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Dynamique de groupe et dépendance de la taille du 

groupe par rapport à la densité de population locale 

chez le chamois des Pyrénées, Rupicapra pyrenaica 
 

 
 
Résumé 
Plusieurs modèles ont récemment confirmé l'hypothèse selon laquelle la taille moyenne des 
groupes devrait augmenter avec la densité de population chez les espèces animales dont les 
groupes sont instables. Cependant, sur la base d'hypothèses différentes concernant les 
mécanismes de fusion et de scission des groupes, ces modèles prédisent des relations 
quantitativement différentes entre la taille moyenne des groupes et la densité de population. 
Profitant d'une situation quasi expérimentale, nous avons étudié la dynamique diurne des 
groupes de chamois des Pyrénées dans un pâturage ouvert de 58 hectares situé dans une zone 
protégée pendant l'hiver. La taille moyenne des groupes était proportionnelle à la densité de 
population locale élevée à la puissance 2/3 dans le pâturage, ce qui implique que le nombre 
moyen de groupes était lié à la racine cubique de la densité de population locale. Sur la base 
du devenir des groupes comprenant des individus marqués, nous avons constaté que : (1) le 
taux de formation de groupes augmentait à mesure que le nombre de groupes dans le 
pâturage augmentait ; (2) le taux de division des groupes augmentait avec leur taille ; et (3) le 
taux de fusion et de division des groupes augmentait à mesure que la densité de population 
locale augmentait. Nous discutons du rôle possible de la structure spatiale de la population 
et de l'association mère-petit dans la dynamique de formation des groupes et dans les 
relations entre la taille moyenne des groupes et la densité de population 
 
Mots-clés : dépendance à la densité ; dynamique des groupes ; taille des groupes ; densité de 
population ; chamois des Pyrénées ; Rupicapra pyrenaica 
 

INTRODUCTION 
Le groupe est une facette de l'organisation sociale qui varie considérablement d'une espèce 

à l'autre, ainsi qu'au fil des saisons et selon les zones géographiques au sein d'une même 

espèce (Krause & Ruxton 2002). De nombreuses hypothèses fonctionnelles, impliquant la 

répartition des ressources, les risques de prédation, les stratégies de reproduction et les liens 

de parenté entre les individus, ont été proposées pour expliquer les schémas observés 
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(Hamilton 1971 ; Jarman 1974 ; Molvar & Bowyer 1994 ; Danchin et al. 2005). Néanmoins, 

ces hypothèses ne nous apprennent rien sur les mécanismes immédiats à l'œuvre. 

 

Certains auteurs ont suggéré que chaque individu essaie de faire partie d'un groupe dont la 

taille est aussi proche que possible de la valeur qui maximise sa condition physique (Sibly 

1983 ; Clark & Mangel 1984 ; Pulliam & Caraco 1984 ; Focardi & Paveri-Fontana 1992 ; 

Ranta 1993 ; Seno 2006). Les modèles dans lesquels cette hypothèse est supposée vraie 

montrent que les groupes devraient être assez stables et que leur taille moyenne devrait être 

indépendante de la densité de population en soi (Sibly 1983 ; Giraldeau & Caraco 2000 ; 

Gerard et al. 2002). En conséquence, l'hypothèse selon laquelle les animaux recherchent un 

groupe de taille optimale peut être valable pour les espèces qui forment des associations à 

long terme, telles que les cétacés, les proboscidiens et de nombreux primates (Dittus 1987 ; 

Henzi et al. 1997 ; Lehmann & Bosch 2004 ; Karczmarski et al. 2005 ; Wittemyer et al. 2005). 

En revanche, cette hypothèse semble beaucoup moins réaliste pour les espèces formant des 

groupes instables dont la taille est, en outre, très sensible à la densité de population (Gerard 

et al. 2002). De nombreux ruminants et kangourous, par exemple, forment des groupes dont 

la composition change continuellement (par exemple Murray 1981 ; Lott & Minta 1983 ; 

Southwell 1984b ; Fichter 1987 ; Hillman 1987 ; Barrette 1991 ; Marchal et al. 1998) et dont 

la taille augmente avec la densité de population (par exemple Taylor 1982, 1983 ; Johnson 

1983 ; Witz & Lörscher 1983 ; Southwell 1984a ; Barrette 1991 ; Lawes & Nanni 1993 ; 

Gerard et al. 1995 ; Toigo et al. 1996). Malgré l'attention accordée à la vie en groupe dans la 

littérature, peu d'études ont tenté d'établir les mécanismes sous-jacents à la formation de 

ces groupes éphémères (Krause & Ruxton 2002 ; Croft et al. 2003). 

 

Dans une étude sur l'organisation sociale du kangourou roux, Macropus rufus, et du kangourou 

gris, Macropus giganteus, Caughley (1964) a suggéré que le taux élevé de scission et de fusion 

des groupes chez les grands herbivores est la principale cause immédiate de l'augmentation 

de la taille moyenne des groupes avec la densité de population. Son explication était simple 

: si les groupes fusionnent et se divisent fréquemment, toute augmentation de la densité de 

population devrait augmenter le taux de rencontre et de fusion des groupes, et donc 

augmenter leur taille moyenne. Plusieurs modèles basés sur l'hypothèse que les individus 

rejoignent librement leurs congénères et quittent le groupe auquel ils appartiennent sans 

rechercher une taille de groupe préférée ont confirmé l'intuition fondamentale de Caughley 

(Bonabeau & Dagorn 1995 ; Gerard & Loisel 1995 ; Gueron & Levin 1995 ; Niwa 1998). Ils 

montrent également que la taille des groupes devrait augmenter avec l'ouverture de l'habitat 

(Gerard et al. 2002). Néanmoins, ces modèles diffèrent dans la relation exacte qu'ils 

établissent entre la taille moyenne des groupes et la densité de population. La taille moyenne 

des groupes varie avec la racine carrée de la densité de population dans les modèles de 

Bonabeau & Dagor (1995) et Gueron & Levin (1995), mais de manière asymptotiquement 

linéaire avec la densité de population dans le modèle de Niwa (1998). En effet, les modèles 

diffèrent à bien des égards, notamment en ce qui concerne les modalités exactes de fusion et 

de scission des groupes. Bien que le nombre de fusions soit toujours supposé augmenter 

avec la densité des groupes, la probabilité de fusion de deux groupes est supposée être soit 

constante, soit dépendante de leur taille. De même, selon les modèles, la probabilité qu'un 

groupe se scinde est supposée être soit indépendante, soit dépendante d'une fonction 

croissante de sa taille. 
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Krause & Ruxton (2002, page 154) ont affirmé que les études modélisant les processus sous-

jacents au comportement de regroupement reposent souvent sur des hypothèses largement 

non vérifiées. Ils ont donc conclu que des travaux empiriques supplémentaires étaient 

nécessaires sur la manière dont les groupes se forment et se divisent, et ont recommandé de 

prendre explicitement en compte la densité de population lors de l'étude de facteurs tels que 

la taille des groupes, leur nombre et leur fréquence de rencontre. Afin d'approfondir nos 

connaissances sur la dynamique du regroupement, Krause & Ruxton (2002) ont proposé de 

recourir à des expériences de manipulation dans lesquelles la densité est modifiée et 

d'observer la distribution de la taille des groupes qui en résulte. 

 

Les schémas de regroupement du chamois des Pyrénées, ou isard, ont été étudiés dans 

diverses zones protégées (Berducou & Bousses 1985 ; Lovari & Cosentino 1986 ; Richard-

Hansen et al. 1992 ; Pépin et al. 1996b, d. Cependant, les facteurs déterminant la variation 

des groupes chez cette espèce de bovidés vivant en montagne restent controversés, car les 

études variaient à bien des égards (objectif de l'étude, saison, densité de population, type 

d'habitat). Parmi les études citées ci-dessus, seules celles menées par Pépin et al. (1996b) ont 

mis l'accent sur les variations diurnes de la taille et du nombre des groupes. Ces variations 

diurnes se sont produites dans un pâturage ouvert situé au fond d'une vallée bordée d'une 

forêt de hêtres (Fagus sylvatica) et abritant un nombre d'individus qui variait considérablement 

d'un jour à l'autre et d'une heure à l'autre. Tirant parti de cette situation quasi expérimentale, 

qui minimisait les effets confondants de l'habitat et de la saison (bien documentés chez le 

chamois des Pyrénées ; Gonzalez & Berducou 1985 ; Richard-Hansen et al. 1992), nous 

avons analysé comment la taille et la densité des groupes variaient en fonction de la densité 

de population locale et comment l'instabilité des regroupements dépendait à la fois de la taille 

et de la densité des groupes et de la densité de population locale. Comme l'a souligné Taylor 

(1982), l'examen de l'influence de la densité sur la taille des groupes serait facilité par la 

présence de grandes zones homogènes. 

 

Nous avons d'abord quantifié la densité de population locale en fonction des heures et des 

jours, le terme « densité de population locale » désignant le nombre total d'individus qui 

utilisaient les 58 hectares de pâturages ouverts. Ensuite, nous avons testé l'hypothèse selon 

laquelle le nombre et la taille des groupes sont liés à la densité de population locale 

(hypothèse 1). Troisièmement, afin de mieux comprendre les mécanismes sous-jacents à 

la dynamique des groupes, nous avons abordé la question de la stabilité des groupes à l'aide 

de données sur le devenir de 68 groupes comprenant au moins un chamois des Pyrénées 

identifié et marqué. Afin de tenir compte de la composition des groupes, sur la base de la 

présence d'individus adultes, nous avons distingué les groupes de mâles, les groupes de 

femelles et les groupes mixtes. Nous avons cherché à savoir si la variation du taux de fusion 

était liée au nombre de groupes dans le pâturage (hypothèse 2), si le taux de fission 

augmentait avec la taille du groupe (hypothèse 3) et si l'instabilité du groupe, c'est-à-dire le 

fait que le groupe soit impliqué à la fois dans une fusion et une fission, augmentait avec la 

densité de population locale (hypothèse 4). 
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METHODES 
Zone d'étude et population 

Nous avons mené cette étude entre le 27 novembre 1989 et le 23 mars 1990, à l'intérieur de 

la réserve naturelle d'Orlu (42°39' N, 1°58 E), sur le versant Français des Pyrénées. La zone 

d'étude était le pâturage ouvert appelé « Jasse d'En Gaudu ». Presque entièrement entouré 

d'une forêt de hêtres, ce pâturage montagnard était situé au fond de la vallée principale de la 

réserve, à une altitude comprise entre 1 380 et 1 540 mètres au-dessus du niveau de la mer. 

Deux caractéristiques topographiques principales divisaient la zone d'étude : une petite rivière 

(l'Oriège) avec une route en terre battue plus ou moins parallèle, qui se prolongeait jusqu'au 

cœur de la réserve pour la collecte d'eau et servait de sentier de randonnée, et un ravin 

perpendiculaire formé par un ruisseau (Rec de Terrès). Le pâturage était principalement 

utilisé par le bétail en été, mais uniquement par les chamois des Pyrénées en hiver. 

 

Comme ailleurs en Europe occidentale, l'hiver 1989-1990 a été exceptionnellement doux, 

avec des températures minimales et maximales moyennes de -1,0°C et 11,0°C pendant la 

période d'étude à la station météorologique d'Orlu, située à 908 m d'altitude. Par la suite, en 

raison de l'absence inhabituelle de neige, les chamois des Pyrénées n'ont pas été limités dans 

leur utilisation des pâturages de montagne, qui sont restés entièrement exempts de neige 

pendant la majeure partie de l'hiver. 

 

Dans notre population étudiée, le rut et les naissances ont eu lieu respectivement en 

novembre et fin mai. Protégée depuis 1943 (chasse interdite, accès interdit aux chiens, 

circulation restreinte), la population avait une densité d'environ 31 individus/100 ha sur 

l'ensemble de la réserve (Allainé et al. 1991). Il n'y avait pas de dimorphisme de masse 

corporelle entre les mâles et les femelles adultes (masse corporelle moyenne des adultes des 

deux sexes : 25 kg), probablement en raison de la forte densité de population (Pépin et al. 

1996a). La capture et la manipulation des animaux ont été effectuées conformément aux 

directives du ministère de l'Environnement et du Comité de protection et d'utilisation des 

animaux (1998). Grâce aux sessions de piégeage régulièrement organisées par l'Office 

national de la chasse et de la faune sauvage, la population comprenait un groupe d'animaux 

reconnaissables individuellement grâce à des étiquettes colorées fixées sur leur collier. 

Soixante-six de ces animaux marqués, 53 femelles et 13 mâles, ont utilisé les pâturages de 

montagne pendant l'hiver 1989-1990. Avec environ 0,17 mâle par femelle, le rapport entre 

les sexes de tous les adultes (marqués et non marqués) observés sur les pâturages de 

montagne n'était pas moins biaisé en hiver. Comme chez de nombreux autres ongulés de 

montagne, les adultes avaient tendance à former des groupes unisexués (Gerard & Richard-

Hansen 1992) ; néanmoins, cette tendance était beaucoup moins prononcée en hiver que 

pendant les autres saisons dans la population d'Orlu, 48% des mâles adultes étant observés 

dans des groupes mixtes contre 23% pendant le reste de l'année (Richard-Hansen & Campan 

1992). 

 

Collecte des données 

Les observations sur le terrain ont été réalisées à l'aide de jumelles 10 × 40 et d'un télescope 

20-40×, à partir de deux affûts offrant une vue d'ensemble du pâturage. Nous avons distingué 

chaque groupe de ses voisins en comparant la distance interindividuelle moyenne au sein du 

groupe et la distance intergroupe (Clutton-Brock et al. 1982), la distance entre les groupes 
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correspondant généralement à 50 m ou plus (Richard & Pépin 1990). Au-delà de cette 

distance, les groupes perdaient généralement leur cohésion (c'est-à-dire qu'ils étaient sur le 

point de se séparer). L'ensemble du pâturage a été balayé à intervalles d'une heure, de l'aube 

(7 h), avant l'arrivée des animaux sur le site, jusqu'au crépuscule (17 h), pendant 27 jours, ce 

qui a permis d'obtenir un échantillon total de 297 balayages. À chaque balayage, nous avons 

enregistré le nombre, la taille et l'emplacement des groupes, ainsi que l'identité des individus 

marqués que les groupes pouvaient inclure. Le sexe de chaque animal adulte a été déterminé 

sur la base de traits morphologiques (forme et épaisseur des cornes, port du corps ; Couturier 

1938). Comme nous nous sommes concentrés sur les changements de taille et de 

composition des groupes comprenant des individus marqués, nous avons effectué au moins 

deux balayages supplémentaires sur ces groupes entre deux balayages consécutifs de 

l'ensemble du pâturage. Pour les groupes comprenant des individus marqués, nous avons 

distingué les groupes exclusivement masculins (mâles adultes âgés d'au moins 4 ans), les 

groupes exclusivement féminins (femelles adultes, chevreaux, jeunes d'un an et/ou jeunes 

jusqu'à 3 ans) et les groupes mixtes (au moins un mâle adulte et une femelle adulte). 

 

Analyse des données 

La distribution du nombre total d'animaux par balayage était loin d'être normale, avec de 

nombreux scores nuls. Par conséquent, afin de détecter l'effet de l'heure de la journée sur la 

population locale utilisant le pâturage, nous avons utilisé le test de Friedman 𝜒𝑟
2 (et le 

coefficient de concordance de Kendall W associé) plutôt que l'ANOVA. Les différences 

entre les heures ont ensuite été analysées plus en détail à l'aide de la procédure de 

comparaison multiple non paramétrique de type Tukey décrite par Zar (1996). 

 

Les groupes observés étaient très instables et le nombre d'animaux sur l'ensemble du pâturage 

fluctuait d'heure en heure. En conséquence, nous avons étudié les relations entre la taille 

moyenne ou le nombre de groupes et la densité de la population locale en considérant les 

scans comme des unités d'échantillonnage indépendantes. L'augmentation de la taille 

moyenne des groupes (y1) et du nombre de groupes (y2) avec la densité de population locale 

(x) a d'abord été testée à l'aide du coefficient de corrélation de Kendall 𝜏. Nous avons ensuite 

cherché à savoir si les augmentations observées correspondaient approximativement à (1) 

des fonctions linéaires y = a + bx, (2) des fonctions logarithmiques y = a + b × ln(x), (3) des 

fonctions exponentielles y = ea + bx (ou de manière équivalente ln(y) = a + bx) ou (4) des 

fonctions puissances y = eaxb (ou de manière équivalente ln(y) = a + b × ln(x)). Nous avons 

d'abord calculé les régressions linéaires de la taille moyenne et du nombre de groupes sur la 

densité de population locale, lorsque (1) x, y1 et y2 n'étaient pas transformés, (2) seul x était 

transformé en logarithme, (3) seuls y et y étaient transformés en logarithme, ou (4) x, y1 et y2 

étaient tous transformés en logarithme. Nous avons ensuite amélioré la qualité de 

l'ajustement de chaque régression linéaire en utilisant une procédure standard de régression 

polynomiale par étapes (Zar 1996), c'est-à-dire en vérifiant que les valeurs de régression 

polynomiale du deuxième, troisième et quatrième degré ne différaient pas significativement 

de 0 pour les termes dont le degré était supérieur à 1. 

 

Des événements d'instabilité se sont produits lorsque des groupes d'individus se sont séparés 

et/ou mélangés. Nous avons identifié ces événements dans l'ensemble de données sur la base 

de la structure et de la composition des groupes qui comprenaient des animaux marqués) qui 
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avaient été suivis pendant une heure complète (c'est-à-dire observés pendant deux balayages 

consécutifs de l'ensemble du pâturage, et réobservés entre-temps). Globalement, nous avons 

vérifié s'il y avait un changement diurne possible dans la composition et la taille des groupes 

initiaux par rapport aux groupes suivants. Nous avons identifié les événements de fusion 

comme étant tout moment où au moins un individu marqué a été trouvé dans un groupe 

d'une taille donnée lors d'une observation, puis enregistré dans un groupe de plus grande 

taille lors de l'observation suivante. De manière symétrique, nous avons identifié les 

événements de fission comme étant tout moment où au moins un animal marqué a d'abord 

été enregistré dans un groupe d'une taille donnée, puis retrouvé dans un groupe plus petit 

lors de l'observation suivante. Afin d'identifier les cas de fusion et de fission survenant entre 

une observation et les suivantes, nous avons vérifié le devenir des groupes comprenant 

plusieurs individus marqués. La probabilité qu'un groupe fusionne avec au moins un autre 

groupe au cours d'une heure a été analysée en fonction de sa taille initiale et du nombre initial 

de groupes présents dans le pâturage, à l'aide d'une régression logistique binaire. La même 

analyse a été effectuée pour la probabilité que le groupe se divise au moins une fois au cours 

d'une heure, puis pour la probabilité que le groupe se divise et fusionne au cours d'un 

intervalle d'une heure. 

 

RESULTATS 
Densité de population locale 

Aucun chamois des Pyrénées n'a été aperçue dans les pâturages lors des 140 balayages, soit 

dans 47,1% des cas. La plupart (82) de ces balayages correspondent à des observations sur le 

terrain, effectuées tôt le matin (avant 9 heures) et en fin d'après-midi (après 15 heures). 

Néanmoins, 58 balayages sans présence d'animaux ont également été effectués entre 9 h et 

15 h (6 à 10 cas par heure). Dans les 157 balayages restants, le nombre total d'animaux 

enregistrés variait de 1 à 191 (médiane = 21, moyenne = 32,7). Globalement, l'heure de la 

journée a eu un effet significatif sur la densité de la population locale (test de Friedman : 𝜒𝑟
2 

= 70,490, k = 11, N = 27, P < 0,0001). Cependant, la concordance entre les jours était faible 

(W = 0,261) : les scans effectués à 7 h, 8 h et 17 h ont révélé en moyenne moins de chamois 

des Pyrénées que certains scans effectués à midi, mais ceux effectués entre 9 h et 16 h ne 

présentaient pas de différence significative (procédure de comparaison multiple de type 

Tukey avec un taux d'erreur expérimental de 0,05). 

 

Taille moyenne et nombre de groupes 

Les groupes observés (N = 494) comprenaient entre 1 et 91 animaux (moyenne = 10,4, 

fourchette moyenne 1,0-73,0). Le nombre de groupes correspondant variait de 1 à 10, 

couvrant ainsi une fourchette plus étroite. La taille moyenne et le nombre de groupes par 

observation (N = 157) avaient tendance à augmenter avec la densité de population locale 

(taille moyenne des groupes : 𝜏 = 0,641, P = 0,0001 ; nombre de groupes : 𝜏 = 0,471, P = 

0,0001). Cependant, l'augmentation n'était pas linéaire : les régressions polynomiales 

effectuées sur des données non transformées ont montré qu'il était nécessaire d'introduire 

un terme du second degré pour rendre compte des relations entre la taille moyenne ou le 

nombre de groupes et la densité de population locale (Tableau 1). Les augmentations de la 

taille moyenne et du nombre de groupes n'étaient pas logarithmiques puisque le terme du 

second degré restait significatif lorsque la densité de population locale était transformée en 

logarithme (Tableau 1), ni exponentielles puisque les logarithmes de la taille moyenne et du 
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nombre de groupes n'étaient pas linéairement liés à la densité de population locale (Tableau 

1). En revanche, ces deux logarithmes étaient des fonctions linéaires du logarithme de la 

densité de population locale (Tableau 1). La transformation log-log semblait d'autant plus 

satisfaisante que la ligne de régression obtenue passait très près de l'origine (constante de 

0,006 pour la taille moyenne des groupes et de -0,006 pour le nombre de groupes ; valeurs 

non significativement différentes de 0 à P = 0,95). En conséquence, lorsqu'il n'y avait qu'un 

seul chamois des Pyrénées dans le pâturage, les estimations de la taille moyenne des groupes 

et du nombre de groupes étaient très proches de 1,0. Cette propriété souhaitable n'a pas été 

observée avec les autres transformations ni avec les données non transformées (Tableau 1). 

 
Tableau 1. Résultats des régressions polynomiales de la taille moyenne des groupes (y1) et du nombre de groupes (y2) 
sur le nombre d'animaux (x), lorsque x, y1 et y2 n'ont pas été transformés, lorsque seul x a été transformé en logarithme, 
lorsque seuls y et y ont été transformés en logarithme, et lorsque x, y1 et y2 ont tous été transformés en logarithme 

 

 

En utilisant des régressions linéaires sans constante dans les coordonnées log-log, nous avons 

obtenu une valeur estimée ± SE de 0,676 ± 0,013 pour la pente de la ligne de régression 

correspondant à la taille moyenne des groupes. Comme le nombre de groupes est, par 

définition, le rapport entre la densité de population et la taille moyenne des groupes, le 

résultat précédent implique une valeur estimée de 0,324 ± 0,013 pour la pente de la ligne de 

régression correspondant au nombre de groupes (Fig. 1). Ces coefficients différaient de 0,5 

(test t de Student : t156 = 13,102, P < 0,0001), mais ne différaient pas de manière significative 

de 0,67 et 0,33, respectivement (t156 = 0,675, P = 0,50). Par conséquent, la valeur attendue 

pour la taille moyenne des groupes était approximativement égale à la densité de population 

locale élevée à la puissance 2/3, tandis que la valeur attendue pour le nombre de groupes 

était approximativement égale à la racine cubique de la densité de population locale. 

 

Dynamique des groupes 

Dix-sept groupes de mâles, 20 groupes de femelles et 31 groupes mixtes comprenant, au 

moins au départ, un chamois des Pyrénées marqué ont été suivis pendant une heure. Nous 

avons constaté que ces observations concernaient principalement des groupes de mâles 

adultes tôt le matin, puis des groupes mixtes en milieu de journée (Fig. 2). Cinq groupes de 

mâles et 12 groupes de femelles sont devenus des groupes mixtes (29,4% contre 60%). Trois 

groupes mixtes comprenant plusieurs individus marqués ont donné naissance à six groupes 

filles (un groupe de femelles et cinq groupes mixtes). Les 28 groupes mixtes restants ont 
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donné naissance à trois groupes de mâles, cinq groupes de femelles et 20 groupes mixtes. Par 

conséquent, les changements dans la composition des groupes ont été plus fréquents parmi 

les groupes de femelles que parmi les groupes de mâles ou les groupes mixtes (test du chi 

carré : 𝜒2
2  = 8,655, P = 0,013). 

 

 
Figure 1. (a) Taille moyenne des groupes et (b) nombre de groupes représentés en fonction de la densité locale de la 
population de chamois des Pyrénées dans le pâturage de 58 ha, en coordonnées logarithmiques. Les lignes droites ont 
été obtenues par régression linéaire sans constante : (a) Y = 0,676X, R2 = 0,720 ; (b) Y = 0,324X, R2 = 0,376 

 

 
Figure 2. Composition sexuelle adulte des groupes de chamois des Pyrénées exprimée par rapport aux heures de clarté 
dans un échantillon de 68 groupes comprenant au moins un individu marqué. Les chiffres au-dessus des barres 

correspondent au nombre de groupes échantillonnés dans chacune des quatre classes d'heures de clarté.  : mâle ;  

: femelle ;  : mâle et femelle 

 

Des changements de taille ou de composition se sont produits dans 58 des 68 groupes qui 

comprenaient initialement au moins un individu marqué (85,3%) : sept groupes se sont 

divisés au moins une fois, 24 ont fusionné avec au moins un autre groupe et 27 se sont à la 

fois divisés et fusionnés au moins une fois, ces deux processus étant réversibles à très court 

terme. Par conséquent, les fusions ont été plus fréquentes que les scissions, ce qui suggère 

que les groupes quittant le pâturage étaient en moyenne plus importants que ceux qui y 

entraient. La taille finale des groupes suivis pendant 1 heure était en moyenne supérieure à 

leur taille initiale (23,1 contre 15,1 ; test t apparié : t67 = 3,486, N = 68, P = 0,0009 ; voir le 

Tableau 2 pour les comparaisons horaires). 
Tableau 2. Variations diurnes de la taille moyenne et médiane initiale et finale des groupes parmi les 68 groupes de 
chamois des Pyrénées comprenant des individus marqués et suivis pendant 1 heure 
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Dans trois cas, un groupe initial comprenant plusieurs individus marqués a donné naissance à deux groupes filles entre 
10 h et 11 h 

 

Une analyse de régression logistique binaire a montré que la probabilité qu'une fusion de 

groupes se produise au moins une fois par heure augmentait avec le nombre de groupes 

enregistrés au début de la période d'observation (𝜒1
2 = 6,881, P = 0,01). La même analyse n'a 

révélé aucun effet significatif de la taille initiale du groupe (𝜒1
2 = 2,343, P = 0,12) ni aucune 

interaction entre la taille initiale du groupe et le nombre de groupes (𝜒1
2 = 2,302, P = 0,13). 

La probabilité de fusion pour un groupe initialement seul dans le pâturage était loin d'être 

maximale (Fig. 3). En effet, ce groupe pouvait commencer par se diviser et d'autres groupes 

pouvaient entrer dans la zone d'étude avant la fin de l'heure d'observation. 

 

 
Figure 3. Répartition des événements de fusion, survenus pendant un intervalle d'une heure dans un échantillon de 68 
groupes de chamois des Pyrénées comprenant au moins un individu marqué, exprimée par rapport au nombre de 

groupes. Les chiffres au-dessus des barres indiquent le nombre de groupes échantillonnés dans chacune des cinq classes 
de nombre de groupes 

 

La probabilité qu'un groupe de deux individus ou plus se divise au moins une fois au cours 

d'une heure augmentait avec sa taille initiale (régression logistique binaire : 𝜒1
2 = 5,490, P = 

0,02), mais était indépendante du nombre initial de groupes (𝜒1
2 = 0,213, P = 0,65) et de 

l'interaction entre les deux facteurs (𝜒1
2 = 0,154, P = 0,70). La probabilité de scission pour 

un groupe d'un individu n'était pas complètement nulle (Fig. 4) : au cours d'une heure, un 

groupe d'un individu pouvait temporairement fusionner avec un autre groupe, puis quitter 

ce groupe avant la fin de la période d'observation correspondante. 

 

Une analyse de régression logistique binaire supplémentaire a montré que la probabilité qu'un 

groupe se divise et fusionne au cours d'une période d'une heure augmentait de manière 

significative avec la densité de population locale (𝜒1
2 = 20,491, P < 0,0001 ; Fig. 5). 
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Figure 4. Répartition des événements de fission, survenus pendant un intervalle d'une heure dans un échantillon de 68 

groupes de chamois des Pyrénées comprenant au moins un individu marqué, exprimée par rapport à la taille du groupe. 
Les chiffres au-dessus des barres indiquent le nombre de groupes échantillonnés dans chacune des quatre classes de 
taille de groupe 

 

Figure 5. Répartition des événements de fusion-fission survenus pendant un intervalle d'une heure dans un échantillon de 
68 groupes de chamois des Pyrénées comprenant au moins deux individus marqués, exprimée par rapport à la densité 
de population locale. Les chiffres au-dessus des barres indiquent le nombre de groupes échantillonnés dans chacune des 

quatre classes de taille de population 

 

DISCUSSION 
Densité de population locale 

Tôt le matin, le flux de chamois a commencé avec l'arrivée de quelques mâles adultes 

solitaires qui se reposaient dans la forêt de hêtres environnante. Il est plus difficile de voir 

des congénères la nuit et dans un habitat fermé que pendant la journée et dans un habitat 

ouvert. Par conséquent, les animaux auraient moins de chances de rencontrer d'autres 

individus (Jarman 1974 ; Taylor 1982 ; Barrette 1991 ; Gerard et al. 1993 ; Marchal et al. 

1998). Les chamois se sont progressivement concentrés sur les pâturages de montagne au 

cours de la journée, comme l'a rapporté Southwell (1984a) pour le kangourou gris de l'Est. 

Ce schéma explique pourquoi l'heure du jour a eu une influence significative sur la densité 

de la population locale, avec une augmentation progressive de la taille et du nombre total des 

groupes entre l'aube et le milieu de l'après-midi (Pépin et al. 1996a). Comme les mâles adultes 

étaient présents dans les pâturages bien avant les femelles, il y avait de fortes chances que les 
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groupes de femelles fusionnent avec les groupes de mâles peu après leur arrivée. Ce facteur 

de proximité peut expliquer pourquoi les changements dans la composition des groupes se 

produisaient plus fréquemment dans les groupes de femelles que dans les groupes de mâles 

ou mixtes. 

 

Cependant, même au milieu de la journée, c'est-à-dire entre 9h et 15h, il y avait 6 à 10 

balayages (22 à 37% des cas) sans aucun individu repéré. Par conséquent, les chamois 

descendent à des moments différents et la densité de population locale était loin d'être 

aléatoire, le rassemblement d'individus ayant un intérêt commun pour ce site très attractif 

changeant d'un jour à l'autre en raison de diverses contraintes environnementales (par 

exemple, le climat, les perturbations humaines). 

 

Dynamique de groupe 

Les groupes de chamois des Pyrénées observés semblaient être fréquemment impliqués dans 

des événements de fusion-fission et n'étaient donc pas fixes en termes de taille ou de 

composition. Southwell (1984b) est parvenu à la même conclusion concernant la dynamique 

de formation des groupes chez les kangourous gris de l'Est. Les chamois mâles adultes 

arrivaient seuls tôt le matin dans les prairies, chacun dans son propre secteur, comme ils le 

font au printemps (Levet & Pépin 1994). Ils attiraient passivement les nouveaux arrivants 

qui, autrement, auraient choisi leur propre zone d'alimentation. Puis, d'autres animaux 

descendant progressivement se sont regroupés. Par la suite, le taux de fusion est devenu 

supérieur au taux de fission pendant la majeure partie de la journée, la taille finale des groupes 

suivie sur une période d'une heure étant nettement supérieure à leur taille initiale. Des 

changements diurnes similaires dans les regroupements hivernaux ont été observés par 

Marchal et al. (1998) chez les chevreuils Européens, Capreolus capreolus, qui colonisaient des 

plaines ouvertes et cultivées. 

 

Comme prévu par la prédiction 2, le taux de fusion causé par l'attraction visuelle passive a 

augmenté avec l'augmentation de la densité des groupes dans les pâturages montagneux. C'est 

la première fois que cette relation est observée chez les grands herbivores. De plus, comme 

l'a constaté Southwell (1984b) pour les kangourous gris de l'Est, la taille du groupe n'a pas 

eu d'incidence sur le taux de fusion. Comme prévu dans la prédiction 3, le taux de fission des 

groupes a augmenté avec l'augmentation de la taille des groupes, peut-être en raison d'une 

diminution de la cohésion sociale et de l'efficacité de la recherche de nourriture avec la taille 

des groupes (Focardi & Pecchioli 2005). Southwell (1984b) a également constaté que le flux 

de départs des groupes était lié à la taille des groupes chez les kangourous gris de l'Est. De 

plus, nous n'avons constaté aucun effet de la densité des groupes sur le taux de fission. 

Enfin, comme prévu par la prédiction 4, le taux auquel les groupes de chamois des Pyrénées 

se sont joints et se sont séparés en une heure était lié à la densité de la population locale. De 

même, Southwell (1984b) a constaté que les taux de fusion et de fission augmentaient avec 

la densité de population, ce qui suggère qu'à des densités élevées, les groupes peuvent se 

former au moins en partie à la suite de rencontres aléatoires et que les animaux peuvent être 

incités à quitter le groupe auquel ils appartiennent en raison de la proximité de groupes 

voisins. 

 

Taille et nombre de groupes 



Pépin et Gerard 2008                                                                                                     Traduction DeepL & RP – 04/09/2025 12 

L'augmentation avec la densité de population locale a suivi une fonction de puissance tant 

pour la taille moyenne des groupes que pour leur nombre. Une augmentation de la taille des 

groupes avec la densité de population a été signalée chez plusieurs espèces de grands 

herbivores (par exemple, le kangourou roux : Newsome 1965 ; le cob à croissant, Kobus 

(defassa ugandae) ellipsiprymnus : Spinage 1969 ; le redunca bohor, Redunca redunca : Witz & 

Lörscher 1983 ; le cerf axis, Axis axis : Barrette 1991 ; oribi, Ourebia ourebi : Arcese et al. 1995 ; 

chevreuil Européen : Gerard et al. 1995). Néanmoins, la relation entre la taille du groupe et 

la densité de population n'a été quantifiée que par Taylor (1982), Johnson (1983) et Southwell 

(1984a) pour quatre espèces de grands kangourous, et par Toïgo et al. (1996) pour le 

bouquetin des Alpes, Capra ibex. Taylor (1982) a constaté que la variation de la taille moyenne 

des groupes expliquée par les différences de densité augmentait considérablement chez le 

kangourou gris de l'Est et le wallaroo, Macropus robustus, lorsque les animaux étaient en pleine 

recherche de nourriture. Johnson (1983) a souligné que les densités de population et la taille 

des groupes étaient corrélées de manière linéaire chez le kangourou gris occidental, Macropus 

fuliginosus, pendant la saison de reproduction (printemps-été), et de manière logarithmique 

chez le kangourou roux à tous les moments de l'année ; chez cette dernière espèce, qui se 

reproduit en continu, la relation logarithmique entre la taille moyenne des groupes et la 

densité est probablement le résultat des différentes relations entre la taille des groupes mâles 

et femelles et la densité, ainsi que de la variation de la densité dans le degré de mélange des 

sexes (Johnson 1983). Dans le cas du bouquetin des Alpes, qui présente une ségrégation 

sexuelle en dehors de la saison de reproduction, le lien entre la taille moyenne des groupes 

de mâles et la taille de la population était également logarithmique, ce qui indiquait l'existence 

d'une valeur seuil au-delà de laquelle la taille des groupes n'augmentait que légèrement (Toïgo 

et al. 1996). 

 

Krause & Ruxton (2002) ont souligné que la dépendance à la densité de la taille et du 

nombre des groupes est un domaine prometteur pour les travaux théoriques et empiriques. 

Ils ont supposé que la taille médiane des groupes augmente initialement avec la densité de 

population jusqu'à ce que la taille préférée des groupes soit atteinte ; au-delà de ce point, ils 

ont déduit qu'une augmentation supplémentaire de la population pourrait entraîner une 

augmentation du nombre de groupes. Dans son étude sur le kangourou gris de l'Est, 

Southwell (1984a) a toutefois constaté que l'augmentation avec la densité de population était 

logarithmique pour le nombre de groupes et exponentielle pour la taille des groupes. Ainsi, 

à faible densité de population, une légère augmentation de la densité entraînait une 

augmentation disproportionnée de la densité des groupes par rapport à la taille des groupes 

(les animaux supplémentaires formant davantage de groupes plutôt que des groupes plus 

grands), tandis qu'à des densités de population plus élevées, une augmentation de la densité 

entraînait la formation de groupes plus grands plutôt que de groupes plus nombreux. Une 

tendance similaire a été observée chez le chamois des Pyrénées par Pépin et al. (1996c) : au 

fur et à mesure que la journée avançait, on constatait une augmentation régulière, toutes les 

heures, du nombre moyen de groupes et de la taille moyenne des groupes jusqu'à 10 heures, 

puis le nombre moyen de groupes restait plus ou moins stable tandis que la taille moyenne 

des groupes augmentait jusqu'à 13 heures. Ici, la stabilisation du nombre de groupes semble 

correspondre à l'utilisation de secteurs non chevauchants par un nombre restreint de noyaux 

distincts de la population, comme le montrent les observations répétées d'animaux marqués 

individuellement dans cette zone particulière (Richard-Hansen 1992). Sur la base des réseaux 

d'association, différents sous-ensembles d'individus marqués peuvent être distingués : ils 
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occupaient les mêmes parties des prairies, ayant ainsi des territoires qui se chevauchaient, 

limités par des caractéristiques topographiques qui les empêchaient de se voir les uns les 

autres. 

 

Nous avons constaté que la valeur attendue pour la taille moyenne des groupes était égale à 

la densité de population locale élevée à la puissance 2/3. Une telle relation ne correspondait 

pas aux modèles théoriques et non spécifiques à l'espèce proposés par Bonabeau & Dagorn 

(1995) et Gueron & Levin (1995), dans lesquels la taille moyenne des groupes varie en 

fonction de la racine carrée de la densité de population. Ces modèles sont conformes à 

l'affirmation de Caughley (1964) selon laquelle la taille des groupes dépend d'un processus 

essentiellement aléatoire de départs et d'arrivées d'animaux dans les groupes. Ils ignoraient 

toutefois le fait que des associations non aléatoires peuvent exister entre les individus, par 

exemple dans les associations mère-petit ou les groupes de territoire. Comme l'a souligné 

Richard Hansen (1992), même si les groupes de chamois des Pyrénées sont très instables, 

certaines associations semblent plus fortes que d'autres, sont constantes tout au long de 

l'année et se produisent dans des groupes plus petits. Dans le cas des associations mère-

petit, lorsque le petit n'a que quelques semaines, les mères peuvent parfois quitter le groupe 

dans lequel se trouve leur petit, ou les petits peuvent même quitter leur mère pour suivre un 

autre petit. Cependant, nous soupçonnons que ces associations favorisent l'augmentation 

de la taille des groupes plutôt que leur nombre lorsque la densité de population (locale) 

augmente, ce qui explique pourquoi la taille moyenne des groupes est proportionnelle à la 

densité de population locale élevée à la puissance 2/3. 
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