études, qui s'explique
principalement par la concurrence pour des ressources limitées (Festa-Bianchet et al., 2019 ;
Toigo et al., 2000).

Nous avons également constaté une corrélation positive entre la profondeur de la neige et la
masse corporelle, ainsi qu'entre la densité et la couverture neigeuse. Cela peut s'expliquer par
le fait que les individus de petite taille connaissent une mortalité plus élevée dans des
conditions environnementales défavorables, telles qu'une profondeur de neige importante,
et en particulier a des densités élevées, ce qui conduit a une masse corporelle moyenne plus
élevée chez les individus survivants (Lindstedt & Boyce, 1985).

Le déclin a long terme de la masse corporelle peut représenter une adaptation au changement
climatique (Gardner et al., 2011), bien qu'il ait été suggéré que le déclin de la masse corporelle
induit par le climat puisse avoir un effet négatif sur la dynamique des populations (Boutin &
Lane, 2014 ; Chirichella et al., 2021). A long terme, cependant, le changement climatique
pourrait entrainer d'autres menaces, telles que la diminution des habitats appropriés a haute
altitude, ce qui pourrait entrainer un déclin numérique des populations de chamois (par
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exemple, chez le chamois des Apennins Rupicapra pyrenaica ornata, Lovari et al., 2020). La
baisse des températures printanieres retarde la fonte des neiges a haute altitude, ce qui retarde
le début de la croissance des plantes et prolonge l'acces a une végétation de haute qualité
(Aublet et al., 2009). Bien que le changement climatique entraine une élévation de la limite
forestiere, cet effet pourrait ne pas compenser la perte d'habitat induite par le changement
climatique dans la zone Alpine (Schwager & Berg, 2019). Néanmoins, nos résultats
suggerent que les chamois pourraient étre en mesure de tirer parti des zones boisées a plus
basse altitude (Schréder & von den Marlsburg, 1982 ; Zeiler, 2012) pour atténuer les effets
de la hausse des températures, a condition que ces habitats soient adaptés a l'espece (c'est-a-
dire avec une forte présence de zones rocheuses, von Elsner-Schack, 1985). Une utilisation
croissante des habitats forestiers a par exemple été observée chez les populations de chamois
dans les montagnes Tatra (Ciach & Peksa, 2019). La colonisation des foréts par les chamois
dépendra également de la présence et de la répartition des grands carnivores, de 'existence
de ressources alimentaires appropriées et/ou de la concurrence qui en résulte avec d'autres
ongulés (Corlatti et al., 2019), ainsi que de l'existence de conflits avec les activités humaines,
telles que la sylviculture ou les loisirs (cf. Ciach & Peksa, 2019 ; Schnidrig-Petrig & Ingold,
2001).

Forest cover
32% (5th quantile)
16.5 4 83% (50th quantile)

— 95% (95th quantile)

I
n

Body mass (kg)

I

2 0 2 4
Mean spring temperature at year [f] (standardized)

FIGURE 4. Effets marginaux de l'interaction entre la température printaniére de I'année [t] et le couvert forestier, ajustés
pour expliquer la variation du poids corporel des chamois d'un an en Autriche, entre 1993 et 2019. Les niveaux de
couverture forestiére correspondent aux quantiles 5 (32% de couverture forestiére ; ligne pointillée rouge), 50 (83%
de couverture forestiére ; ligne continue jaune) et 95 (95% de couverture forestiére ; ligne pointillée verte). Les zones
ombrées indiquent les intervalles de confiance & 95% (tous les autres termes du modéle sont maintenus & leurs valeurs
moyennes). L'axe des x indique I'écart annuel (en °C) par rapport & la température moyenne au printemps pour toute
la période étudiée

Dans l'ensemble, 'avenir des chamois dépendra non seulement de la maniére dont I'espece
fera face aux changements climatiques, mais aussi d'une combinaison de différents facteurs,
notamment le changement climatique (Lovari et al., 2020), l'utilisation des terres (Ciach &
Peksa, 2019), la chasse (Skonhoft et al., 2002), la compétition interspécifique (Cotlatti et al.,
2019 ; Ferretti et al., 2015) et les épidémies (Rossi et al., 2019).

L'évaluation des scénarios de dynamique des populations de chamois devrait donc tenir
compte de la plasticité de l'espece pat rapport a tous les facteurs susmentionnés. L'étude de
la bioécologie de l'espéce dans les zones foresticres permettrait de paramétrer plus
efficacement les caractéristiques du cycle biologique des populations de chamois dans
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différents habitats, tant au-dessus qu'en dessous de la limite forestiére, et dans différentes
conditions environnementales. La capacité a faire face a différents facteurs écologiques
devrait influencer plusieurs parametres du cycle biologique tels que la fécondité, la survie
(Bleu et al., 2015), la densité, la dispersion (Bowler & Benton, 2005) et, en fin de compte, le
systeme d'accouplement (Clutton-Brock & Harvey, 1978). Cette étude suggere fortement que
les foréts ont un effet tampon contre l'impact du changement climatique, un aspect a prendre
en compte lors de la modélisation de la démographie future et des aires de répartition des
especes plastiques sous la pression de la hausse des températures.
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