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Résumé

La réduction du risque de prédation est largement considérée comme un facteur majeur
influengant Iactivité nocturne des mammiféres. De plus, sur les terrains montagneux
escarpés, les animaux ne disposant pas d’une adaptation visuelle particuliere a I'obscurité
devraient éviter de se déplacer dans des conditions de tres faible luminosité. Le chamois
nordique (Rupicapra rupicapra) a longtemps été considéré comme une espece diurne, ne se
déplacant de nuit qu'occasionnellement. Pour la premiére fois, nous avons quantifié 'activité
nocturne de 21 chamois femelles équipées d’émetteurs radio dans les Alpes orientales
Italiennes (Parc naturel de Paneveggio-Pale di San Martino), suivies en continu pendant deux
ans du coucher au lever du soleil, avec des sessions de suivi de 24 heures menées pendant six
mois. Aucun grand prédateur n’était présent sur le site d’étude. Malgré leur schéma d’activité
principalement diurne, des pics de déplacements nocturnes ont été détectés tout au long de
I'année. C’est en janvier et en juillet que la proportion de localisations nocturnes actives était
la plus faible, tandis qu’elle était la plus élevée en avril et en octobre. L’activité nocturne plus
importante pendant les mois chauds par rapport aux périodes froides était probablement due
au fait que la couverture neigeuse gelée réduisait les déplacements nocturnes. Les
déplacements se concentraient principalement lors des nuits de clair de lune, peut-étre en
raison de I'absence de grands prédateurs, mais plus probablement en raison d’une visibilité
accrue. Les variations des niveaux d’activité tout au long de I'année peuvent également
refléter des changements dans les besoins énergétiques du chamois du Nord.

Mots-clés : Rupicapra rupicapra, rythmes biologiques, phase lunaire, couverture neigeuse,
température ambiante

1. INTRODUCTION

Les rythmes biologiques d’une espéce sont influencés a la fois par des facteurs exogenes (par

exemple, les cycles nyctéméraux, les conditions climatiques, la prédation, les perturbations
d’origine humaine, la disponibilité des ressources) et par des facteurs endogenes (par
exemple, le sexe, 'age, les interactions sociales, les besoins alimentaires), souvent liés les uns

aux autres (Rusak et Boulos, 1981 ; Daan et Aschoff, 1982 ; Hamr et Czaert, 19806).
L’évitement des prédateurs est 'un des principaux déterminants des schémas temporels du
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comportement des mammiferes (par exemple, Ferrari et al., 2009 ; Monterroso et al., 2013 ;
Bischof et al., 2014). En effet, la prédation influence I’écologie et I’évolution des espéces de
mammiferes par le biais de la mortalité directe et des réponses comportementales a la menace
de mort (Creel, 2011), les proies ayant souvent une longueur d’avance sur les prédateurs dans
cette « course a 'armement » (pour une synthéese : Krebs et Davies, 1978). Bien qu’adaptés a
la recherche de proies dans I'obscurité, certains carnivores nocturnes améliorent leur succes
de chasse lors des nuits de pleine lune (par exemple, Lima Sabato et al., 2006 ; Cozzi et al.,
2012 ; mais voir Prugh et Golden, 2014). En réponse, les especes proies réduisent Iefficacité
des prédateurs en concentrant leurs déplacements dans ce que nous percevons comme une
obscurité totale (par exemple, Penteriani et al., 2013 ; Mori et al., 2014) et/ou dans un couvert
végétal dense et des canopées d’arbustes (Mandelik et al., 2003 ; Prugh et Golden, 2014). Les
stratégies anti-prédatrices des proies potentielles devraient consister principalement a éviter
les prédateurs, par exemple en décalant leur activité vers des moments ou la probabilité de
rencontrer des prédateurs est la plus faible (par exemple, Fenn et Macdonald, 1995 ;
Penteriani et al., 2013 ; Bischof et al., 2014), les femelles ayant des petits se montrant
particulicrement prudentes pour éviter toute rencontre avec des prédateurs potentiels (par
exemple, Romeo et Lovari, 1996). Selon ’hypothese du « fantéme de la prédation passée »
(Peckarsky et Penton, 1988 ; Byers, 1997), une espece ayant fait 'objet d’une sélection passée
en faveur d’'un comportement anti-prédateur conservera ce comportement, s’il n’est pas trop
cotiteux, méme aprés Iextinction locale des prédateurs (Blumstein, 2005). A long terme, on
peut s’attendre a ce que, sans le retour d’information lié a des tentatives de prédation répétées,
le comportement anti-prédateur diminue progressivement (Darwin, 1859).

De nombreux ongulés présentent une période de repos importante, par exemple de
rumination, pendant la nuit (Leuthold, 1977), bien que le stress thermique pendant les
périodes les plus chaudes puisse accroitre Iactivité nocturne (par exemple Merrill, 1991 ;
Klassen et Rea, 2008). En hiver, la couverture neigeuse entrave les déplacements, en
particulier la nuit, lorsque la visibilité est faible et que les températures atteignent leur
minimum quotidien, gelant ainsi le terrain montagneux escarpé et le rendant glissant ; les
ongulés réduisent leur activité en tant que stratégie d’adaptation visant a économiser de
Iénergie (Craighead et al., 1973 ; Gates et Hudson, 1979).

Sprem et al. (2015) ont rapporté 'existence d’un schéma d’activité unimodal chez le chamois
du Nord (Rupicapra rupicapra), avec un pic pendant les heures matinales, moment ou le
chevauchement avec les déplacements du loup gris et du lynx semblait minimal. Cependant,
les informations pertinentes provenant de zones exemptes de prédateurs sont rares (Darmon
et al,, 2014 ; Mason et al., 2014). Les chamois (Rupicapra spp.) ont été considérés comme
principalement diurnes (Couturier, 1938 ; Pépin et al.,, 1989 ; Aldezabal et al., 1999 ; voir
également Raveh et al., 2012, pour les adaptations rétiniennes). Les pics d’activité se
produisent tot le matin (entre 6h et 8h) et en fin d’apres-midi avant le coucher du soleil (entre
19h et 20h : Peterson, 2001), bien que les données soient fragmentaires et se limitent
principalement a des observations directes pendant les mois chauds (par exemple, Cederna
et Lovari, 1985 ; Pépin et al., 1989). Les rythmes d’activité dépendent principalement des
besoins énergétiques de I’animal, en fonction de la disponibilité, de la répartition et de la
qualité des ressources alimentaires (Cederlund et Liberg, 1995). Se déplacer sur un terrain
montagneux escarpé comporte un risque plus élevé de fracture ou d’entorse a la patte,
pouvant méme entrainer la mort, que sur un terrain plat ou vallonné. On pourrait donc
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sattendre a ce que, en montagne, les déplacements dans des conditions de trés faible
luminosité soient évités par les animaux ne présentant pas d’adaptation visuelle particuliere
a lobscurité. En revanche, certains éléments indiquent que les chamois pourraient
également étre actifs la nuit (par exemple, Boillot, 1980 ; Pachlatko et Nievergelt, 1985 ;
Hamr et Czaert, 1986 ; Pépin et al., 1989 ; Ingold et al., 1998 ; Willisch et Ingold, 2007), mais
une confirmation s’impose car les données pertinentes sont soit insuffisantes, soit
anecdotiques.

L’objectif de notre étude était d’explorer le profil d’activité des chamois femelles du Nord
dans une zone exempte de prédateurs, en mettant I’accent sur leur activité nocturne et ses
variations au cours de I'année. Les corrélations entre les facteurs climatiques (température,
précipitations et couverture neigeuse) et 'activité nocturne ont également été étudiées, ainsi
que I'influence des phases lunaires. Nous avons émis les hypothéses suivantes : (2) la période
de année et le manteau neigeux influenceraient les déplacements nocturnes, avec des pics
d’activité a la fin de la période chaude, lorsque la durée du jour a diminué d’environ 1h30 par
rapport a mai-juillet, et une réduction significative pendant la saison froide, lorsque la
présence de neige au sol peut entraver les activités ; (2Z) en 'absence de grands prédateurs,
les pics d’activité nocturne devraient se produire lors des nuits de pleine lune, lorsque la

visibilité est relativement élevée.

2. Zone d'étude

Notre étude a été menée dans le parc naturel de Paneveggio-Pale di San Martino (région du
Trentin-Haut-Adige), dans les Alpes Italiennes orientales (ci-apres : PNP ; 11°40'E-46°30'N ;
19 717 ha).

Notre zone d'étude couvrait environ 700 ha, orientée sud-est et s'étendant entre 1 600 et 2
322 m d'altitude. La zone centrale des plaines de Cavallazza comprenait un alpage et une
tourbiére situés en contrebas d’une zone rocheuse escarpée, et au-dessus d’une pente raide
et arbustive (Pinus mugo, Alnus glutinosa, Juniperus nana et Rhododendron ferruginenm) ainsi qu’une
forét de coniferes (Larix decidna et Picea abies).

Le climat est continental préalpin (Gafta et Pedrotti, 1998), avec des hivers enneigés et des
étés courts. Février était le mois le plus froid (T moyenne : -4,5°C), tandis qu’aout était le
plus chaud (T moyenne : 10,4°C). Les précipitations moyennes annuelles s’élevaienta 1 110
mm, avec un pic en octobre (187 mm). La plupart des chutes de neige ont eu lieu au
printemps et Pépaisseur totale de la couverture neigeuse annuelle variait quotidiennement
entre 0 et 183 cm.

La premiere année (1999-2000) de notre étude a été marquée par un hiver doux (épaisseur
totale de neige : 91 cm), suivi d’'un printemps enneigé (épaisseur totale de neige : 133 cm).
Au cours de la deuxieme année (2000-2001), les deux périodes ont été enneigées : I'épaisseur
totale de neige s’élevait respectivement a 288 cm et 330 cm.

Le cerf élaphe (Cervus elaphus) (environ 6 individus pour 100 ha) était présent dans la zone de

répartition du chamois et en contrebas, tandis que le chevreuil (Capreolus capreolus) se limitait
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aux altitudes plus basses du parc et était rarement observé dans l'aire de répartition du

chamois.

On sait que le renard roux (Vulpes vulpes) s’attaque occasionnellement aux chevreaux du
chamois des Pyrénées (Rupicapra pyrenaica pyrenaica), une espece de taille nettement plus petite
(Gonzalez et Crampe, 2001), mais nous ne disposons d’aucune preuve d’une telle prédation
dans notre zone d’étude. Aucun autre grand prédateur mammifere n’était présent au moment
de notre étude, le loup ayant disparu du Trentin-Haut-Adige dans les années 1860 et le lynx
entre 1870 et 1880 (Boitani et al., 2003). Les aigles royaux (Aguila chrysaetos), bien que
présents, ont été rarement observés. Le nombre de randonneurs se limitait principalement
aux mois d’été, de sorte que les perturbations humaines étaient limitées. La chasse est

interdite dans notre zone d’étude, une réserve appartenant a ’Etat, depuis 1982.

La densité de population de chamois était élevée (environ 19/100 ha), avec une densité de
femelles comprise entre 10,1 et 15,8 femelles/100 ha (Fattorini et al., 2007).

3. MATERIEL et METHODES

Entre novembre 1999 et octobre 2001, 21 chamois femelles (environ 40% du cheptel local
de femelles) ont été capturées dans de grands picges-caisses appatés au sel. L'age de chaque
individu a été déterminé en comptant les anneaux des cornes (3 a 15 ans : Schréder et von
Elsner-Schack, 1985 ; Tosi et Pedrotti, 2003) et chaque animal a été équipé d'un émetteur a
trés haute fréquence (VHF) (150-151 MHz ; mod. TXH-3-Televilt, Inc., Sue¢de) doté d’'un
capteur d’activité déclenché par des mouvements relativement brusques, tels que le fait de
lever la téte, de tourner la téte ou de marcher. Nous avons comparé la concordance entre
nos localisations « inactives » et le nombre d’observations visuelles de chamois inactifs a 'aide
d’un test Z, ainsi que d’un test du chi carré appliqué a un tableau de contingence 2 X 2 (en
supposant I'indépendance des données), afin de valider nos résultats VHF. L’activité des
chamois équipés d’émetteurs radio a été surveillée quatre jours par mois, lors de sessions
continues de 96h, du coucher au lever du soleil. Toutes les 15 min, activité était enregistrée
a partir de la fréquence du signal (66 impulsions par minute), déclenchée par les mouvements
de I’émetteur. Une fréquence constante de 35 pm indiquait que I'animal ne bougeait pas,
c’est-a-dire qu’il était couché (méme s’il ruminait).

En plus des sessions nocturnes, entre juillet et novembre 2000, 20 sessions de suivi 24 heures
sur 24 ont été menées. Au cours de la méme période, 160 heures d’observations visuelles ont
été effectuées afin de tester la fiabilité des changements d’activité. Les observations visuelles
ont été menées selon la méthode d’échantillonnage par balayage (Altmann, 1974), entre 9 h
et 17 h, a 'aide de jumelles (8X) et de longues-vues (20X). Au cours des observations, la taille
et la position des groupes visibles, définis comme un regroupement spatial de chamois, ont
été enregistrées toutes les 15 minutes. Les comportements ont été classés comme suit :
couchés (chamois inactifs), en train de se nourrir, debout, en train de marcher et autres (c’est-
a-dire en train de jouer ou d’allaiter : chamois actifs, cf. Ingold et al., 1998). Le sexe et les
classes d’age ont été identifiés et consignés. Au total, entre 4 et 82 observations ont été
effectuées par jour, pour un total de 540 observations sur des chamois équipés d’émetteurs
radio. Certains chamois ont été observés plusieurs fois, de sorte que les données peuvent ne
pas étre indépendantes les unes des autres.
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Au total, 10 663 localisations radio et 23 738 enregistrements d’activité ont été recueillis. Les
mouvements de déplacement ont été évalués en collectant au moins vingt localisations radio
par individu et par mois, pendant les heures de jour, sur des jours différents. Nous avons
évité d’utiliser les noms standards des saisons, qui sont basés sur des dates astronomiques et
ne sont donc pas universellement représentatifs. Nous avons supposé que les variations de
température — variable environnementale importante et persistante dans le temps — pouvaient
constituer un critere plus objectif qu’un critére astronomique pour subdiviser les « saisons ».
Par conséquent, la période d’étude a été divisée en quatre sous-périodes de trois mois en
fonction des températures moyennes : Froid 1 (C1, novembre-janvier ; T°C moyenne : -3,0),
Froid 2 (C2, février-avril ; T°C moyenne : -1,4), Chaud 1 (W1, mai-juillet ; T°C moyenne :
8,7) et Chaude 2 (W2, aott-octobre ; T°C moyenne : 6,3). On pourrait s’attendre a certains
effets liés aux variations de température au quotidien, mais une analyse a une échelle aussi
fine dépassait le cadre de notre travail. Le statut reproductif annuel des femelles a été évalué
par des observations visuelles d’un petit suivant sa mere.

Le test de Wilcoxon pour échantillons appariés (Sokal et Rolf, 2000) a été utilisé pour évaluer
les différences d’activité entre le jour et la nuit et entre les périodes de 'année. La nuit a été
définie comme la période comprise entre 1,5h apres le coucher du soleil et 1,5h avant le lever
du soleil (cf. Wronski et al., 2000).

Les différences d’activité nocturne d’une année a lautre ont été testées a 'aide du test de
Friedman (Siegel, 1956). Toutes les analyses statistiques ont été réalisées a 'aide du logiciel R
(https:www.t-project.org/).

Les données relatives aux parametres climatiques (température en °C ; précipitations en mm ;
chutes de neige et couverture neigeuse en cm) ont été fournies par la station météorologique
de Passo Rolle (1 984 m d'altitude), située au centre de notre zone d'étude. Les températures
nocturnes ont été enregistrées a l'aide d'un thermometre numérique portable, pendant les
sessions d'enregistrement de l'activité (toutes les 15 minutes).

Nous avons utilisé un modele linéaire mixte (Faraway, 2005) pour analyser les effets de la
couverture neigeuse, de la température ambiante, de la période de 'année, des précipitations,
de I'age et du statut reproductif (C’est-a-dire avec ou sans progéniture), ainsi que leurs
interactions, en tant « qu’effets fixes ». L’identifiant individuel imbriqué dans I'année a été
utilisé comme « effet aléatoire » pour corriger la pseudo-répétition, car nous avons suivi par
radiopistage les mémes chamois au cours des deux années d’étude. La période de I'année et
les précipitations présentaient un degré élevé d’intercollinéarité (r = 0,693) et seule la
premicre variable a été retenue pour les analyses (par exemple, Green, 1979 ; Lovari et al.,
2013). Toutes les variables et leurs interactions ont été incluses dans un modele de régression
béta totale par étapes (Faraway, 2005 ; Bolker et al., 2012). Les variables (ou interactions)
non significatives ont été supprimées une a une, jusqu’a ce que I’élimination de certains
termes entraine une augmentation significative de la déviance résiduelle (Faraway, 2005). Le
modele a été exécuté a I'aide du package R glmmADMB (Bolker et al., 2012).

Les phases lunaires ont été classées comme suit : phase (1) de la nouvelle lune au V4 ; (N =
39 nuits) ; phase (2) du Y4 au 2 (N = 51 nuits) ; phase (3) du "2 aux ¥ (N = 48 nuits) et
phase (4) au-dela des %4 et pleine lune (N = 306 nuits). Des variations de la lumiere lunaire
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ont été observées au cours des 29,5 jours du cycle lunaire. 85,2% des nuits étaient dégagées.
Des statistiques circulaires (test de Rayleigh) ont été utilisées pour évaluer si lactivité
nocturne des chamois était liée a la phase lunaire, a 'aide du package R CireS7at (Agostinelli,
2009). Les courbes de densité, qui indiquent la concentration des enregistrements d’activité
tout au long du cycle lunaire, ont été (i) lissées a 'aide de la méthode du noyau et (ii)
représentées en double tracé afin de mettre en évidence la circularité (Mori et al., 2014).
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Fig. 1. Niveau d'activité diurne et nocturne des chamois dans le PNP, de juillet a novembre

Tableau 1. Facteurs influencant I'activité nocturne des chamois, estimés a I'aide d'un modéle mixte

Estimate Standard error z-value P
Intercept 0.87 0.17 5.16 <0.01
Periodw; 0.13 0.02 6.09 <0.01
Snow cover —0.02 0.01 -5.01 <0.01
Periodc; -0.01 0.02 -0.38 0.71
Periodc; —0.01 0.02 —0.37 0.71
Periodw; —0.001 0.01 —0.06 0.95

4. RESULTATS

Aucune différence significative n'a été constatée entre 'activité diurne mesurée a l'aide des
capteurs d'activité des balises radio et notre échantillon d'observations visuelles en juillet et
aout (Z =—1,31;p =0,19;%* = 0,69 ; p = 0,41), ce qui confirme la fiabilité des capteurs
d'activité. Dans notre modele global, l'activité nocturne ne présentait pas de différence
significative entre les classes d’age (B = -0,05 ; p = 0,90), le statut de reproduction (Z =
—0,32 ; p = 0,75) ou la température ambiante (Z = —0,75 ; p = 0,45). Dans le mod¢le final,
Pactivité nocturne était significativement influencée par la période de 'année et par le couvert
neigeux. En particulier, Pactivité nocturne augmentait de C1 a W2, et diminuait 2 mesure que
le couvert neigeux augmentait (Tableau 1).

Lactivité diurne (médiane = 82,00 % ; 1-3e quartile : 81,10-87,90%) était significativement
plus élevée que lactivité nocturne (médiane = 73,50 % ; 1*-3e quartile : 70,90-85,20%) pour
chaque mois (Fig. 1 ; test de Wilcoxon pour échantillons appariés, juillet : Z = —3,98 ; aott :
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Z = —3,61 ; septembre : Z = —3,88 ; octobre : Z = -3,52 ; novembre : Z = —3,92 ; tous p <
0,001).

Le profil d’activité sur 24 heures a confirmé un niveau d’activité diurne plus élevé, avec une
baisse en début de nuit suivie d’'une nouvelle augmentation apres minuit (Fig. 2). La variation
mensuelle des pics d’activité nocturne maximum et minimum par rapport au crépuscule et a
laube est illustrée a la Fig. 3. Le moment de ces pics variait tout au long de I'année et
présentait une synchronie significative avec I'aube (r = 0,85 ; p < 0,05).
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Fig. 2. Profils d'activité des chamois sur 24 heures. Les lignes grises représentent les différents mois et la
ligne noire correspond a la valeur médiane
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Fig. 3. Evolution annuelle des horaires du crépuscule, de I'aube et des pics d'activité nocturne (maximale
et minimale) des chamois dans le PNP, en Italie (1999-2001)

Lactivité nocturne était significativement plus élevée les nuits correspondant a la phase
lunaire 4 (des trois quarts a la pleine lune) que pendant les nuits correspondant a d’autres
phases lunaires, et ce pour toutes les périodes (activité nocturne maximale au jour 14,9 £ 1,3
du cycle lunaire : test circulaire de Rayleigh : Z = 151,90 ; p < 0,001 ; r = 0,28 : Fig. 4). Les
activités diurnes et nocturnes n’étaient pas corrélées (y = 0,44).

Les proportions les plus faibles d’observations nocturnes actives par rapport aux non actives
ont été enregistrées apres le coucher du soleil en janvier (médiane = 22%) — le mois le plus
froid — et en juillet (médiane = 46%) — le mois le plus chaud. En revanche, les proportions

les plus élevées d’enregistrements nocturnes actifs ont été observées en octobre (médiane =
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93%) et en avril (médiane = 67%). La fourchette horaire de l'activité enregistrée pendant la
nuit avait tendance a étre plus large pendant les mois froids (par exemple en janvier,
fourchette : 22-79%) et plus étroite pendant les mois chauds (par exemple en juillet,
fourchette : 46-70%).

Des différences significatives dans lactivité nocturne ont été détectées entre les périodes au
cours des deux années d’étude (test de Friedman 1999-2000 : x> = 92,04 ; p < 0,001 ; 2000-
2001 : x> = 49,57 ; p < 0,001 : Fig. 5). Au cours de la premicre année, la proportion la plus
élevée d’activité nocturne a été observée en W2 (médiane = 75%), ce qui constituait une
différence significative par rapporta C1 (Z = —3,62; p < 0,001), C2 (Z = —5,57 ; p < 0,001)
et W1 (Z=—4,95;p <0,001). La proportion d’activité nocturne la plus faible a été observée
au cours de C2 (médiane = 55 %), avec une différence significative par rapport a W1
(médiane = 60% ; Z = —=3,18 ; p = 0,001) et C1 (Z = —5,35; p < 0,001). Au cours de la
deuxiéme année, la proportion la plus élevée d’activité nocturne (médiane = 64%) a de
nouveau été enregistrée en W2, avec une différence significative par rapport a Cl (Z =
—4,26 ; p < 0,001). La période C1 a été celle présentant la plus faible proportion d’activité
(Fig. 5), avec une différence significative par rapport a la semaine 1 (médiane = 59% ; Z =
—3,45; p < 0,001). Les rythmes d’activité des périodes C1 et C2 étaient similaires (médianes
= 53% et 50%, respectivement).

cr

wi w2

0.0020
S
>
0.0020
0.0020
>

0.0020

0.0010
>
2

0
0
0
0

Activity amount {density cstimatc)
Activity amount (density estimate)

0 15 0 15 0 0 15 0 15 0 0 15 0 15 0

Z 15 0 15 0
e O e O o e O e O o e O e O o

] o e

0.0010
N
™
Activity amount (density estimate)
0.0010
o2
~
=
-
=
Activity amount (density estimate)
0.0010
P
s
s

®c
(o]

Fig. 4. Estimations de la densité des points actifs nocturnes tout au long du cycle lunaire. Représentation
en double courbe pour mettre en évidence la circularité. Pour toutes les périodes de I'année. Fig. 4.
Estimations de la densité des points actifs nocturnes tout au long du cycle lunaire, représentées en double
courbe pour mettre en évidence la circularité. Pour toutes les périodes de I'année

100+ o .
%% 1 f 1
90 T *% | | *% ,
Jek T _
— =T
80 “’ -l— T
707 T
£
2 601 l
=
5]
<
= 50
E
2
g 40
= ——
Y p—— -~
(=]
£ 304 4
=]
£
< 20+ L |
dk
L ]
10 e
0.-‘
T T T T T T T T
C1 (o] w1 w2 C1 2 w1 w2
Year 1 Year 2

Scason

Fig. 5. Niveau d'activité nocturne des chamois dans le PNP. Toutes les différences étaient statistiquement
significatives ou hautement significatives (**)

Carnevali et al. 2016 8 Traduction Deepl & RP — 13/07/2026



5. DISCUSSION

Nos données mettent en évidence des niveaux significatifs d’activité nocturne chez les
chamois, bien que celle-ci soit restée nettement inférieure a leur activité diurne. L’existence
d’un pic d’activité nocturne suggérée par Ingold et al. (1998) a été confirmée ; ce pic a été
systématiquement observé au cours de la seconde moitié de la nuit. Il semblait peut varier au
fil de ’'année (3 a 5 heures avant 'aube : Fig. 3). Dans ’ensemble, nos données sur Iactivité
nocturne viennent compléter les observations rapportées dans d’autres études consacrées
aux ongulés de montagne (par exemple, Pachlatko et Nievergelt, 1985 ; Hamr et Czakert,
1986). L’activité nocturne des ongulés varie considérablement selon la période de I'année,
probablement en raison des changements saisonniers dans les stratégies de recherche de
nourriture et les besoins en rumination et en énergie (Cederlund, 1989). Contrairement a ce
que l'on pourrait attendre d’une espéce potentiellement proie (Penteriani et al., 2013 ; Mori
et al,, 2014), les déplacements nocturnes des chamois dans le PNP se concentraient
principalement lors des nuits de pleine lune, confirmant ainsi la prédiction (zZ). Le chamois
est une espece qui utilise la vision comme principal systeme sensoriel (Raveh et al., 2012) ; il
n’est donc pas improbable que ce soit la raison principale pour laquelle il est principalement
actif lors des nuits de pleine lune (Prugh et Golden, 2014). En conséquence, 'absence locale
de grands prédateurs (loup et lynx) devrait exclure le risque de prédation comme facteur
principal de Pactivité nocturne et, si tel est le cas, cela pourrait remettre en question la validité
de 'hypothese du « fantome de la prédation passée ».

Les nuits claires pourraient faciliter les déplacements sur des terrains accidentés par rapport
a ce que nous percevons comme une obscurité totale ; en effet, d’autres ongulés
principalement diurnes sont plus actifs lors des nuits de pleine lune que pendant les autres
périodes du cycle lunaire (par exemple, Shortridge, 1934 ; Walther, 1973 ; Wronski et al.,
2006).

Lactivité des chamois était significativement plus faible pendant les périodes C1-C2 (cf. Fig.
3), caractérisées par des épisodes de chutes de neige précoces et répétées, par rapport aux
périodes W1-W2, confirmant ainsi 'importance de la neige en tant que facteur limitant les
déplacements spatiaux et lactivité de cet ongulé (Ham et Czakert, 1986). Le stress
thermique pendant la journée en été peut accroitre l'activité nocturne des ongulés (par
exemple, élan Ales alces : Klassen et Rea, 2008 ; le wapiti Cervus canadensis : Merrill, 1991).
En revanche, lactivité nocturne peut également compenser la réduction des heures
d’ensoleillement a partir de septembre et tout au long de la période froide (Fig. 3), comme
nous l'avons observé chez les chamois du PNP, ce qui a confirmé notre hypothese (2).
L’activité nocturne a atteint son apogée en novembre, c’est-a-dire au plus fort de la saison
des amours des chamois (par exemple, Couturier, 1938 : Fig. 3). En revanche, les
températures ambiantes n’ont pas influencé le nombre de repérages d’activité apres le
coucher du soleil.

L’épaisseur de neige ne semble pas étre le seul facteur météorologique affectant l'activité des
chamois. En effet, au cours de la deuxi¢me année, une période C1 enneigée a été suivie d’une
période C2 tout aussi enneigée, durant laquelle les chamois ont intensifié leur activité de
recherche de nourriture, atteignant des pourcentages similaires a ceux enregistrés uniquement
pendant la période C2 de la premicére année (moins enneigée). Les résultats de notre mode¢le
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mixte, a savoir que les schémas d’activité dépendent davantage des conditions
météorologiques (période de l'année) que des conditions astronomiques, ont ainsi été
confirmés. La locomotion est difficile sur un manteau neigeux non consolidé, tel que celui
qui suit les premieres chutes de neige (c’est-a-dire celles de la période C1). Au début de la
période C1, les chamois femelles bénéficient d’une condition physique optimale, déterminée
par la forte disponibilité des ressources alimentaires pendant la période chaude. Elles peuvent
ainsi se permettre de limiter leur activité et de minimiser les pertes d’énergie. Avec la
persistance d’'un manteau neigeux consolidé au début de la période C2, la recherche de
nourriture devrait s’améliorer, car la locomotion est plus aisée sur un sol dur, tandis que la
neige fraiche fond rapidement en raison de la hausse des températures. La condition physique
des chamois femelles est généralement mauvaise a la fin de la période C2 (par exemple, Knaus
et Schroder, 1975), précisément au moment ou elles en sont aux derniers stades de leur
gestation et s’apprétent a allaiter leurs petits. On peut donc s’attendre a des déplacements liés
a la recherche de nourriture. Une réduction de P'activité nocturne pendant les périodes les
plus froides (c’est-a-dire C1 et C2), en réponse a la rareté de la nourriture et a la couverture
neigeuse, afin d’économiser de I’énergie, a été observée chez de nombreuses espéces
d’ongulés (par exemple, le cerf de Virginie Odocoilens virginianns, Moen, 1976 ; le cerf élaphe
Cervus elaphus, Cederlund, 1981 ; beeuf musqué Ouvibos moschatus, Jingfors, 1982, mais voir
Risenhoover, 1986 pour A. ales).

Dans un habitat similaire a notre zone d’étude (Alpes Bavaroises, Allemagne), les femelles
du cerf élaphe ont montré une réduction de leur activité nocturne pendant I'été, leurs
déplacements se concentrant principalement pendant la journée (Georgi, 1981). En
revanche, pendant I'hiver, elles étaient plus actives la nuit, qui est la période la plus froide
du cycle de 24 heures (Georgi, 1981). Bien que la courte durée du jour pendant la saison
froide puisse nécessiter une compensation de lactivité pendant la nuit, Georgi (1981) a
suggéré qu’il pourrait s’agir d’une adaptation visant a éviter les perturbations humaines et la
chasse, qui n’ont pas lieu pendant I’été. Bien qu’il soit actuellement protégé dans notre zone
d’étude, le chamois du Nord est une espece chassée dans les régions voisines. Ainsi, son
comportement pourrait avoir été modifié par une longue histoire de chasse, avec une
augmentation de Iactivité nocturne pour y échapper (Klassen et Rea, 2008) et s’étre maintenu
méme 1a ou la chasse n’a pas lieu, car il ne s’agit pas d’une adaptation inadaptée. La méme
adaptation comportementale a également été suggérée pour d’autres especes d’ongulés (par
exemple, Ales alees : Anderson et al., 1996 ; Ericsson et Wallin, 1996 ; le mouflon de
Sardaigne, Ouzs aries : Pipia et al., 2008).

Etonnamment, Pactivité nocturne des chamois n’a pas été influencée par le statut reproductif
des femelles, alors que 'on pourrait s’attendre a ce que les femelles en phase de mise bas
solent moins mobiles, en particulier dans une zone dépourvue de prédateurs, a 'approche de
la mise bas. En présence de prédateurs, les cerfs de Virginie en pro-cestrus semblent étre plus
actifs la nuit que le jour (Ozoga et Verme, 1975). Des recherches complémentaires utilisant
d’autres technologies (par exemple, des pi¢ges photographiques, des accélérometres
triaxiaux) permettraient de mieux étayer cette interprétation. Des recherches supplémentaires
pourraient également s’avérer nécessaires pour évaluer I'influence d’autres facteurs que nous
n’avons pas pris en compte dans notre étude (par exemple, 'ovulation, la gestation, la mise
bas, 'acces au fourrage) sur les rythmes d’activité des chamois femelles.
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Nos hypotheses selon lesquelles le manteau neigeux et la phase lunaire influenceraient les
déplacements nocturnes des chamois ont été confirmées ; en particulier, les chamois
réduisaient leurs déplacements lorsqu’il y avait une importante accumulation de neige, ainsi
que dans Pobscurité totale. Des recherches supplémentaires devraient étre menées dans les

zones ou sont présents de grands prédateurs, afin d’évaluer comment leur présence pourrait

affecter Pactivité spatio-temporelle d’une proie potentielle diurne.
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