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Les espèces écologiquement proches modifient-elles 
leurs activités quotidiennes lorsqu’elles cohabitent ? 
Une étude sur les chamois en présence de mouflons 

 

 
 
Résumé 
Le partage temporel des activités quotidiennes entre les espèces peut favoriser la coexistence 
au sein des communautés animales en réduisant les interférences comportementales, en 
particulier lorsque les espèces se chevauchent fortement dans l’utilisation de l’espace et des 
ressources. Une telle stratégie pourrait être adoptée par le chamois des Alpes (Rupicapra 
rupicapra rupicapra) en présence du mouflon (Ovis gmelini musimon × Ovis sp.), une espèce 
introduite, très grégaire, dont la niche écologique est plus large et chevauche celle du chamois. 
Grâce à un suivi simultané de 29 chamois équipés de colliers GPS et de 12 mouflons, nous 
avons évalué la variation temporelle des schémas d’activité des chamois au sein de deux sous-
populations : l’une en l’absence de mouflons et l’autre en présence de mouflons, au cours des 
mois de janvier et d’août, qui constituent les deux périodes où le chevauchement spatial entre 
la répartition des mouflons et celle des chamois est le plus marqué. Des différences 
substantielles dans les schémas d’activité entre les chamois et les mouflons ont été 
observées (moyenne de 13,8 ± 10,5% en janvier et de 10,6 ± 11,6% en août). Des différences 
plus subtiles sont apparues entre les deux sous-populations de chamois et ont persisté, 
indépendamment du chevauchement spatial avec les mouflons (3,2 ± 1,8% en janvier et 2,6 
± 1,5% en août), soulignant ainsi l’absence d’interférence comportementale des mouflons 
sur les chamois. Nos résultats suggèrent que la répartition temporelle des activités 
quotidiennes entre les chamois et les mouflons, bien qu’elle résulte probablement 
d’adaptations spécifiques à chaque espèce aux conditions environnementales, pourrait 
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contribuer à leur coexistence. © 2014 The Linnean Society of London, Biological Journal of 
the Linnean Society, 2014, 111, 621-626. 
 
MOTS-CLÉS SUPPLÉMENTAIRES : communauté animale, coexistence, concurrence 
par interférence, grands herbivores, montagne, chevauchement de niches, répartition 
temporelle 
 
INTRODUCTION 
Comprendre les mécanismes permettant la coexistence entre les espèces constitue un défi 
majeur en écologie des communautés, en particulier lorsqu’il s’agit d’étudier des espèces 
écologiquement proches (c’est-à-dire des espèces dont les aires de répartition et l’utilisation 
des ressources se chevauchent fortement). Pour coexister, les espèces coexistantes doivent 
en effet différer sur au moins une dimension de leur niche écologique (sensu Hutchinson, 
1957) : l’espace, les ressources de l’habitat et/ou le temps (théorie de la similitude limitante, 
MacArthur & Levins, 1967). Lorsque des espèces écologiquement proches se chevauchent 
fortement dans l’espace, elles peuvent interagir directement (par exemple par des 
comportements agressifs ou l’occupation des parcelles ; Case & Gilpin, 1974 ; Kronfeld-
Schor & Dayan, 2003). Bien que moins étudiées que la compétition par exploitation, ces 
interférences comportementales pourraient constituer un facteur structurant important des 
communautés animales (Case & Gilpin, 1974 ; Amarasekare, 2002). 
 
Comprendre comment les espèces adaptent leur comportement pour éviter les interférences 
au sein des grandes communautés d’herbivores a des implications biologiques et de gestion 
(Vázquez, 2002), notamment en raison de l’augmentation constante des interactions entre 
espèces indigènes et non indigènes présentant des exigences écologiques similaires (Loison, 
Toigo & Gaillard, 2003). En particulier, les espèces plus grandes et plus grégaires amènent 
souvent les espèces plus petites et moins grégaires à adapter leur comportement pour éviter 
les interférences comportementales (Forsyth, 2000 ; Valeix, Chamaillé-Jammes & Fritz, 
2007 ; Ferretti, Sforzi & Lovari, 2011), par le biais d’un ajustement spatial (Ferretti et al., 
2011 ; Macandza, Owen-Smith & Cain, 2012) ou du recours à des ressources sous-optimales 
(Chirichella, Ciuti & Apollonio, 2013). Outre ces ségrégations sur les dimensions spatiale et 
d’habitat des niches écologiques (Tokeshi, 1999), les espèces peuvent modifier leurs activités 
quotidiennes afin de réduire les interférences comportementales (Kronfeld-Schor & Dayan, 
2003). Cependant, une telle réponse par le biais d’une ségrégation temporelle a été moins 
étudiée chez les grands herbivores (Valeix et al., 2007). 
 
Dans la présente étude, nous avons étudié le schéma d’activité quotidien d’une espèce 
indigène, le chamois des Alpes (Rupicapra rupicapra rupicapra), en présence d’une espèce 
introduite, le mouflon (Ovis gmelini musimon × Ovis sp.), une espèce de taille corporelle similaire 
(comprise entre 35 et 50 kg pour les femelles et les mâles des deux espèces ; Catusse et al., 
1996), dans le nord des Alpes Françaises. Le fort chevauchement spatial et écologique 
observé précédemment entre le chamois et le mouflon (88% de similitude entre les niches ; 
Darmon et al., 2012) pourrait favoriser un potentiel de concurrence entre ces deux espèces. 
Étant donné que les chamois forment des groupes plus petits et spatialement instables que 
les mouflons (Darmon et al., 2007, 2012) et qu’ils peuvent être limités par les ressources 
disponibles dans notre population (dépendance à la densité de la masse corporelle des jeunes 
chamois ; Garel et al., 2011), les chamois peuvent subir des interférences comportementales 
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de la part des mouflons, comme cela a été suggéré dans les Alpes Italiennes (Chirichella et 
al., 2013). Nous avons cherché à déterminer si le cloisonnement temporel pouvait constituer 
une stratégie efficace employée par les chamois pour éviter ces interférences 
comportementales. 
 
Nous nous attendions à un fort chevauchement temporel des schémas d’activité entre les 
chamois et les mouflons en raison de rythmes d’activité similaires (Rüttimann, Giacometti & 
McElligott, 2008 ; Bourgoin et al., 2011) induits par des besoins énergétiques et écologiques 
similaires (Hofmann, 1989 ; Bertolino, Di Montezemolo & Bassano, 2009 ; Marchand et al., 
2013) (H1). En raison de ce chevauchement temporel, les chamois vivant en sympatrie avec 
les mouflons devraient décaler leur pic d’activité vers des périodes où les mouflons sont 
inactifs afin de réduire les interférences comportementales de la part de ces derniers (H2). 
Grâce à l’enregistrement continu des données de mouvement provenant de 41 colliers GPS 
(Global Positioning System) posés à la fois sur des chamois et des mouflons, nous avons 
comparé les schémas d’activité quotidiens des chamois et des mouflons, puis ceux de deux 
sous-populations de chamois : l’une vivant en allopatrie et l’autre en sympatrie avec les 
mouflons. 
 
MATERIEL et METHODES 
Sites d'étude 
L'étude a été menée dans la Réserve nationale de chasse et de faune des Bauges (Alpes du 
Nord, France, 45,65° N, 6,23° E, 5 205 ha, 600-2 217 m d'altitude). Bien que le chamois soit 
endémique du site d’étude, le mouflon y a été introduit dans les années 1950 et constitue 
désormais la deuxième espèce d’ongulé la plus abondante après le chamois (Darmon et al., 
2012). Nous avons pris en compte deux sous-populations de chamois proches 
géographiquement (distantes d’environ 9 km) et soumises à des conditions 
environnementales similaires (Duparc et al., 2012) : Armène, où les chamois vivaient en 
allopatrie (« site allopatrique »), et Pleuven, où ils vivaient en sympatrie avec les mouflons 
(« site sympatrique »). En moyenne, 57 chamois par km² et, respectivement, 51 chamois et 
23 mouflons par km² ont été recensés à Armene et à Pleuven entre juin et octobre 2004 et 
2005 (Darmon, 2007) (Fig. 1). Au cours de notre période d’étude, de 2004 à 2009, les chamois 
et les mouflons n’avaient pas de prédateurs naturels et n’avaient pratiquement aucune 
interaction avec les autres ongulés sauvages occupant des altitudes plus basses (chevreuil 
Capreolus capreolus, cerf élaphe Cervus elaphus et sanglier Sus scrofa). Les vaches domestiques 
(Bos taurus) occupaient les alpages d’altitude pendant une centaine de jours en été, à partir 
de 2003 à Armene et à partir de 2007 à Pleuven, mais, étant parquées, leurs contacts directs 
avec les chamois et les mouflons étaient limités. 
 
Données d’activité 
Nous avons capturé 29 chamois (16 femelles sur le site sympatrique et 13 femelles sur le site 
allopatrique) et 12 mouflons (dont deux jeunes mâles) au cours des printemps et étés 2004-
2009 à l’aide de filets tombants appâtés avec des blocs de sel (Jullien, Pépin & Marouze, 
2001). Les animaux ont été équipés de colliers GPS Lotek 3300S (Engineering Inc.), qui 
enregistraient une position par jour à 7h (heure locale) pour les colliers déployés jusqu’en 
2007, et au moins une position toutes les 20 minutes pendant deux jours par semaine avant 
2007, puis tous les jours après 2007. Les capteurs d’activité intégrés aux colliers enregistraient 
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des données de mouvement (c’est-à-dire les mouvements de la tête des animaux) toutes les 
5 minutes chaque jour grâce à deux capteurs d’inclinaison à bille captive perpendiculaires 
(durée moyenne ± écart-type d’enregistrement : 403 ± 141 jours). 
 

 
Figure 1. Répartition spatiale tridimensionnelle de l’ensemble des individus (en haut à gauche), ainsi que 
des chamois et des mouflons, sur le site de sympatrie (carré ombré) représenté sur la carte d’altitude (plage 
de 600 à 2 217 m). Le chevauchement spatial entre les mouflons et les chamois était minimal en janvier [6% 
de 319,08 ha (2 090,73 ha occupés par les deux espèces)] et maximal en août [34% de 245,79 ha (492,67 
ha occupés par les deux espèces)] 

 
Analyse statistique 
Afin de prédire l’état d’activité (actif ou inactif) des mouflons, nous avons appliqué aux 
données de mouvement le modèle discriminant développé par Bourgoin et al. (2011). Le 
modèle similaire pour les chamois, calibré à partir d’observations visuelles de trois chamois 
en liberté équipés d’un collier (périodes de 73 et 45 minutes d’activité et d’inactivité 
complètes, respectivement ; Bourgoin et al., 2011) a permis de classer les individus comme 
actifs ou inactifs avec un taux de réussite de 94,3% [intervalle de confiance (IC) à 95% = 
83,8-100,0] et de 96,0% (IC à 95% = 88,0-100,0), respectivement. Nous avons appliqué ce 
modèle pour prédire l’état d’activité de chaque chamois marqué. 
 
Afin d’évaluer l’influence du mouflon sur le profil d’activité du chamois, nous avons tout 
d’abord sélectionné les deux mois les plus contrastés au cours desquels les interactions 
directes entre chamois et mouflons étaient minimales et maximales (c’est-à-dire le 
chevauchement minimal et maximal de la répartition des mouflons avec celle des chamois). 
En considérant une position par jour (toutes les positions quotidiennes et une position 
quotidienne aléatoire parmi les enregistrements quotidiens répétés), nous avons calculé le 
chevauchement spatial de la répartition des mouflons avec celle des chamois en mesurant la 
proportion des domaines de vie des chamois occupés par les domaines de vie des mouflons 
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(noyaux à 95% avec des paramètres de lissage ad hoc). Les deux mois pour lesquels la plus 
grande différence de chevauchement spatial a été observée étaient janvier (chevauchement 
spatial le plus faible : 6% des 319,1 ha utilisés par les chamois) et août (chevauchement spatial 
le plus élevé : 34% des 245,8 ha utilisés par les chamois). Nous avons ensuite réalisé des 
analyses spécifiques à chaque mois à l’aide de modèles mixtes additifs généralisés (Pinheiro 
& Bates, 2000), en prenant comme variable de réponse la proportion moyenne de temps 
pendant laquelle un individu était actif par heure (pA), et l’identité de l’animal ainsi que 
l’année comme effets aléatoires. Le modèle de référence (M0) incluait l’heure en tant que 
terme lissé à l’aide d’une spline de régression cubique afin de garantir que les estimations de 
pA à minuit soient ajustées (c’est-à-dire aux extrémités de la courbe), le profil d’activité étant 
cyclique sur une base quotidienne. Pour tester respectivement les hypothèses H1 (profils 
d’activité similaires entre les deux espèces) et H2 (profils d’activité différents entre les 
chamois des deux sous-populations), nous avons envisagé un modèle (M1) tenant compte 
d’un effet « espèce » (deux niveaux : chamois et mouflon) et un modèle complet (M2) tenant 
compte d’un effet « espèce-site » (trois niveaux : mouflon, chamois en sympatrie, chamois en 
allopatrie) avec des termes lissés spécifiques pour chaque niveau des facteurs. Nous avons 
comparé les trois modèles à l’aide des différences du critère d’information d’Akaike corrigé 
pour la petite taille de l’échantillon (∆AICc). Nous avons ensuite calculé le pourcentage de 
déviance expliquée par les modèles M1 et M2 par rapport au modèle M0 (Tableau 1). Enfin, 
nous avons calculé les différences horaires de pA prédite entre le chamois et le mouflon (à 
partir du modèle M1) et entre les deux sous-populations de chamois (à partir du modèle M2) 
pour chaque mois, puis nous avons comparé ces différences d’un mois à l’autre à l’aide de 
tests t de Wilcoxon. Les analyses ont été réalisées à l’aide du logiciel R, version 2.14.1 (R 
Development Core Team, 2011), avec les packages adehabitat (Calenge, 2006), MASS 
(Venables & Ripley, 2002) et gamm4 (Wood, 2006). 
 
Tableau 1. Comparaison des modèles prédisant la proportion moyenne d'activité horaire par individu pour 
chaque mois : contribution de l'effet « espèce » (modèle M1) par rapport au modèle de référence (M0, 
détails dans le texte) et de l'effet « espèce-site » (modèle M2) par rapport à M1 

 
 
RESULTATS 
L'hypothèse H1 a été partiellement validée, car les deux espèces ont présenté un profil 
d'activité bimodal avec des pics tôt le matin et tard le soir, bien que des différences marquées 
dans les profils d'activité (c'est-à-dire le niveau et le moment de l'activité) soient apparues 
entre elles (effet « espèce ») au cours des deux mois [moyenne ± écart-type = 13,8 ± 10,5% 
(janvier) ; 10,6 ± 11,6% (août), sans différence significative entre les deux mois, test t de 
Wilcoxon : valeur P = 0,24] (Fig. 2, Tableau 1). Bien que les modèles M2 aient donné de 
meilleurs résultats que les modèles M1 tant pendant la période de forte superposition spatiale 
que pendant celle de faible superposition, la prise en compte d’une distinction entre les deux 
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sous-populations de chamois (au sein de l’effet « espèce-site ») a eu une influence bien 
moindre sur l’ajustement du modèle que l’effet « espèce » (Tableau 1). Contrairement à 
l’hypothèse H2, les différences horaires de pA prédite entre les deux sous-populations de 
chamois étaient faibles, indépendamment du chevauchement spatial avec le mouflon (3,2 ± 
1,8% ; 2,6 ± 1,5%) et non significatives entre les deux mois (test t de Wilcoxon : valeur de P 
= 0,21), ce qui met en évidence l’absence de modification du schéma d’activité des chamois 
lorsque le chevauchement avec les mouflons augmente sur le site sympatrique. 
 

 
Figure 2. Profils d'activité quotidienne des chamois en allopatrie, des chamois en sympatrie avec les 
mouflons et des mouflons, en janvier, lorsque le chevauchement spatial des mouflons sur les chamois était 
minimal (6% de 319,08 ha ; à gauche), et en août, lorsqu'il était maximal (34% de 245,79 ha ; à droite). 
L'épaisseur des courbes correspond à la valeur prédite (± SE). UTC : temps universel coordonné 
 
DISCUSSION 
Bien que les chamois et les mouflons aient tous deux présenté des pics d’activité tôt le matin 
et tard le soir au cours des deux mois, comme on l’observe généralement chez les grands 
herbivores (Cederlund, 1989), des différences substantielles dans les schémas d’activité 
quotidiens sont apparues entre ces deux espèces (Fig. 2). Les chamois étant plus sensibles 
à la disponibilité d’un fourrage de qualité que les mouflons (Hofmann, 1989 ; Bertolino et 
al., 2009), leur niveau d’activité plus élevé pendant la journée en été reflète probablement les 
déplacements nécessaires pour sélectionner des parcelles de grande qualité. Chez le mouflon, 
les niveaux d’activité soulignent la plus grande sensibilité de l’espèce aux températures 
extrêmes par rapport au chamois, car ils diminuaient davantage pendant les heures de stress 
thermique (c’est-à-dire la nuit en hiver et la journée en été ; Bourgoin et al., 2011). Les 
différences dans les schémas d’activité entre le chamois et le mouflon suggèrent l’existence 
de rythmes endogènes spécifiques à chaque espèce (recherche de nourriture/rumination, 
Hofmann, 1989) ou d’une sensibilité aux contraintes environnementales (par exemple, la 
thermorégulation ; Bourgoin et al., 2011). 
 
Malgré un important chevauchement temporel entre les schémas d’activité des chamois et 
des mouflons, pratiquement aucune différence dans les schémas d’activité n’est apparue ni 
n’a persisté entre les chamois du site allopatrique et ceux du site sympatrique, 
indépendamment du chevauchement spatial entre les deux espèces, ce qui souligne l’absence 
d’interférence comportementale de la part des mouflons sur le site sympatrique. Dans les 
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Alpes Suisses, Rüttimann et al. (2008) n’ont pas non plus constaté d’interférence 
comportementale entre les moutons domestiques (Ovis aries) et les chamois. Ces résultats 
suggèrent une coexistence non compétitive entre les chamois et les mouflons (Tokeshi, 
1999), peut-être en raison de la forte disponibilité des ressources pour les chamois adultes 
lorsque leur chevauchement spatial était important. Un changement dans les activités des 
chamois en présence de mouflons n’est pas nécessairement en cause, car différents schémas 
d’activité diurne spécifiques à chaque espèce semblent contribuer à limiter l’interférence 
comportementale. Cependant, l’interférence comportementale a été suggérée à plusieurs 
reprises au sein de grandes communautés d’herbivores, souvent induite par des espèces non 
indigènes sur des espèces indigènes (Chirichella et al., 2013). La sensibilité aux interférences 
comportementales peut dépendre de divers facteurs, tels que le sexe (Hamr, 1988 ; Ferretti 
et al., 2011), la taille corporelle (Valeix et al., 2007 ; Ferretti et al., 2011), le caractère grégaire 
et la densité (Forsyth & Hickling, 1998 ; Ferretti et al., 2011), ou encore de perturbations 
externes telles que la présence de prédateurs (Eriksen et al., 2011) ou les activités humaines 
(Hamr, 1988). De plus, le chevauchement spatial interspécifique sur des ressources 
fondamentales de l’habitat, telles que les zones de nourriture, peut accroître le risque 
d’interférence. Par ailleurs, d’autres mécanismes visant à éviter les interférences 
conduiraient les espèces à ajuster localement leur répartition spatiale (Ferretti et al., 2011 ; 
Macandza et al., 2012) ou leur choix de ressources en présence d’un concurrent direct 
(Chirichella et al., 2013), plutôt que de modifier leurs activités quotidiennes. L’adoption d’une 
approche globale intégrant les dimensions spatiales, les ressources de l’habitat et les 
dimensions temporelles des niches écologiques pourrait approfondir notre compréhension 
des mécanismes d’évitement des interférences comportementales entre espèces 
écologiquement proches. 
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