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Résumé

Les animaux per¢oivent les activités humaines comme risquées et y réagissent généralement
par des comportements proactifs induits par la peur, afin d’amortir les fluctuations
circadiennes des perturbations létales et non létales, telles que les migrations diurnes (DM)
entre des lieux risqués pendant la nuit, période sure, et des lieux plus surs pendant la journée,
période risquée. Cependant, ces réactions peuvent entrainer des couts liés aux déplacements
ou a une réduction du temps consacré a la recherche de nourriture ; les individus devraient
donc ajuster leur tolérance lorsque les activités humaines sont inoffensives, par le biais de
Paccoutumance. Il s’agit pourtant d’une tache cognitive difficile lorsque des risques mortels
et non mortels coexistent, formant des paysages complexes de peur. Les conséquences de
cette complexité induite par ’homme ont toutefois rarement été évaluées. Nous avons étudié
la dynamique des DM individuelles chez le chamois (Rupicapra rupicapra rupicapra), sur 89
années-individus suivies par GPS, depuis et vers des sentiers des Alpes Frangaises, dans des
zones ou coexistent des perturbations 1étales (chasse) et non létales (randonnée et ski), avec
des intensités variables selon les saisons. Nous avons développé un cadre conceptuel
s’appuyant sur ’hypothése « risque-perturbation » et sur I'accoutumance pour prédire les
ajustements de tolérance des chamois dans divers contextes de perturbation et au cours de
périodes saisonnicres contrastées. Sur la base d’analyses spatiales et statistiques combinant
des périodogrammes et des modeles logistiques multinomiaux, nous avons constaté que la
migration diurne (DM) en fonction de la distance par rapport a un sentier constituait une
réponse systématique des chamois (~85% des individus) pour éviter les perturbations
humaines pendant la journée, en particulier pendant les périodes de randonnée et de chasse.
Ce comportement a révélé une faible tolérance de la plupart des chamois aux activités
humaines, bien qu’il existe une hétérogénéité interindividuelle considérable dans les DM. 11
est intéressant de noter une tolérance accrue chez les migrateurs diurnes les plus perturbés,
potentiellement due a I’'accoutumance, les chamois effectuant des DM plus courtes dans les
zones fortement perturbées par les randonneurs. Elément crucial, les chamois les plus
habitués a la présence humaine pendant la période de randonnée sont restés plus tolérants
lors de la période de chasse qui a suivi, ce qui pourrait accroitre leur risque d’étre abattus. A
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Pinverse, les individus moins tolérants a la randonnée effectuaient des DM plus longs lorsque
le risque lié a la chasse augmentait ; par rapport a la randonnée, la chasse augmentait la
distance seuil par rapport aux sentiers a partir de laquelle les DM étaient déclenchés. Aucun
effet résiduel de la chasse au-dela de la période de chasse n’a été observé. En conclusion,
les paysages complexes de peur induits par ’homme, ou coexistent les perturbations liées au
tourisme de nature et a la chasse, peuvent faconner des schémas inattendus de tolérance aux
activités humaines, la tolérance des animaux pouvant alors devenir potentiellement néfaste
pour la survie individuelle.

MOTS-CLES : plasticité comportementale, chamois, migration diurne, Alpes Francaises,
chasse, paysage de la peur, tourisme de nature, Rupicapra rupicapra rupicapra, réseau de sentiers

INTRODUCTION

L'impact direct de l'exploitation humaine sur la survie des animaux a entrainé une
défaunation d'origine anthropique, avec des conséquences directes sur le fonctionnement des
écosystemes a 'échelle mondiale (Dirzo et al., 2014). Cependant, la faune sauvage souffre
également de 'expansion des activités humaines dans les espaces naturels et des perturbations
qui en résultent, définies comme la déviation par rapport au comportement qu'un animal
aurait adopté en l'absence d'influences humaines (Frid & Dill, 2002 ; Sih et al., 2010 ;
Tuomainen & Candolin, 2011). En effet, les activités humaines peuvent affecter les animaux
de manicere indirecte en renforcant leur caractere nocturne (Bonnot et al., 2020 ; Gaynor et
al., 2018 ; Marchand et al., 2014), en réduisant leur rayon d’action (Tucker et al., 2018) et en
modifiant leur utilisation de I'espace et leur acces a la nourriture (Ciach & Peksa, 2019 ; Harris
et al., 2014 ; Richard & Coté, 2016 ; Sawyer et al., 2017). A Tinstar des effets non
consommuatifs de la prédation (Creel, 2018 ; Lima, 1998 ; Preisser et al., 2005 ; Say-Sallaz et
al., 2019), ces changements comportementaux induits par '’homme peuvent avoir des
répercussions en cascade sur les composantes de la dynamique des populations (Frid & Dill,
2002 ; Gaynor et al., 2018 ; Lesmerises et al., 2017 ; Sawyer et al., 2017) et perturber les
processus dynamiques du réseau trophique, tels que ’herbivorie, la compétition intra- et
interspécifique, ainsi que les interactions prédateur-proie (Courbin et al., 2014 ; Fahrig, 2007 ;
Gaynor et al., 2019 ; Guiden et al., 2019 ; Tuomainen & Candolin, 2011).

Le tourisme de nature, défini comme la fréquentation d’une destination naturelle dans le

cadre d’activités récréatives inoffensives (par exemple, la randonnée, le ski), a

considérablement augmenté au cours des dernicres décennies (Balmford et al., 2015 ;
Newsome, 2014). Il génére des perturbations non létales susceptibles d’affecter les
populations animales par de multiples voies (revues dans Tablado & Jenni [2017] et Wolf et
al. [2019]), les animaux percevant souvent les perturbations humaines non létales comme un
risque de prédation (Frid & Dill, 2002 ; Gaynor et al,, 2019). L’hypothese « risque-
perturbation » stipule que « les stimuli de prédation et de perturbation non létale créent des
compromis similaires entre le fait d’éviter un risque pergu et d’autres activités favorisant la
valeur sélective » (Frid & Dill, 2002). Elle formalise le concept selon lequel les effets de la
peur peuvent avoir d'importantes répercussions en cascade sur le comportement individuel
et la démographie (Brown et al., 1999 ; Gaynor et al., 2019 ; Laundré et al., 2001) et peuvent
méme dépasser ceux résultant de la prédation directe ou des effets de la chasse (Ciuti et al.,
2012 ; Creel & Christianson, 2008). Ces effets de la peur, bien qu’ils soient loin d’étre faciles
a documenter (Say-Sallaz et al., 2019), en particulier lorsqu’ils affectent le comportement,
bénéficient néanmoins d’un soutien empirique croissant (Frid & Dill, 2002 ; Tablado & Jenni,
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2017). Les réactions comportementales a la peur peuvent se manifester sous la forme de
réponses réactives, telles que la réaction de fuite bien étudiée en présence d’humains
(Blumstein, 2016 ; Stankowich, 2008), mais aussi sous la forme de comportements proactifs
de défense contre les prédateurs (Basille et al.,, 2015 ; Courbin et al., 2019 ; Creel, 2018 ;
Gaynor et al.,, 2019 ; Marchand et al,, 2014 ; Valeix et al., 2009). Ces réponses proactives
sont plus susceptibles de se manifester lorsque les animaux sont confrontés a un risque
prévisible dans espace et dans le temps (Courbin et al., 2019 ; Creel, 2018 ; Kohl et al., 2018 ;
Riotte-Lambert & Matthiopoulos, 2020), c’est-a-dire au sein de « paysages de la peur »
prévisibles, ces derniers étant définis comme la variation spatiale de la perception du risque
a long terme (Laundré et al.,, 2001, 2010). Le tourisme en pleine nature, qui se pratique
généralement de jour, dans des zones délimitées et le long de sentiers, devrait donc amener
les animaux a adopter de telles réponses proactives. En conséquence, des changements
dans l'utilisation de P'espace par les individus (par exemple, Lesmerises et al., 2018 ; Thiel et
al., 2008) et dans la répartition des activités entre le jour et la nuit (par exemple, Marchand et
al., 2014 ; Peksa & Ciach, 2018) ont été mis en évidence chez plusieurs especes d’herbivores
en réponse a la randonnée et au ski de randonnée. En fin de compte, dans de tels contextes,
caractérisés par des perturbations humaines spatialement restreintes et temporellement
prévisibles, les animaux peuvent adopter des stratégies de déplacement visant a réduire les
risques, telles que la migration diurne (DM) (Courbin et al., 2019). Ce comportement
routinier permet aux animaux d’éviter la source de perturbation et les couts liés au stress
associés a un comportement réactif, en fréquentant les zones a risque pendant les périodes
plus sures (par exemple, la nuit) et en s’éloignant de ces mémes zones a risque pendant les
périodes dangereuses (par exemple, la journée ; Creel, 2018). La stratégie de DM a d’abord
été conceptualisée dans les systemes aquatiques comme un comportement anti-prédateur
(Alonzo et al., 2003 ; Iwasa, 1982). Plus récemment, la DM a été quantifiée en réponse a la
prédation naturelle (Courbin et al., 2019) et a été observée en réponse a la chasse (Bonnot et
al., 2013 ; Fortin et al., 2015 ; Marchand et al., 2014 ; Tolon et al., 2009) et au tourisme de
nature (Lesmerises et al., 2017). La présence et 'ampleur de la DM peuvent donc constituer
un indicateur pertinent des réponses proactives a des risques percus hautement prévisibles
dans divers systémes écologiques. Cependant, les réponses proactives au tourisme de nature
peuvent entrainer des couts liés a des changements dans les déplacements, le budget
d’activité, les dépenses énergétiques et la perte d’opportunités de recherche de nourriture
(voir les syntheses de Frid & Dill [2002] et Tablado & Jenni [2017]). Les réponses proactives
spatiales qui consistent a éviter les zones perturbées empéchent également la mise a jour de
I’évaluation du niveau de risque, ce qui peut constituer une situation préjudiciable.

Par conséquent, on s’attend a ce que les ajustements de la tolérance des animaux au niveau
de risque non létal minimisent ces couts (Enggist-Diblin & Ingold, 2003 ; Samia et al., 2015 ;
Sih, 2013) et permettent la coexistence avec les humains (Samia et al., 2015). Une tolérance
accrue signifie une réactivité moindre a un stimulus. Par exemple, les animaux peuvent
réduire leur distance d’initiation a la fuite (Reimers et al., 2010 ; Stankowich, 2008) et leur
vigilance (Schuttler et al., 2017) dans les zones ou les activités de loisirs humaines sont
importantes. De méme, les animaux peuvent accroitre leur tolérance a des expositions
répétées a des stimuli anthropiques non létaux par le biais de I'accoutumance, jusqu’a un
certain niveau d’intensité de perturbation (Bejder et al., 2009 ; Blumstein, 2016 ; Frid & Dill,
2002 ; Geffroy et al., 2015 ; Figure la). L’accoutumance a été initialement définie en
neurosciences dans les travaux fondateurs de Thompson et Spencer (1966) et de Groves et
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Thompson (1970), puis récemment réexaminée dans ce domaine par Rankin et al. (2009). 11
s’agit d’une réponse courante et importante des animaux face aux perturbations en milieu
naturel (Samia et al., 2015 ; par exemple, Dehaudt et al., 2019), qui présente un degré élevé
de variabilité entre les individus (Blumstein, 2016 ; Tablado & Jenni, 2017). L’urbanisation
chez les oiseaux, par exemple, constitue un cas extréme d’augmentation de la tolérance envers
les humains, potentiellement induite par I'accoutumance (Geftroy et al., 2020 ; Vincze et al.,
2016). Pourtant, Iidentification et la mesure de I'accoutumance sur le terrain restent une
tache difficile (Bejder et al., 2009 ; Blumstein, 20106), en particulier dans des situations
complexes comportant de multiples sources de risque et de perturbation.
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FIGURE 1. Schémas conceptuels illustrant les ajustements de tolérance attendus chez les animaux face aux
activités humaines. (a) Les animaux devraient réagir aux perturbations humaines non létales avec une
intensité croissante a mesure que le niveau de perturbation augmente ; on s'attend alors a ce que les
individus soumis a un niveau intermédiaire de perturbations non létales augmentent leur tolérance
(diminution de la réactivité aux perturbations par accoutumance (b) Dans un contexte incluant la chasse,
les animaux capables de distinguer les chasseurs des autres humains maintiendraient une réaction
constante aux perturbations non létales au niveau basal, comme on peut s’y attendre compte tenu des
effets d’accoutumance, et se montreraient intolérants envers les chasseurs. (c) Lorsque les animaux ne
peuvent pas distinguer les chasseurs des autres amateurs de loisirs, ils percevraient un niveau global de
perturbation élevé et réduiraient fortement leur tolérance pendant la période de chasse, indépendamment
de leur niveau de tolérance initial, avant de revenir a leur niveau de tolérance de base (ligne continue).
Deux effets alternatifs peuvent se produire. Premierement, les animaux pourraient conserver une faible
tolérance aux perturbations non |étales en raison des effets résiduels liés a la présence des chasseurs en
dehors de la période de chasse (ligne pointillée) ; deuxiemement, les animaux tolérants et habitués
pourraient ne pas percevoir une augmentation suffisamment significative du risque et conserver une
tolérance élevée envers les touristes en contact avec la nature et les chasseurs pendant la période de chasse
(ligne en pointillés)

Par exemple, la perception du risque de perturbation non létale peut étre fortement altérée
dans des écosystémes soumis a une diversification et a une intensification importante du
tourisme de nature tout au long de 'année, en particulier si celui-ci coexiste avec la chasse.
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Dans de tels cas, la présence d’'un humain peut avoir des conséquences a la fois létales et non
létales. La question clé est donc de savoir si les animaux ont la capacité d’évaluer les
différences entre les humains exercant des activités différentes. Si les animaux peuvent
distinguer les chasseurs des autres humains, ils pourraient réagir spécifiquement au risque lié
a la chasse, tandis que leur tolérance aux perturbations non létales resterait inchangée pendant
la période de chasse (Figure 1b). A Pinverse, si les animaux ne parviennent pas a discerner
que le risque létal est uniquement associé aux chasseurs et non aux autres pratiquants
d’activités de loisirs, ils percevraient un niveau global de perturbation humaine plus élevé et
augmenteraient leur réactivité face a toutes les activités humaines pendant la période de
chasse (Figure 1c, ligne continue). En dehors de la période de chasse, les animaux peuvent
alors soit retrouver leur niveau de tolérance de base (lighe continue), soit continuer a se
méfier des humains (Figure 1c, ligne pointillée). Les chasseurs peuvent en effet déclencher
un effet de report inhibant les ajustements de tolérance et I'accoutumance au-dela des
périodes de chasse restreintes. Les conséquences de la chasse sur la tolérance des animaux et
leur accoutumance a d’autres types d’activités humaines pourraient donc étre largement sous-
estimées (Frid & Dill, 2002 ; Gaynor et al., 2018). Bien qu’il puisse y avoir certains avantages
pour les individus a tolérer et a s’habituer a des risques non mortels, des travaux récents ont
fait valoir que, au contraire, les individus les plus tolérants et les plus habitués a la présence
humaine pourraient perdre leur capacité a réagir face a un risque mortel (Geffroy et al., 2015).
Par exemple, ils peuvent continuer a relacher leur comportement anti-prédateur méme
pendant la période de chasse. Il peut ainsi se développer une tolérance indésirable envers les
chasseurs (Figure lc, ligne pointillée). Un tel mécanisme peut avoir des conséquences
néfastes pour les populations animales confrontées a la réintroduction de prédateurs naturels
ou soumises a de courtes périodes de chasse (Geftroy et al., 2015, 2020).

Distinguer les stimuli humains non mortels et les véritables stimuli prédateurs liés a la chasse
nécessite de solides capacités cognitives qui peuvent dépasser celles des animaux chassés
(Ciuti et al., 2012 ; Frid & Dill, 2002 ; Tablado & Jenni, 2017). Des données montrent que
les ongulés ont développé des capacités élevées pour évaluer avec précision le risque de
prédation que représentent leurs prédateurs naturels, y compris les variations dans 'ampleur
de ce risque (Liley & Creel, 2008). Cependant, les indices liés aux humains pratiquant
diverses activités récréatives létales et non létales peuvent étre plus difficiles a interpréter
pour les proies, en particulier s’ils coexistent dans 'espace et dans le temps et si les animaux
doivent réévaluer constamment le risque pendant la journée en raison du passage fréquent
des humains. Par conséquent, dans certaines conditions (déterminées par la variabilité
spatio-temporelle des perturbations et la nature des activités), le paysage de la peur induit par
I’homme peut devenir trop complexe a déchiffrer pour les animaux. Compte tenu de
I'augmentation des zones ou le tourisme de nature et la chasse coexistent, il convient d’étudier
de maniere exhaustive 'effet additif ou multiplicatif de la diversification des activités de loisirs
sur le comportement animal (Geffroy et al., 2015). En conséquence, nous avons cherché
ici a évaluer la réactivité individuelle face a des schémas circadiens prévisibles du tourisme de
nature dans un paysage de peur induit par ’homme, compliqué par la saisonnalité de la chasse
(par exemple, Ciuti et al., 2012). Nous émettons ’hypothése que I’étude de la dynamique
saisonniere des tactiques individuelles de gestion de la peur devrait nous aider a mieux
comprendre comment la chasse fagconne la tolérance des animaux au tourisme de nature et a
mettre en évidence d’éventuels comportements de tolérance inadaptés. Notre espéce modéle

était le chamois (Rupicapra rupicapra rupicapra), une espece particulierement pertinente pour
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explorer la complexité des réponses animales aux perturbations humaines létales et non
létales, car elle est confrontée au tourisme de nature tout au long de ’'année, avec une période
de chasse qui chevauche cette activité. Les écosystemes de montagne et la faune qui y est
associée sont particulierement vulnérables a 'augmentation des loisirs de plein air (Peksa &
Ciach, 2015 ; Steven et al., 2011).

Nous avons bénéficié d’un ensemble de données rare combinant une caractérisation détaillée
des activités de loisirs (randonnée, ski et chasse) et de I'intensité des perturbations humaines
pour trois saisons contrastées (Annexe S1), ainsi qu'un important suivi a long terme par
systeme de positionnement global (GPS) portant sur 89 « années-chamois ». Les activités
humaines se déroulaient principalement sur un réseau de sentiers qui fagonnait un paysage
diurne prévisible, induit par ’homme et source de peur pour les chamois (Annexe S1).

Dans le cadre présenté a la Figure 1, nous avons prédit les réponses des chamois selon
différents scénarios impliquant la capacité ou lincapacité des individus a distinguer les
chasseurs des amateurs de loisirs (Figure 1b ou c), la présence ou I'absence d’un effet de
report de la chasse, et le comportement tolérant persistant envers les chasseurs (Figure 1c).
Nous avons ensuite vérifié (1) I'existence d’une stratégie d’évitement (DM) visant a atténuer
les perturbations liées au risque au cours de différentes périodes. Etant donné que les
individus présentaient des niveaux d’exposition au risque variables, nous nous attendions a
des différences individuelles dans la tolérance envers les humains et avons ensuite évalué (2)
la maniére dont les individus adaptaient leur stratégie d’évitement au contexte de risque et de
perturbation. Nous avons étudié les déterminants tant de la tactique d’évitement par rapport
aux sentiers que de I’étendue spatiale de cette stratégie au niveau individuel, pendant et en
dehors de la période de chasse. Enfin, nous avons évalué quel scénario était le mieux
corroboré par nos résultats empiriques et avons discuté de la valeur des différentes stratégies
de DM en nous appuyant sur une évaluation des indicateurs de leurs couts.

MATERIEL et METHODES

Zone d'étude

L'étude a été menée dans la Réserve nationale de chasse et de faune du massif des Bauges
(ci-apres dénommée « la Réserve »), située dans le nord des Alpes Francaises (45°40" N, 6°14'
E, Figure 2), entre 2014 et 2018. La Réserve s'étend sur 5 200 ha d'un paysage montagneux
dont l'altitude varie entre 900 et 2 200 m. La couverture du paysage est composée de foréts
(56%) dominées par le hétre (Fagus sylvatica) et le sapin blanc (Abies alba), de prairies Alpines
(36%) et de zones rocheuses (8%) (Lopez, 2001). Les chamois se nourrissent dans des
prairies caractérisées par des niveaux hétérogenes de biomasse et de qualité des plantes
comestibles (Duparc et al., 2020). La biomasse et la qualité des ressources comestibles étaient
généralement faibles a proximité des sentiers (voir détails dans ’Annexe S2). Les chamois
n’avaient pas de prédateurs naturels dans la zone d’étude pendant la période étudiée, a
I'exception des aigles royaux (Aguila chrysaetos) et des renards roux (I ulpes vulpes), qui peuvent
s’attaquer aux nouveau-nés, ainsi que de loups non-résidents occasionnels (Canis lupus). Le
chamois est la principale espéce chassée au sein de la réserve (70% du nombre total d’ongulés
abattus), avec, en moyenne, 104 chamois abattus chaque année depuis 2006 sur cette zone
de 4 900 ha. La chasse est pratiquée par de petits groupes de trois a quatre chasseurs. Le
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mouflon (Owis gimelini musimon, 20%), le chevreuil (Capreolus capreolus, 4%), le sanglier (Sus scrofa,
4%) et le cerf élaphe (Cervus elaphus, 2%0) sont également chassés au sein de la réserve.
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FIGURE 2. Zone d'étude délimitée par la Réserve nationale de chasse et de faune du massif des Bauges
(ligne noire continue). Le réseau de sentiers (ligne grise en pointillés), les zones fréquentées par les chamois
(recoupement des domaines vitaux individuels [distribution d'utilisation a 95%], ligne bleue continue) et la
zone ou la chasse est interdite (zone hachurée en violet) sont représentés pour les périodes (a) de
randonnée, (b) de chasse et (c) de ski. Les chamois ont été capturés dans les secteurs de Pécloz (1), Arménaz
(2), Coutarse (3), Pleuven (4) et Charbonnet (5)

Outre la chasse, la randonnée pédestre et le ski de randonnée sont des activités de loisirs
courantes au sein de la réserve. Nous avons délimité trois périodes associées a des sources et
a des niveaux spécifiques de perturbations humaines : (1) la période de randonnée (juillet et
aout), caractérisée par un niveau élevé d’activités de randonnée uniquement (chasse
interdite) ; (2) la période de chasse (de septembre a novembre), durant laquelle se déroulaient
a la fois la chasse et des activités de randonnée a un niveau modéré ; et (3) la période de ski
(de janvier a mars), durant laquelle le ski de randonnée et la raquette constituaient les
principales sources de perturbation humaine (voir détails dans I’Annexe S1). Les activités
humaines étaient réparties de maniére hétérogéne au sein de la réserve et la chasse était
interdite dans la zone d’Arménaz (300 ha) (Figure 2). Ainsi, les cinq secteurs ou des chamois
ont été piégés se caractérisaient par divers niveaux de perturbations environnementales et
anthropiques (Figure 2, Annexe S1 : Figure S5).

Définition du « paysage de la peur » induit par ’homme

Le réseau de sentiers constituait ’épine dorsale des activités humaines au sein de la réserve
et était considéré comme un bon indicateur des lieux ou se produisaient les perturbations
humaines (voir les détails complets dans ’Annexe S1). Nous avons pris en compte deux
réseaux de sentiers, 'un pour les périodes de randonnée et de chasse, et 'autre pour la période
de ski, car le manteau neigeux modifiait la configuration du réseau de sentiers au fil des
saisons (Figure 2). A 'aide d’un ensemble de données GPS indépendant recueilli auprés d’un
large échantillon représentatif de randonneurs (7 = 270 tracés en 2014 et 2015), chasseurs (7
= 223 tracés entre 2014 et 2018) et skieurs (# = 83 tracés en 2015, annexe S1), nous avons
constaté que les randonneurs, les chasseurs et les skieurs passaient respectivement 97%, 61%
et 81% de leur temps sur les sentiers pendant la journée. Nous avons également déterminé
que la moitié des chamois avaient été chassés a moins de 200 m d’un sentier, en nous
appuyant sur la base de données des sites de chasse au chamois depuis 2006 (» = 1 112)
(Annexe S1 : Figure S0).
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Nous avons évalué la variation spatiale du risque de rencontre avec des randonneurs ou des
skieurs le long des sentiers en caractérisant I'intensité relative de leur fréquentation a partir
de la carte thermique mondiale de Strava (Strava, 2018) (Annexe S1 : Figure S1).

La carte thermique de Strava constitue un bon indicateur de la fréquentation humaine
relative (Corradini et al., 2021). De plus, nous avons déterminé le risque de rencontrer des
chasseurs en calculant la distribution d’utilisation (DU) a 95% des positions GPS des
chasseurs (7 = 223 tracés) (voir la discussion précédente et PAnnexe S1). Nous avons
cartographié le risque d’étre abattu en estimant la DU a 95% des lieux d’abattage de chamois
recensés depuis 2006 (# = 1 112) (Annexe S1). Enfin, nous avons spatialisé le risque d’étre
apercu par des humains depuis un sentier a 'aide d’une analyse du champ de vision dans un
systeme d’information géographique (SIG) (pour une approche similaire, voir Benoist et al.
[2013]) afin de prendre en compte 'effet de la structure de la végétation et de la visibilité sur
la tolérance des animaux (voir Annexe S3) (Tablado & Jenni, 2017 ; Wolf et al., 2019).

Données GPS et d’activité des chamois

Quatre-vingt-sept chamois adultes (70 femelles et 17 males) ont été capturés au cours des
étés 2014-2018 a l'aide de filets tombants appatés avec des blocs de sel artificiels dans des
prairies réparties sur 5 sites (Figure 2). Les individus ont été pesés, et leur age au moment de
la capture a été déterminé en comptant les anneaux de croissance des cornes (Schroder &
von Elsner-Schack, 1985). Les individus ont été équipés de colliers GPS (3300S de Lotek
Engineering Inc. ou Vectronics GPS Plus-1C Store On Board) programmés pour enregistrer
une position toutes les 1 ou 2 heures en continu, ou toutes les 4 heures entrecoupées de
périodes d’enregistrement a intervalles de 20 minutes, pendant au moins deux jours
consécutifs selon les périodes et les individus. Presque tous les individus n’ont été suivis que
pendant un an ; 'ensemble de données final comprenait des traces GPS correspondant a 55
« années-chamois » pendant la période de randonnée (48 femelles et 7 males), 89 « années-
chamois » pendant la période de chasse (71 femelles et 18 males) et 83 « années-chamois »
pendant la période de ski (66 femelles et 17 males). Les capteurs d’activité intégrés aux colliers
GPS calculaient en continu Pactivité comme étant la différence d’accélération entre deux
mesutes consécutives prises toutes les 0,25s selon deux axes : I'axe avant/arriére et 'axe
latéral. A partir de ces mesures, les enregistreurs de données embarqués calculaient et
stockaient une valeur d’activité moyenne normalisée par intervalle de 5 minutes, avec des
valeurs comprises entre 0 (toujours inactif) et 255 (toujours tres actif).

Analyse de la migration diurne des chamois

Pour chaque individu et chaque période, nous avons recherché une variation cyclique de la
distance par rapport au sentier le plus proche (ci-apres « distance par rapport a un sentier »)
emprunté par les chamois sur une période de 24 heures, c’est-a-dire une DM représentant le
mouvement de va-et-vient des chamois, qui s’éloignent des sentiers pendant la journée et
s’en rapprochent la nuit. Nous avons ajusté un périodogramme de Lomb-Scargle (Ruf, 1999),
une analyse spectrale par la méthode des moindres carrés, sur la base de la distance par
rapport a un sentier calculée a partir des positions GPS enregistrées toutes les 1, 2 ou 4 heures
(uniquement pendant la période de ski) selon les individus. Ici, les positions enregistrées a
des intervalles de 20 minutes ont été sous-échantillonnées a un intervalle régulier d’une heure.
Nous avons considéré quun chamois effectuait un déplacement vers les sentiers (DM)
lorsqu’un pic significatif se produisait au cours d’une fenétre de 20 a 28 heures (Courbin et
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al., 2019). La significativité du pic le plus élevé, c’est-a-dire le fait que le moment du
déplacement vers les sentiers différait d’une valeur aléatoire attendue, a été estimée en
calculant la probabilité que des pics aléatoires atteignent ou dépassent le pic observé (Ruf,
1999). 1l convient de noter que la fréquence des localisations GPS n’a pas influencé la forme
du périodogramme (emplacement des pics) et n’a eu d’effet que sur 'amplitude du pic (et
non sur sa significativité). Aprés avoir vérifié la présence d’un cycle de déplacement pour
chaque chamois, nous avons étudié comment les individus adaptaient leur tolérance au
contexte de risque-perturbation en examinant a la fois les changements dans les stratégies de
déplacement et ’étendue spatiale de ces déplacements.

Dynamique et déterminants des tactiques de migration diurne

Les chamois les plus tolérants aux perturbations humaines peuvent assouplir leur réponse
diurne ; en d’autres termes, ils peuvent ne pas effectuer de migration diurne ou leur cycle
diurne peut ne pas constituer nécessairement la principale réponse cyclique a court terme.
Nous avons donc aftiné le réle du cycle diurne dans les schémas de déplacement des chamois
en nous concentrant sur les sentiers, et évalué si leur cycle diurne était le cycle le plus
important sur une période de 48 heures. Nous avons réajusté le périodogramme sur une
fenétre de 6 a 48 heures pour chaque chamois et testé la significativité du pic le plus élevé.
En combinant les résultats des deux périodogrammes (20-28h et 6-48h) pour chaque
individu, nous avons déterminé trois stratégies de migration diurne en fonction de
I'importance du cycle diurne : (1) stratégie principale de migration diurne : le DM constituait
la principale réponse cyclique aux traces chez les chamois selon la procédure de
randomisation, c’est-a-dire que le pic significatif le plus élevé se situait dans une fenétre de
20 a 28 heures pour les deux périodogrammes ; (2) tactique de DM secondaire : la DM était
présente, mais ne constituait pas la principale réponse cyclique aux sentiers ; en effet, le pic
significatif observé sur le périodogramme de 20 a 28h n’était pas le pic significatif le plus
élevé dans une fenétre de 20 a 28h sur le périodogramme de 6 a 48h ; et (3) tactique « absence
de DM » : les chamois n’ont pas mis en ceuvre la DM, c’est-a-dire qu’aucun pic significatif
n’a été détecté dans une fenétre de 20 a 28 heures pour les deux périodogrammes. Nous
avons reclassé les chamois se rapprochant de maniére significative des sentiers pendant la
journée plutot que pendant la nuit (DM dans le sens inverse, » = 3 pendant la randonnée, 5
pendant la chasse et 5 pendant le ski) dans la catégorie de la tactique « sans DM » (Annexe
S4 : Tableau S1).

Nous avons ensuite suivi la cohérence individuelle et I’évolution des tactiques entre des
périodes consécutives afin d’évaluer la dynamique saisonniere des tactiques de DM
individuelles tout au long de I'année. Nous avons synthétisé les résultats a l'aide dun
diagramme de Sankey (Weiner, 2017).

Enfin, nous avons évalué dans quelle mesure la tactique de DM des chamois était influencée
par les perturbations humaines au sein de leurs domaines vitaux pendant les périodes de
randonnée et de chasse (seuls quelques chamois ont adopté une tactique de DM pendant la
période de ski ; voir Résultats). Le domaine vital d’un individu a été calculé comme 'UD a
95% dérivée de ses positions GPS au cours d’une période et d’une année données, a 'aide
de ponts aléatoires biaisés (Benhamou, 2011) sur une grille de résolution de 25 m (Lmin = 15
m, T = deux fois la fréquence d’échantillonnage, et /min = 100 m). Nous avons utilisé ici
des positions enregistrées a intervalles réguliers de 1, 2 ou 4 heures ; les positions relevées
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toutes les 20 minutes ont été sous-échantillonnées a un intervalle régulier de 4 heures. Nous
avons ajusté un modele logistique multinomial avec une variable de réponse a trois niveaux
(déplacement principal, déplacement secondaire, absence de déplacement pour chaque
période). Les mode¢les incluaient quatre covariables liées au « paysage de la peur » induit par
Pactivité humaine, estimé a ’échelle du domaine vital : le risque moyen de rencontrer des
randonneurs, le risque moyen d’étre abattu, le risque moyen de rencontrer des chasseurs et
le risque moyen d’étre vu par des humains depuis les sentiers (Annexes S1 et S3). Pour chaque
covariable, nous avons pondéré la valeur de risque de chaque pixel par sa valeur UD avant
de calculer la moyenne des valeurs de risque au sein du domaine vital individuel. Nous avons
testé Peffet de la chasse sur la tolérance des chamois envers les randonneurs pendant les
périodes de randonnée et de chasse, en tenant compte d’une interaction entre le risque moyen
d’étre abattu et le risque moyen de rencontrer des randonneurs (Figure 1c, ligne en pointillés).

La chasse n’était pas autorisée pendant la période de randonnée, mais un effet significatif de
la chasse ou de cette interaction révélerait un effet résiduel de la chasse sur la tolérance des
chamois envers les activités non létales (Figure 1c, ligne en points). Nous avons également
pris en compte trois caractéristiques individuelles : I’age et le sexe des chamois afin d’évaluer
Peffet des différences intrinseques sur la tolérance (Blumstein, 2016 ; Tablado & Jenni, 2017),
ainsi que la masse corporelle pour mieux comprendre les couts potentiels des différentes
stratégies. Les individus établissant leur domaine vital saisonnier dans des zones a forte
densité de sentiers ne peuvent s’éloigner d’un sentier sans se rapprocher d’un autre, ce qui
limite 'amplitude de leur DM et peut potentiellement brouiller les facteurs déterminants de
la DM. Nous avons donc controlé la distance moyenne par rapport aux sentiers disponibles
au sein du domaine vital. Toutes les covariables continues ont été centrées et mises a I’échelle.
Les modeles n’incluaient pas de variables fortement corrélées (C’est-a-dire celles pour
lesquelles |r| >0,0) et présentaient une faible multicolinéarité avec un indice de condition
<3,8 (Dormann et al., 2013) a chaque période (voir les détails des modéles dans ’Annexe
S5). Nous nous sommes appuyés sur 53 « années-chamois » pendant la période de randonnée
et 86 « années-chamois » pendant la période de chasse.

Quantification et déterminants de I’étendue spatiale de la migration diurne

Nous avons quantifié ’étendue spatiale de la migration diurne (DM), susceptible de traduire
différents niveaux de tolérance des chamois aux perturbations humaines. Nous avons défini
Iétendue de la DM comme la différence entre la distance médiane de jour par rapport aux
sentiers, calculée a partir des positions GPS individuelles pour un jour donné (ci-apres
« distance de jour par rapport a un sentier ») et la distance médiane par rapport aux sentiers,
calculée a partir des positions GPS individuelles au cours de la nuit précédente (ci-apres
« distance de nuit par rapport a un sentier ») pendant les périodes de randonnée et de chasse.
Pour chaque période, nous avons modélisé la distance diurne par rapport a un sentier
(variable de réponse) en fonction de la distance nocturne par rapport a un sentier (nuit
précédente ; relation non linéaire modélisée a I’aide d’une spline naturelle a quatre degrés de
liberté) et de la stratégie de migration diurne (prédicteur catégoriel a deux niveaux : migration
diurne mineure et migration diurne principale). Nous avons ajusté des modeles linéaires
mixtes avec les identifiants individuels comme interceptions aléatoires afin de tenir compte
des mesures répétées sur les mémes individus. Nous avons ensuite testé les effets des
prédicteurs de risque-perturbation au sein du domaine vital saisonnier (le risque moyen de
rencontrer des randonneurs et des chasseurs, d’étre abattu et d’étre vu par des humains
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depuis un sentier, tous pondérés par la valeur UD), comme décrit précédemment.
Conformément a notre cadre hypothétique (Figure 1c), nous avons évalué si le risque moyen
d’étre abattu influencait 'ampleur de la DM en réponse au risque moyen de rencontrer des
randonneurs pendant les périodes de randonnée et de chasse, a l'aide d’un terme
d’interaction. Comme précédemment, un effet significatif du risque de chasse pendant la
période de randonnée révélerait un effet de report de la chasse sur la tolérance des chamois
vis-a-vis des randonneurs (Figure 1c, ligne pointillée). Nous nous attendions a ce que les
réactions des chamois a la fréquentation des sentiers et au risque de chasse dépendent de leur
distance par rapport aux sentiers pendant la nuit. Nous avons donc testé les interactions entre
la distance nocturne par rapport aux sentiers et les prédicteurs de risque et de perturbation
(voir les modeles candidats dans I’Annexe S6 : Tableaux S1 et S2). Les modeles incluaient
également les effets des caractéristiques individuelles (age, sexe, masse corporelle), et nous
avons controlé effet de la distance moyenne par rapport aux sentiers disponibles au sein du
domaine vital sur Pampleur de la DM. Tous les prédicteurs continus ont été centrés et mis a
Iéchelle. Le critere d’'information d’Akaike corrigé pour une taille d’échantillon finie (AIC) a
été utilisé pour sélectionner les modeéles candidats les plus parcimonieux. Aucun des modeles
candidats ne comprenait de variables fortement corrélées (r >0,0) et présentait une faible
multicolinéarité avec un indice de condition <13 et un facteur d’inflation de variance <2,2
(Dormann et al., 2013). Nous nous sommes appuyés sur des données correspondanta 1 165
« jours-chamois » issus de 44 « années-chamois » pour la période de randonnée et a 3 088
« jours-chamois » issus de 73 « années-chamois » pour la période de chasse.

Evaluation des indicateurs des cotits de migrations diurnes

Nous avons tout d’abord calculé, pour chaque chamois et chaque période, la distance
topographique quotidienne cumulée parcourue entre deux positions GPS consécutives
enregistrées a 20 minutes d’intervalle. Nous n’avons pris en compte que les jours ou le GPS
avait enregistré I’ensemble des 72 positions possibles. Nous nous sommes appuyés sur des
données issues respectivement de 42, 76 et 14 « années-chamois » pendant les périodes de
randonnée, de chasse et de ski (pour plus de détails sur la disponibilité des données, voir
I’Annexe S7 : Tableau S1). La distance topographique a été calculée a partir d’'un modéle
numérique d’élévation d’une résolution de 1 m (Institut national de linformation
géographique et foresticre) et en rediscretisant le parcours des chamois par pas réguliers de
1 m. Pour les périodes de randonnée et de chasse, nous avons testé les différences de distance
quotidienne parcourue (variable de réponse) entre les stratégies de DM (prédicteur catégoriel
a trois niveaux) a l'aide d’'un modéle linéaire mixte. Nous avons inclus les identifiants
individuels en tant qu’interceptes aléatoires afin de tenir compte de la non-indépendance des
distances quotidiennes au sein d’'un méme individu, et nous avons controlé les effets du sexe
et de 'age des chamois.

Deuxiémement, nous avons estimé la dépense énergétique quotidienne moyenne des
chamois pour chaque période. Nous avons calculé un indice d’activité quotidienne, indice
dactivité = VX2 +Y? ou X et Y correspondent respectivement 2 lactivité moyenne
normalisée a chaque intervalle de 5 minutes le long des axes avant/arriere et latéral
(Marchand et al., 2021). L’indice d’activité est fortement corrélé a la mesure de 'accélération
corporelle dynamique (Benoit et al., 2020), qui constitue un indice fiable de la dépense
énergétique chez les animaux (Wilson et al., 2020). Nous avons calculé 'indice d’activité
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moyen pour chaque jour de chaque chamois pour lequel au moins 284/288 données
d’activité étaient disponibles (96% de 'ensemble complet des données). Nous nous sommes
appuyés sur des données correspondant a 39, 82 et 78 « années-chamois » respectivement
pendantles périodes de randonnée, de chasse et de ski (pour plus de détails sur la disponibilité
des données, voir ’Annexe S7 : Tableau S1). Pour les périodes de randonnée et de chasse,
nous avons évalué les différences d’activité quotidienne (variable de réponse) entre les
différentes tactiques de gestion du gibier (prédicteur catégoriel a trois niveaux utilisant un
mode¢le linéaire mixte avec lidentifiant individuel comme interception aléatoire et en
controlant le sexe et I’age en les incluant comme effets fixes).

Nous avons effectué toutes les analyses a I'aide du logiciel R version 3.6.2 (R Development
Core Team, 2019) et du package lomb pour I’évaluation des analyses spectrales par la
méthode des moindres carrés (Ruf, 1999), le package riverplot pour tracer le diagramme de
Sankey (Weiner, 2017), le package adehabitatHR pour le calcul du domaine vital et de 'UD
(Calenge, 2000), les paquets nnet (Venables & Ripley, 2002) et Ime4 (Bates et al., 2015) pour
I'ajustement respectivement de régressions logistiques multinomiales et de modeles linéaires
a effets mixtes, ainsi que le paquet MuMIn pour la sélection des modeéles (Barton, 2020).

RESULTATS

Preuves d’une migration diurne-nocturne flexible

Pendant les périodes de randonnée et de chasse, les chamois se trouvaient en moyenne
nettement plus pres d’un sentier pendant la nuit que pendant la journée (Figures 3a, c ; p
<0,001, tests de Wilcoxon sur échantillons appariés). Ce schéma s’explique par des allers-
retours vers les sentiers entre la nuit et le jour, avec une périodicité de 24 heures au niveau
individuel, comme le montrent les périodogrammes (Figure 3b, d, Annexe S4 : Figure S4)
pour la plupart des individus (#z = 46/55 années-chamois pendant la période de randonnée
avec un DM principal ou un DM secondaire, # = 76/89 années-chamois pendant la période
de chasse avec un DM principal ou un DM secondaire (Annexe S4 : Tableau S1).

Cependant, le déplacement spatial diurne était tres variable d’un individu a Pautre (Annexe
S4 : Figures S1 et S2) et dépendait fortement du contexte. En effet, la distance parcourue
lors de la DM variait en fonction de la localisation nocturne des chamois : plus les chamois
étalent proches d’un sentier la nuit, plus ils s’en éloignaient le lendemain (Figures 3a, c). Par
exemple, les chamois qui se trouvaient a 50 m d’un sentier la nuit (c’est-a-dire au pic de la
distribution) avaient tendance a effectuer des DM de grande ampleur (voir la section
« Résultats » : « Déterminants de I’étendue spatiale de la migration diurne »). Il est important
de noter que I’étendue du déplacement diurne loin d’un sentier était fortement limitée par la
faible disponibilité de zones éloignées d’un sentier (lignes pointillées sur les Figures 3a et 3c),
la distance médiane par rapport a un sentier disponible au sein du domaine vital étant
d’environ 175 m (Annexe S4 : Tableau S2). En revanche, ce type de DM ne s’est pas produit
pendant la période de ski (Figures 3e et 3f, Annexe S4 : Tableau S1, Figure S3).

Entre les différentes périodes, les chamois ont ainsi montré des signes d’ajustement de leur
niveau de tolérance aux perturbations humaines en alternant entre différentes tactiques de
DM (Figure 4). La plupart (~85%) présentaient une faible tolérance et effectuaient des DM
(tactiques de DM principal et de DM mineur) pendant les périodes de randonnée et de
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chasse, la tactique de DM principal étant dominante (>50% ; Figure 4, Annexe S4 : Tableau
S1). De plus, la plupart des chamois adoptant des DM mineurs pendant la période de
randonnée sont passés a une tactique de DM principal pendant la période de chasse (Figure
4). A Pinverse, les chamois se situaient plus loin des sentiers pendant la période de ski, moins
perturbée (Figure 3e, Annexe S4 : Tableau S2) et adoptaient une tactique « sans DM » (Figure
4, Annexe S4 : Tableau S1). Il convient de noter que 4 chamois sur 10 pratiquants la DM
vivaient a 400 m des sentiers pendant la période de ski, et que I'effet causal des sentiers sur
leur schéma de DM était donc discutable (Annexe S4 : Figure S3).
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FIGURE 3. (a, c, e) Répartition des localisations diurnes et nocturnes (c’est-a-dire la distance médiane par
rapport aux sentiers des positions GPS d'un individu au cours d'une journée ou d'une nuit donnée) des
chamois au cours des trois périodes comprises entre 2014 et 2018, pondérée par le nombre de localisations
par individu et le nombre d'individus. Les distributions diurnes et nocturnes différaient de maniere
significative (p < 0,001 ; test de Wilcoxon pour échantillons appariés) pendant les périodes de randonnée
et de chasse. Nous avons représenté, pour chaque période, la distribution des distances par rapport a un
sentier disponibles au sein des aires de répartition saisonnieres des chamois (ligne pointillée), pondérée
par la superficie de I'aire de répartition par individu et par le nombre d'individus. Afin de représenter
correctement le déplacement spatial diurne, nous ne présentons que les chamois effectuant une migration
diurne pour la période de randonnée (n = 46/55 années-chamois) et la période de chasse (n = 76/89
années-chamois). La distance maximale par rapport aux pistes était de 1 652 m pendant la période de ski,
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mais nous ne présentons ici que les données inférieures a 700 m (72%) par souci de clarté. (b, d, f)
Périodogrammes de la série chronologique de la distance par rapport a une piste pour 55, 89 et 83
«chamois-années» au sein d'une fenétre temporelle de 20 a 28 heures pendant les périodes de randonnée,
de chasse et de ski, respectivement. Chaque ligne pointillée représente le périodogramme d'un chamois
individuel. La valeur maximale de chaque périodogramme est indiquée par un triangle pointant vers le haut
si elle est significative (p < 0,05) ou vers le bas si elle n’est pas significative (p = 0,05). Les périodogrammes
ont été étiquetés a posteriori
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No DM

Skiing Hiking Hunting Skiing

FIGURE 4. Dynamique des stratégies de migration diurne individuelles entre deux périodes consécutives.
Les liens représentent les individus et leur somme totalise 100% entre deux périodes. Nous avons suivi
respectivement 13, 44 et 83 individus entre deux périodes consécutives de ski et de randonnée, de
randonnée et de chasse, et de chasse et de ski

Déterminants des stratégies de migration diurne

Pendant la période de randonnée, la stratégie de migration diurne n’était liée ni a la présence
de randonneurs sur les réseaux de sentiers et au risque moyen d’étre vu au sein des domaines
vitaux individuels, ni aux caractéristiques individuelles (age, sexe et masse corporelle)
(Annexe S5 : Tableau S1). De méme, nos résultats n’ont pas mis en évidence d’effet résiduel
de la chasse pendant cette période (Figure lc, ligne pointillée). En revanche, pendant la
période de chasse, la stratégie de DM était largement déterminée par le « paysage de la peur »
induit par ’homme. Aprés avoir pris en compte les variations interindividuelles concernant
la disponibilité des réseaux de sentiers au sein des domaines vitaux saisonniers, la probabilité
d’adopter une tactique DM principale plutot que d’autres tactiques augmentait rapidement a
mesure que le risque d’étre abattu (Cest-a-dire X4,1 entre les valeurs extrémes) et le risque
de rencontrer des randonneurs (C’est-a-dire X4,4 entre les valeurs extrémes) augmentaient,
sans effet d’interaction significatif entre ces deux risques (Figure 5, Annexe S5 : Tableau S2).

Par conséquent, les données n’ont confirmé ni une tolérance accrue avec 'augmentation de
la présence de randonneurs (Figure 1a), ni une persistance indésirable de cette tolérance dans
le choix de la tactique pendant la période de chasse (Figure 1c, ligne pointillée). Les chamois
avalent également plus de chances d’utiliser une tactique « DM principale » qu’une tactique
« DM secondaire » lorsqu’ils fréquentaient des zones présentant un faible risque moyen d’étre
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repérés et un faible risque moyen de rencontrer des chasseurs (Annexe S5 : Tableau S2,
Figure S1A, B). Cependant, ces derniers effets étaient plus faibles que ceux liés au risque de
rencontrer des randonneurs et d’étre abattus (les effets de taille étaient 1,5 a 2 fois plus
faibles). Pendant la période de chasse, les femelles étaient les plus susceptibles d’adopter une
tactique de DM principale, tandis qu’aucune différence n’a été observée chez les males
(Annexe S5 : Tableau S2, Figure S1C). Le choix de la tactique ne dépendait ni de la masse
corporelle ni de I’age.

(a)'| 00 Main DM (b) 1.00 Main DM
Minor DM Minor DM
— NoDM — NoDM
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o ~
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Predicted probabilities of diel migration tactic
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Predicted probabilities of diel migration tactic
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Mean risk of encountering hikers Mean risk of being harvested

FIGURE 5. Probabilités des stratégies de migration diurne chez les chamois en fonction (a) du risque de
rencontre avec des randonneurs et (b) du risque d'étre abattus pendant la période de chasse entre 2014 et
2018 dans le nord des Alpes frangaises, telles que prédites par un modele logit multinomial. Les zones
ombrées représentent 'intervalle de confiance a 95%

Déterminants de ’étendue spatiale de la migration diurne

Le mode¢le le mieux classé incluait une interaction entre la distance par rapport aux sentiers
la nuit précédente et soit le risque moyen de rencontrer des randonneurs pendant la période
de randonnée, soit le risque moyen d’étre abattu pendant la période de chasse (AAIC avec
les deuxiemes meilleurs modeles >4, Annexe S6 : Tableaux S1 et S2). Au cours des deux
périodes, les chamois dont les domaines de vie étaient situés le plus pres des sentiers
effectuaient des migrations diurnes courtes (Annexe S6 : Tableaux S3 et S4). Apres avoir pris
en compte la présence de sentiers au sein des domaines vitaux individuels, les chamois se
sont en effet éloignés moins loin des sentiers pendant la journée lorsque le risque de
rencontre avec des randonneurs augmentait, en particulier lorsqu’ils se trouvaient a moins de
100 m d’un sentier la nuit précédente (Figures 6a, b, Annexe S6 : Tableaux S3 et S4). De
plus, le comportement de migration diurne était déclenché a une plus grande distance
nocturne des sentiers lorsque le risque de rencontre avec des randonneurs était faible, par
rapport a un risque élevé (Figures 6a, b). Dans l'ensemble, ces résultats corroborent
I’hypothese selon laquelle les migrateurs diurnes ont développé une plus grande tolérance
aux perturbations causées par les randonneurs lorsque le tourisme de nature a augmenté,
alors qu’ils faisaient preuve d’une faible tolérance lorsque ces perturbations étaient faibles
(Figure 1a).
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FIGURE 6. Distance diurne prévue par rapport aux sentiers empruntés par les chamois, en fonction de la
distance par rapport aux sentiers lors de la nuit précédente. (a) Risque de rencontre avec des randonneurs
pendant la période de randonnée et (b) risque a la fois de rencontre avec des randonneurs et d'abattage
pendant la période de chasse. La ligne grise continue représente une situation hypothétique en I'absence
de migration diurne (DM). L'étendue spatiale de la DM est représentée sur la figure par la distance verticale
entre la distance diurne prévue par rapport a un sentier et la ligne grise ; un déplacement diurne s'éloignant
d’un sentier correspond a une position au-dessus de la ligne grise, tandis qu’un déplacement diurne se
rapprochant d'un sentier correspond a une position en dessous de la ligne grise. La plupart des données
brutes se situaient au-dessus de la ligne grise, comme l'indique leur distribution le long de chaque axe.
Nous avons modélisé la réponse d'un chamois femelle adoptant une stratégie de DM principale et avons
fixé tous les autres prédicteurs continus a leurs valeurs moyennes. Les risques faible, moyen et élevé
correspondent respectivement au 10e centile, a la moyenne et au 90e centile. Les zones ombrées
représentent l'intervalle de confiance a 95%. Les distances diurnes et nocturnes par rapport aux sentiers
sont tronquées a 400 m, et 93% et 94% des données sont présentées respectivement dans les figures (a)

et (b)

Les déplacements diurnes des chamois loin des sentiers n’ont pas été influencés par le risque
de chasse pendant la période de randonnée (Annexe S6 : Tableau S3), et aucun effet de report
de la chasse en dehors de la période de chasse n’a été mis en évidence (Figure lc, ligne
pointillée). Pendant la période de chasse, les chamois effectuaient des DM plus longs a
mesure que le risque moyen d’étre abattus augmentait dans les zones ou le risque de
rencontre avec des randonneurs était faible, mais ils ne réagissaient pas au risque lié a la
chasse lorsque le risque de rencontre avec des randonneurs était élevé (Figure 6b, Annexe
S6 : Tableau S4). La chasse a également exacerbé le seuil de distance nocturne par rapport
aux sentiers, déclenchant des mouvements d’évitement chez les chamois (c’est-a-dire 300 m)
dans les zones a faible risque de rencontre avec des randonneurs. En moyenne, lorsque les
chamois se trouvaient a 50 m d’un sentier la nuit pendant la période de chasse, ils s’éloignaient
de 166 m le lendemain lorsque le risque d’étre abattus était élevé et que le risque de rencontre
avec des randonneurs était faible, de 102 m lorsque les deux risques étaient faibles, et de
seulement 50 m lorsque le risque de rencontre avec des randonneurs était élevé,
indépendamment du risque lié a la chasse. Cela suggere que les chamois tolérants envers les
randonneurs ont également accru leur tolérance a la chasse pendant la période de chasse
(Figure 1c, ligne pointillée). L’ampleur de la DM n’a pas été influencée par la tactique, le
risque moyen d’étre repéré, ni par les caractéristiques individuelles au cours de 'une ou l'autre
période (Annexe S6 : Tableaux S3 et S4).
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Coiits de la migration diurne

Le comportement de migration diurne s’est traduit par une distance quotidienne parcourue
plus élevée pour les chamois uniquement pendant la période de chasse, soit +370 m par 24
h entre les tactiques « migration diurne principale » et « pas de migration diurne » (Annexe
S7 : Tableau S2, Figure S1). Cela représentait plus de 33 kilomeétres supplémentaires
parcourus par les chamois pratiquant la migration diurne au cours des trois mois de la période
de chasse. De plus, les males parcouraient 453 m de plus que les femelles chaque jour
pendant la période de chasse (soit plus de 41 kilometres supplémentaires sur I'ensemble de
la période), alors qu’ils étaient moins actifs que les femelles pendant toutes les périodes
(Annexe S7 : Tableaux S2 et S3). Dans 'ensemble, les chamois présentaient une dépense
énergétique similaire au cours d’'une méme période, quelle que soit la stratégie de DM
(Annexe S7 : Tableau 83, Figure S1). Il convient de noter que les chamois augmentaient leur
activité diurne et nocturne lorsqu’ils se trouvaient a moins de 100 m d’un sentier, en
particulier pendant les périodes de randonnée et de chasse (Annexe S8 : Figure S1).

DISCUSSION

Notre étude a démontré comment le chevauchement entre le tourisme de nature et la chasse
a faconné des réponses proactives complexes et des schémas de tolérance face aux activités
humaines chez une grande espece herbivore de montagne. Les chamois se montraient
généralement méfiants envers les humains : la plupart des individus effectuaient des
mouvements de va-et-vient (c’est-a-dire des déplacements s’éloignant des sentiers pendant la
journée et se rapprochant de ceux-ci la nuit) en réponse au « paysage de la peur » imposé par
les activités de loisirs, en particulier pendant les périodes de randonnée et de chasse. Le DM
s’intensifiait pendant la période de chasse, révélant des effets de risque additifs. Cependant,
nous n’avons constaté aucun effet résiduel de la chasse au-dela de cette période. Il est
important de noter que les chamois effectuaient des DM plus courts dans les zones fortement
perturbées par les randonneurs. Ce comportement révélait une tolérance accrue aux
perturbations humaines non létales chez les migrateurs diurnes les plus perturbés. Pourtant,
la persistance d’une telle tolérance envers les humains pendant la période de chasse pourrait
s’avérer inadaptée. Dans I’ensemble, nous soulignons I'importance de prendre en compte les
conséquences potentiellement néfastes sur la survie des ajustements de tolérance des
animaux face aux perturbations dans des paysages a usages multiples, caractérisés par des
« paysages de la peur » complexes induits par ’homme.

Migration diurne : une réponse proactive courante et plastique aux activités
humaines prévisibles dans I’espace et dans le temps

Conformément a ’hypothese du risque-perturbation (Frid & Dill, 2002), 1a plupart (~85%)
des chamois effectuaient une migration diurne avec des allers-retours vers les sentiers sur un
cycle de 24 heures pendant les périodes de randonnée et de chasse. Les chamois effectuant
une migration diurne se tenaient a proximité des sentiers la nuit (lorsque les humains sont
absents) et se déplacaient vers des zones situées a une distance médiane d’environ 140 m
d’un sentier pendant la journée (lorsque les humains empruntaient les sentiers). Il est
important de noter que cette distance est tres significative, car la distance médiane par rapport
a un sentier disponible au sein du domaine vital n’était que d’environ 175 m. Cela a permis
aux chamois de réduire le risque percu associé aux randonneurs et aux chasseurs, qui se
trouvaient presque exclusivement sur les sentiers ou a proximité immédiate de ceux-ci. Le
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comportement d’évitement des humains a été largement démontré chez les chamois dans
de nombreuses zones d’étude des Alpes (Ham, 1988), chez d’autres ongulés de montagne
ailleurs (Marchand et al., 2014 ; Peksa & Ciach, 2015 ; Richard & Coté, 2016), ainsi que chez
les ongulés en général (Stankowich, 2008). Cependant, nos résultats ont montré l'intérét
d’utiliser des statistiques diurnes comme indicateurs pour tenir compte, sur le plan spatial, de
la variation du « paysage de la peur » associé a la randonnée et au ski de randonnée
(Lesmerises et al., 2017, 2018). L’émergence de la DM nécessite une forte prévisibilité
spatio-temporelle du risque (Courbin et al., 2019 ; Hays, 2003). Il s’agit d’une propriété
inhérente a un paysage de la peur induit par ’homme, exacerbée dans les zones protégées ou
les humains sont tenus de s’en tenir aux sentiers balisés (Annexe S1 de cette étude)
(Lesmerises et al., 2018). Nos résultats concordent avec I'idée générale selon laquelle la
prévisibilité environnementale exerce une influence majeure sur les déplacements des
animaux (Courbin et al., 2018 ; Gaynor et al., 2018 ; Riotte-Lambert & Matthiopoulos, 2020).
Le DM était courant au sein de notre population, mais les chamois alternaient entre
différentes stratégies de DM et ajustaient I’étendue spatiale de leurs DM de maniére complexe
en fonction des niveaux variables de perturbations humaines (voir les détails dans les sections
suivantes). Dans ’ensemble, 'augmentation saisonniére de la présence humaine et du risque
percu, de la période de ski a la période de chasse, a entrainé une fréquence accrue du cycle
diurne au niveau individuel.

Cependant, les domaines vitaux se chevauchaient au sein d’'une méme période et d’une
période a I'autre (Annexe S4 : Figure S5), ce qui indiquait que les changements locaux des
perturbations affectaient les stratégies de déplacement a court terme (C’est-a-dire la DM
plutot que I'utilisation de espace a plus grande échelle).

Le schéma irrégulier de la DM observé pendant la période de ski a probablement été induit
par une fréquentation moindre des sentiers (Annexe S1) et par I’éloignement généralement
croissant des chamois par rapport aux sentiers (distance médiane entre les chamois et les
sentiers au sein de leur domaine vital > 450 m) par rapport aux autres périodes (~175 m)
(Annexe S4 : Tableau S2). Dans ensemble, les chamois n’évitaient pas nécessairement les
zones hivernales fréquentées par les humains. Cependant, la plupart des sentiers étaient
recouverts de neige pendant la période de ski et, de plus, les chamois quittaient les prairies
Alpines (ou se trouvent les sentiers) pour se diriger vers des pentes plus raides ou vers des
endroits situés a des altitudes plus basses (Annexe S4 : Tableau S2).

Bien que I’éloignement des chamois des sentiers pendant la journée fat prévisible, la raison
pour laquelle ils se rapprochent des sentiers la nuit reste une question difficile a élucider.
L’une des explications pourrait ¢tre liée a la répartition des ressources alimentaires. Dans
notre zone d’étude, des modéles basés sur des relevés de végétation indiquent une tendance
irréguliere d’augmentation ou de diminution de 'abondance des ressources alimentaires pour
les chamois a mesure que la distance par rapport a un sentier augmente pendant I’été (Annexe
S2 : Figure S2). La qualité de la nourriture est particulicrement importante pour les chamois
(Duparc et al., 2020), mais elle ne diminuait que 1égérement chez les individus se rapprochant
des sentiers dans les 100 premiers meétres a partir d’un sentier (Annexe S2 : Figure S2). Ainsi,
globalement dans la zone d’étude, nous avons observé une quantité et une qualité similaires
de ressources alimentaires dans les zones situées entre la distance médiane diurne (~140 m)
et nocturne (~100 m) des chamois par rapport a un sentier pendant les périodes de
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randonnée et de chasse (Annexe S2 : Figure S2). De plus, les chamois étaient plus actifs
pendant la journée que la nuit et 2 moins de 100 m d’un sentier a tout moment pendant les
périodes de randonnée et de chasse (Annexe S8). Cela suggere que les activités a proximité
des sentiers (< 100 m) n’étaient pas, dans une large mesure, liées a la recherche de nourriture
(par exemple, le repos, la vigilance et les déplacements). Il est intéressant de noter que les
chamois des Tatras (R. rupicapra tatrica) ont également connu une diminution de la part
consacrée a la recherche de nourriture dans leur budget quotidien a proximité des sentiers de
randonnée (Peksa & Ciach, 2018). Ensemble, ces résultats suggerent des épisodes de
vigilance ou de déplacement plus fréquents, entrecoupés d’activités de recherche de
nourriture, lorsque les chamois se trouvaient plus pres des sentiers que loin de ceux-ci. Dans
Pensemble, les chamois utilisant les DM ne disposaient pas d’une plus grande abondance
de nourriture la nuit et percevaient un risque accru a tout moment a proximité des sentiers.

Enfin, les chamois ont peut-étre di se nourrir sur une surface (aire) suffisante pour éviter
I’épuisement des ressources et se sont peut-étre déplacés prés des sentiers pour se nourrir la
nuit, lorsque le risque était le plus faible. Un tel comportement serait renforcé dans un
contexte dépendant de la densité, comme c’est le cas pour notre population de chamois
(Garel et al., 2011). Une autre explication au fait que les chamois se rapprochent des sentiers
la nuit, indépendamment de la nourriture, réside dans les effets combinés de la concurrence
a long terme pour I'espace, en fonction de la densité locale, et de la forte fidélité spatiale des
chamois femelles, qui conservent les mémes territoires d’année en année (Loison et al., 1999,
2008). En conséquence, nous avons constaté une plus grande propension a la DM chez les
chamois femelles. Les chamois pourraient également se rapprocher d’un sentier la nuit afin
de disposer d’informations actualisées sur les variations spatio-temporelles des perturbations
humaines grace a des indices olfactifs. Pour de nombreux grands ongulés, les odeurs de
prédateurs constituent une indication de leur passage récent et de la probabilité de leur
présence future dans la zone (par exemple, le cerf élaphe [Kuijper et al., 2014] ; le caribou
Rangifer tarandus caribou [Latombe et al., 2014]).

La chasse renforce la migration diurne des chamois vers les sentiers

Nous avons constaté un effet négatif marqué de la chasse sur la tolérance des chamois, qui
se limitait a la période de chasse, c’est-a-dire sans effets résiduels pendant la période de
randonnée (Figure lc, le profil représenté par les lignes pointillées colorées n’a pas été
confirmé). Pendant la période de chasse, le schéma de migration diurne était plus marqué
que durant les autres périodes, et le risque lié a la chasse a influencé la réponse des chamois
au tourisme de nature, comme nous I’avions hypothétisé (Figure 1c, ligne colorée continue).
Les chamois étaient plus enclins a effectuer des migrations diurnes a mesure que les risques
d’étre abattus et de croiser des randonneurs augmentaient. Ceux vivant dans des zones peu
fréquentées par les randonneurs effectuaient des migrations diurnes sur une superficie
croissante a mesure que le risque lié a la chasse augmentait. Comme prévu dans notre cadre
théorique, I'effet de la chasse sur la réponse des chamois était additif et plus marqué que
celui de la randonnée (Figure lc, ligne noire continue). Nos résultats ont confirmé des
observations antérieures, par exemple chez une population Francaise de mouflons qui
réagissait plus fortement a la chasse qu’au tourisme, modifiant simultanément son activité,
ses déplacements et son utilisation de I’habitat (Marchand et al., 2014). De méme, les cerfs
(C. elaphus) confrontés a des activités cumulées de chasse et de randonnée ont fait preuve
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d’une vigilance accrue et d’une perte consécutive de temps consacré a I'alimentation par
rapport aux cerfs vivant en dehors des zones de chasse (Ciuti et al., 2012).

Lorsque le « paysage de la peur » résulte de plusieurs sources concomitantes de risques
anthropiques présentant différents degrés de létalité, les capacités des proies nécessaires pour
ajuster 'intensité de leur réponse a ces différents risques sont probablement rapidement
dépassées. Par conséquent, les proies peuvent maintenir des réactions similaires face a des
activités humaines 1étales et non létales (Frid & Dill, 2002). Pourtant, les ongulés sont
capables d’évaluer un ensemble complexe de facteurs qui influencent la nécessité et l'utilité
des réactions anti-prédateurs lorsqu’ils sont confrontés a des prédateurs naturels (Liley &
Creel, 2008). Dans le cas présent, nous avons constaté que la coexistence de la chasse et de
la randonnée créait un paysage complexe de peur induit par ’homme, qui empéchait les
chamois d’ajuster de manicre adéquate leur niveau de tolérance envers les randonneurs, du
moins pendant la période de chasse (le profil de tolérance de la Figure 1b n’a pas été
confirmé).

Les chamois ne sont peut-étre pas en mesure de distinguer avec précision les randonneurs
des chasseurs, d’autant plus qu’ils empruntent les mémes sentiers pendant la période de
chasse et que les chasseurs se déplacent en petits groupes (généralement moins de quatre
personnes), sans chiens de chasse. Par conséquent, les chamois pourraient d’abord établir
une zone de sécurité (DM) pour éviter un risque mortel pendant la période de chasse, puis
ajuster I’étendue de cette zone en fonction de leur évaluation approximative de la gravité du
risque. Les activités de chasse, méme sporadiques, peuvent donc indirectement aggraver les
conséquences du tourisme de nature sur les populations d’ongulés (voir également Marchand
et al., 2014). Cela peut entrainer des contraintes critiques sur I'alimentation et l'utilisation de
I’espace pour les especes habitant les écosystemes de montagne. En effet, les animaux de
montagne ont peut-¢tre souffert de la diversification et de l'intensification du tourisme de
nature au cours des dernieres décennies (Peksa & Ciach, 2015), en particulier 1a ou la chasse
chevauche les activités liées au tourisme de nature.

Une tolérance accrue, potentiellement inadaptée, au tourisme de nature

Les chamois effectuaient des déplacements de distance plus courts dans les zones fortement
perturbées par les randonneurs, tant pendant la période de randonnée que pendant celle de
chasse. Cette tolérance accrue au tourisme de nature, a disponibilité égale des sentiers et
compte tenu des changements individuels dans les stratégies de déplacement entre les
périodes, indique un processus potentiel d’accoutumance dans les zones les plus perturbées
(Figures la, c). Les études qui ont ignoré la dynamique individuelle de la réactivité des
animaux face aux perturbations humaines a long terme n’ont pas réussi a clarifier le
mécanisme sous-jacent aux ajustements de tolérance (Bejder et al., 2009 ; Blumstein, 2010).
Il est important de noter que nos résultats fournissent une démonstration rare de la plasticité
de la DM chez un méme ongulé entre des périodes caractérisées par des contextes de peur
contrastés. Une telle capacité individualisée a ajuster la tolérance aux perturbations humaines
est une condition fondamentale pour qu'un processus d’accoutumance puisse se produire
(Blumstein, 2016). Cependant, nous ne pouvons pas ignorer formellement d’autres
mécanismes, tels que la sélection différentielle entre les types de personnalité ou 'adaptation
locale a une tolérance accrue (Blumstein, 2016 ; Samia et al., 2015). Les individus peuvent

également présenter des variations dans leur perception des signaux, leurs expériences
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antérieures et leurs processus décisionnels comportementaux (Goumas et al., 2020 ; Sih et
al., 2011).

Quels que soient les mécanismes en jeu, nous avons constaté une conséquence indésirable
de cette tolérance accrue a la randonnée pendant la période de chasse. Contrairement aux
individus vivant dans des zones peu perturbées, les chamois les plus tolérants n’ont pas accru
leur réactivité face a l'augmentation du risque lié a la chasse (Figure lc, ligne noire en
pointillés). Une telle tolérance accrue envers les humains peut s’avérer inadaptée dans un
contexte de chasse, dans la mesure ou les individus sont exposés a un risque 1étal plus élevé.
Une explication possible réside dans le transfert d’accoutumance d’une perturbation humaine
inoffensive vers des prédateurs humains ou naturels (Blumstein, 2016 ; Geffroy et al., 2015).
Un tel transfert d’accoutumance peut avoir des conséquences facheuses pour la conservation
(Blumstein, 2016). Dans ’ensemble, nos résultats corroborent une mise en garde antérieure
de Geflroy et al. (2015) de prendre en compte les conséquences des ajustements de tolérance

des animaux dans les perspectives écologiques et de conservation.

Pendant la période de randonnée, la majorité des individus ont effectué un déplacement
latéral (DM). Il est intéressant de noter que la probabilité d’effectuer un DM ne dépendait
pas du niveau réel de fréquentation humaine, mais de I’étendue spatiale du DM par rapport
au sentier. A cette période de l'année, les perturbations causées par les randonneurs sont
quotidiennes. Ce niveau de perturbation de fond pourrait étre suffisant pour déclencher une
réponse systématique chez les chamois. Dans d’autres zones d’étude, les individus peuvent
adapter leur réponse diurne a des signaux immédiats de présence humaine, en s’appuyant
davantage sur une réponse réactive que proactive. De méme, les femelles caribous
s’éloignaient des sentiers pendant la journée dans le parc national de la Gaspésie (QC,
Canada) en fonction de rencontres directes avec des humains ou d’activités humaines
récentes (Lesmerises et al., 2017, 2018). La réaction d’évitement des ongulés de montagne
est également influencée par la taille des groupes humains (Hamr, 1988). Nous encourageons
donc les futures recherches a adopter un cadre plus dynamique et a évaluer la variation de
I'importance du cycle diurne en fonction de la présence humaine en temps réel, tout en tenant
compte des prédateurs naturels et des contraintes thermorégulatrices (Bourgoin et al., 2008).

Concernant les cofits de la migration diurne

Les cotts des réactions anti-prédateurs (c’est-a-dire les effets liés au risque) peuvent avoir des
conséquences importantes sur la démographie des populations (Preisser et al., 2005) et ne
doivent pas étre négligés (Creel et al,, 2019 ; Say-Sallaz et al, 2019). Cependant, les
conséquences démographiques des effets liés au risque font encore l'objet d’'un débat
considérable. Par exemple, des débats animés ont eu lieu concernant les effets de la peur du
loup (C. lupus) sur les wapitis dans le Grand Ecosystéme de Yellowstone entre Creel et al.
(2007), Creel et al. (2011), Middleton et al. (2013) et Kohl et al. (2018). Nous avons constaté
ici qu’'une DM entraine une augmentation de la distance parcourue de 33 km sur des zones
présentant une pente moyenne de 39° au cours des trois mois de chasse. On s’attend donc a
ce que la DM entraine des dépenses énergétiques supplémentaires pendant la chasse.
Cependant, aucune augmentation des indicateurs de la dépense énergétique quotidienne n’a
été observée au cours de chacune de ces périodes. Il n’y avait pas non plus de relation entre
la DM et la masse corporelle, contrairement a ce que laissaient présager les hypothéses de
risque et de perturbation (Frid & Dill, 2002 ; Ydenberg & Dill, 1986). La détection d’effets
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liés a la masse corporelle selon le sexe, 'age et les années aurait toutefois nécessité des
échantillons de treés grande taille. De plus, les effets liés au risque et aux perturbations ne se
limitent pas a la perte énergétique, mais sont également liés au temps, au stress, a la
reproduction et aux couts de survie chez les grands mammiféres (synthése dans Say-Sallaz et
al., 2019).

Des réponses potenticllement compensatoires peuvent également se produire chez les
migrateurs diurnes. A titre d’exemple, des mouflons perturbés par des chasseurs pendant la
journée se sont montrés plus actifs et ont accru leur utilisation de ressources alimentaires
favorables la nuit suivant la perturbation (Marchand et al.,, 2014). Globalement, il sera
nécessaire de mieux évaluer les cotts et les bénéfices compensatoires afin de déchiffrer les
conséquences démographiques potentielles de la migration diurne, une réponse
comportementale forte et généralisée au sein des populations animales. Cela est
particulicrement pertinent dans le contexte de I’Anthropocene, ou de plus en plus de
populations animales devront faire face a des paysages complexes induits par '’homme,
sources de peur, combinant a la fois des risques mortels et un tourisme axé sur la nature.
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