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Profil d'activité unimodal chez les chamois forestiers : 
comportement typique ou évitement interspécifique ? 

 

 
 
Résumé 
Les rythmes d’activité quotidiens des mammifères sont influencés par toute une série de 
facteurs biotiques et abiotiques. Pendant les périodes chaudes, les ongulés de montagne 
vivant dans des zones ouvertes présentent généralement un schéma bimodal de rythmes 
d’activité, avec des pics à l’aube et au crépuscule. À ce jour, cependant, on sait peu de choses 
sur les schémas d’activité des ongulés de montagne vivant dans des habitats forestiers et dans 
des zones où sont présents de grands prédateurs. À l’aide de pièges photographiques installés 
pendant une période de six mois, entre mai et octobre 2012, nous avons étudié le profil 
d’activité d’une population de chamois vivant dans les forêts du nord du massif du Velebit 
(Croatie) et son chevauchement avec les profils d’activité de prédateurs potentiels (ours brun, 
loup gris) et de concurrents (sanglier). Les chamois ont présenté un pic d’activité entre 5h et 
7h du matin, moment où 65% des individus ont été photographiés. Contrairement à ce qui 
avait été rapporté dans la littérature antérieure sur les chamois, nous avons mis en évidence 
un schéma d’activité unimodal avec un pic aux premières heures du matin : à l’échelle 
saisonnière, ce schéma est resté relativement constant, bien que l’activité au crépuscule ait 
augmenté pendant les mois les plus chauds. Le pic d’activité principal s’est produit pendant 
les périodes de baisse d’activité des prédateurs et concurrents potentiels, et les chamois ont 
montré la plus faible tolérance au chevauchement avec le loup gris. D’autres études sont 
nécessaires pour déterminer si ce profil est caractéristique des populations forestières ou s’il 
reflète un décalage temporel de niche, éventuellement en tant que stratégie d’évitement des 
prédateurs. 
 
Mots-clés : Pièges photographiques, Massif Dinarique, Coefficient de chevauchement, 
Risque de prédation, Rupicapra rupicapra balcanica, Ségrégation temporelle 
 
INTRODUCTION 
Chez les ruminants, les schémas d’activité sont principalement déterminés par des contraintes 
physiologiques (par exemple, la durée de la digestion, cf. Loe et al. 2007), bien que d’autres 
facteurs tels que la disponibilité saisonnière des ressources (Cederlund 1989), la volonté 
d’éviter le harcèlement (Colman et al. 2001), la température (Belovsky 1981), les 
précipitations (Loe et al. 2007) ou les cycles de lumière du jour (Pipia et al. 2008) peuvent 
jouer un rôle important. Des modifications des rythmes d’activité peuvent également 
survenir en réponse au risque de prédation (Owen-Smith 1988) ou pour minimiser les 

Chamois 
Croatie 

2015 



Sprem et al. 2015                                                                                                       Traduction DeepL & RP – 08/07/2026 2 

interférences comportementales (par exemple, Valeix et al. 2007), ce qui peut entraîner des 
décalages temporels de niche entre espèces sympatriques. 
 
Bien que le chamois (genre Rupicapra) soit l’ongulé de montagne le plus abondant en Europe 
et au Proche-Orient (Corlatti et al. 2011), les informations dont on dispose à ce jour sur ses 
rythmes d’activité se limitent principalement aux zones ouvertes, c’est-à-dire là où les 
chamois peuvent être facilement observés (cf. Hamr 1984). Pendant les mois d’été, aux 
heures de clarté, les chamois vivant dans des prairies Alpines et subalpines exemptes de 
prédateurs présentent systématiquement un schéma d’activité bimodal, avec des pics à l’aube 
et au crépuscule (Hamr 1984 ; Pachlatko et Nievergelt 1985 ; Mason et al. 2014). Ce même 
schéma a récemment été confirmé dans une étude portant sur une période de 24 heures 
(Darmon et al. 2014). Les rythmes d’activité des populations de chamois vivant dans des 
habitats forestiers restent largement inexplorés, bien que Breidermann (1967) ait suggéré que, 
dans les zones boisées, les pics estivaux au lever et au coucher du soleil sont remplacés par 
des périodes d’activité plus courtes et plus fréquentes, réparties tout au long de la journée. 
De plus, alors que des études récentes ont examiné les dimensions spatiales et temporelles 
de la réponse des chamois à un fort chevauchement des ressources spatiales et alimentaires 
avec des ongulés sauvages et domestiques (Darmon et al. 2014 ; Lovari et al. 2014 ; Mason 
et al. 2014), à notre connaissance, aucune étude n’a été menée sur les schémas d’activité des 
chamois dans des zones où sont présents de grands prédateurs. 
 
À l’aide de pièges photographiques, les objectifs de cette étude étaient (1) d’identifier les 
variations temporelles de l’activité des chamois pendant les mois chauds (fin du printemps-
début de l’automne) dans une zone boisée, habitée par deux grands prédateurs (l’ours brun 
Ursus arctos et le loup gris Canis lupus) et un concurrent potentiel des chamois (le sanglier Sus 
scrofa, cf. Valchev et al. 2006), et (2) de déterminer le degré de chevauchement temporel entre 
les chamois et ces trois espèces. Nous avons testé deux hypothèses existantes susceptibles 
d’expliquer les rythmes d’activité des chamois dans les zones forestières et en sympatrie avec 
d’autres espèces : (i) Selon Breidermann (1967), les chamois des forêts pourraient adopter un 
schéma d’activité uniforme, plutôt que le schéma bimodal typique « à l’aube et au 
crépuscule », en raison de la protection thermique offerte par la canopée ; (ii) ce schéma 
d’activité pourrait être perturbé par la présence de prédateurs ou de concurrents, ce qui 
pourrait entraîner une ségrégation temporelle (c’est-à-dire un faible degré de chevauchement 
entre les chamois et les autres espèces). 
 
MATERIEL et METHODES 
Zone d'étude et population 
Le parc national du Velebit du Nord s'étend sur une superficie de 109 km² dans l'ouest de la 
Croatie (44° 57' 55’’ N, 15° 00' 04’’ E) et se caractérise par de petits plateaux et des prairies 
situés principalement dans le nord-ouest du massif Dinarique (mont Velebit). Les forêts 
couvrent environ 78% de la zone d’étude, à une altitude comprise entre 518 et 1 678 m, et 
sont principalement composées de sapins blancs (Abies alba) et d’épicéas (Picea abies) ; les 22% 
restants de la zone d’étude sont dépourvus de couverture forestière (Orsanic et al. 2005). Le 
climat est de type boréal humide avec une influence méditerranéenne, caractérisé par une 
température annuelle moyenne de 3,5°C et des précipitations annuelles moyennes de 1 898 
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mm (Vukelic 2012). Sur le plan topographique, la zone d’étude est très hétérogène, 
entrecoupée de fossés, de baies et de rochers. 
 
Trois grands carnivores sont présents dans cette région : l’ours brun (environ 48 individus, 
Spalj 2005), le loup gris (environ 25 individus, Jeremié et Strbenac 2014) et le lynx Eurasien 
(Lynx lynx). L’impact de ces espèces sur les chamois a été confirmé dans la partie Croate du 
massif Dinarique, où 40 chamois ont été victimes de prédation au cours de la période 
2007/2008 (Strbenac 2010), tandis qu’au cours de la période 2014/2015, le taux de prédation 
s’élevait à environ 0,6 individu/km² (Medaric 2015). Quatre espèces d’ongulés sont 
également présentes dans la zone d’étude : le sanglier (environ 110 individus, Spalj 2005), le 
chevreuil Capreolus capreolus, le cerf élaphe Cervus elaphus et le chamois du Nord Rupicapra 
rupicapra. 
 
Parmi les sept sous-espèces de chamois du Nord, deux sont présentes dans la région 
dinarique (Grubb 2004) : le chamois Alpin (Rupicapra rupicapra) et le chamois des Balkans 
(Rupicapra r. balcanica), qui pourraient coexister et s’hybrider dans la partie nord du mont 
Velebit (Frkovic 2008). Bien que la présence de Rupicapra r. balcanica ou d’une zone 
d’hybridation n’ait pas été confirmée dans le nord-ouest des montagnes Dinariques en 
Slovénie (Buzan et al. 2013), l’existence d’haplotypes Balcanica a été confirmée dans le même 
massif montagneux en Croatie (Sprem et al. 2014). Les chamois ont disparu du massif nord-
est du Velebit au début des années 1900 (Skorup 2005) en raison d’une combinaison 
d’élevage intensif, de chasse et de braconnage (Fikovic 2008). Cette population de chamois 
a été rétablie entre 1964 et 1978 grâce à des réintroductions provenant de différentes zones, 
ce qui constitue l’un des programmes de réintroduction de grands mammifères les plus 
réussis de cette région (Apollonio et al. 2014). La taille actuelle de la population dans la zone 
d’étude est estimée entre 300 et 350 chamois (Sprem 2013). 
 
Collecte et analyse des données 
La surveillance par caméras de surveillance s’est déroulée sur une période de 6 mois, 
24h/jour, de mai à octobre 2012 (184 jours de surveillance), au sein du parc national du 
Velebit-Nord. Les données ont été enregistrées à l’aide de 15 caméras de surveillance 
Primos® TruthCam 35, réparties de manière aléatoire dans la zone d’étude, dont 11 caméras 
placées dans des habitats forestiers et 4 dans des habitats ouverts (cf. Rowcliff et al. 2008). 
La résolution de chaque caméra a été réglée sur 3,0 mégapixels (mode couleur) pendant la 
journée et sur 1,5 mégapixels (mode infrarouge) pendant la nuit. L’intervalle entre deux prises 
de vue successives a été fixé à 2 minutes : à chaque déclenchement, les caméras ont pris une 
photo (JPEG) et enregistré une vidéo de 30 secondes (AVI). Les caméras étaient 
positionnées à une hauteur comprise entre 50 et 100 cm au-dessus du sol, avec une distance 
de mise au point par défaut de 5 m, et étaient vérifiées deux fois par mois afin de télécharger 
les photos et vidéos et de contrôler l’état des batteries. 
 
Chaque séance de prise de vue (photo et vidéo) a été considérée comme une observation 
unique (point de données), et nous avons utilisé la distribution temporelle des observations 
de chaque espèce pour représenter leur budget d’activité quotidien. En raison des contraintes 
de l’algorithme utilisé, l’activité quotidienne a été convertie en radians (allant de 0 à 2𝜋), 
représentant une variable aléatoire circulaire avec une densité binomiale sous-jacente. Nous 
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avons ajusté des distributions normales circulaires à l’aide du noyau de von Mies (Meredith 
et Ridout 2014) sur différentes périodes : tout d’abord par saison (mai-juin, juillet-août, 
septembre-octobre), afin de tenir compte des variations dans les cycles de vie spécifiques à 
chaque espèce et dans la disponibilité alimentaire ; ensuite, de mai à octobre, c’est-à-dire sur 
l’ensemble de la période d’étude. Sur la base d’une simulation réalisée par Ridout et Linkie 
(2008), plusieurs paramètres de lissage différents (compris entre 0,5 et 2) ont été représentés 
graphiquement par rapport aux points de données d’origine. Pour les courbes d’estimation 
de densité, nous avons utilisé un facteur de lissage de 1,5, déterminé par inspection visuelle. 
Pour estimer les différences de profils d’activité entre les chamois et les autres espèces, nous 
avons utilisé le package « overlap » (Meredith et Ridout 2014) et calculé le coefficient de 
chevauchement entre les courbes d’estimation de densité par noyau par paires, sur l’ensemble 
de la période d’étude uniquement (c’est-à-dire de mai à octobre, en raison du nombre limité 
de photos disponibles pour les espèces cryptiques). Les valeurs du coefficient vont de 0 
(aucune activité commune) à 1 (activité identique) et ont été représentées par un seul 
estimateur non paramétrique (∆#1), considéré comme le meilleur estimateur pour décrire la 
concordance d’activité entre les distributions de probabilité des chamois et des autres espèces 
(cf. Ridout et Linkie 2008). L’estimateur choisi (∆#1) décrit au mieux le chevauchement des 
activités lorsque l’échantillon le plus petit comporte ≤50 points de données, quel que soit le 
nombre de points de données dans les échantillons plus importants (Meredith et Ridout 
2014). L’intervalle de confiance pour chaque coefficient a été calculé à l’aide d’une méthode 
bootstrap avec 10 000 échantillons générés à partir d’un échantillon représentatif de la 
population (Clemons et Bradley 2000). Enfin, le test de Watson-Williams a été utilisé pour 
déterminer l’homogénéité des moyennes des schémas d’activité entre les chamois et les autres 
espèces, sur l’ensemble de la période d’étude uniquement (mai-octobre), par paires 
(Jammalamadaka et Sengupta 2001). Les analyses statistiques ont été réalisées à l’aide du 
logiciel R 3.0.2 (R Core Team 2013). 
 
RESULTATS et DISCUSSION 
Au cours de la période d'étude, un total de 3 656 paires d'images JPEG et de vidéos AVI ont 
été collectées. Parmi celles-ci, 2 412 ont été sélectionnées pour une analyse plus approfondie, 
car elles permettaient une identification claire des espèces et comprenaient des images de 
chamois, d'ours brun, de sanglier ou de loup gris. Plusieurs photos de cerfs élaphes, de 
chevreuils et de lynx eurasiens ont été prises, mais en raison de la petite taille de l’échantillon 
(cerfs élaphes : N = 7 ; chevreuils : N = 5 ; lynx : N = 1), elles n’ont pas été incluses dans les 
analyses. Les taux de réussite de la surveillance par caméra entre les habitats forestiers et les 
habitats ouverts étaient très similaires, et les premières analyses n’ont pas mis en évidence 
de différences significatives dans les schémas d’activité des chamois entre les types 
d’habitats ; toutes les données ont donc été regroupées avant l’analyse. Les schémas d’activité 
des espèces cibles à différentes échelles de temps sont présentés à la Figure 1. Sur l’ensemble 
de la période d’étude, l’activité des chamois a affiché un seul pic entre 5h00 et 7h00, moment 
où 65% du nombre total d’animaux détectés ont été photographiés (avec une moyenne de 
2,11 chamois par photo) (Fig. 1d). L’activité dominante (c’est-à-dire la plus fréquente) a été 
observée à 6h00, tandis que l’activité subordonnée (c’est-à-dire la moins fréquente) a été 
enregistrée à 13h00 (Tableau 1). 
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Fig. 1. Estimations de densité par noyau (facteur de lissage de 1,5) des distributions de l'activité 
quotidienne des espèces étudiées dans le parc national du Nord du Velebit pendant : a) mai-juin, b) juillet-
août, c) septembre-octobre, d) mai-octobre. Dans a, les tailles d'échantillon sont N = 7 (ours brun), N = 4 
(loup gris), N = 811 (chamois) ; dans b, N = 12 (ours brun), N = 3 (loup gris), N = 7 (sanglier), N = 524 
(chamois) ; dans c, N = 6 (ours brun), N = 5 (loup gris), N = 12 (sanglier), N = 1 021 (chamois) ; dans d, N = 
25 (ours brun), N = 12 (loup gris), N = 19 (sanglier), N = 2 356 (chamois) 
 
Tableau 1 : Statistiques descriptives des photos prises des espèces étudiées dans le parc national du 
Velebit-Nord entre mai et octobre 2012 (nombre total de photos N ; nombre de photos prises dans la zone 
forestière par les 11 caméras Nr ; nombre de photos prises dans la zone dégagée par les 4 caméras No, 
heure et nombre moyen d’animaux par image ± écart-type pendant les périodes d’activité dominante et 
subordonnée), estimateurs des coefficients de chevauchement d’activité avec les chamois (∆#1) et résultats 
du test de Watson-Williams concernant la significativité des différences d’activité 

 
 
Ce schéma s’est révélé largement cohérent sur les quatre échelles de temps considérées, bien 
qu’il y ait eu quelques différences saisonnières : une augmentation de l’activité au crépuscule, 
par exemple, a été observée en septembre-octobre, même si le niveau de densité est resté 
inférieur au pic enregistré à l’aube (Fig. 1a-d). Les trois autres espèces recensées sont connues 
pour être principalement nocturnes (ours brun : Mertzanis et al. 2005 ; Seryodkin et al. 2013 ; 
le loup gris : Kusak et al. 2005 ; Podolski et al. 2013 ; le sanglier : Cahill et al. 2003 ; Ohashi 
et al. 2013), et nos données ont confirmé que ce schéma était constant sur l’ensemble des 
différentes périodes (Fig. 1a-d). Le profil d’activité du sanglier n’a pas pu être calculé pour la 
période de mai à juin, en raison du nombre limité de photos disponibles pour cette espèce. 
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Le test de Watson-Williams a mis en évidence des différences significatives entre les profils 
d’activité du chamois et ceux des trois autres espèces, mais aucune différence notable n’a été 
observée entre les estimateurs qui se chevauchaient pour l’ours brun, le sanglier et le loup 
gris sur l’ensemble de la période d’étude (Tableau 1). 
 
Alors que l’activité des autres espèces tombait à zéro en dehors des pics d’activité, les valeurs 
d’activité des chamois restaient bien supérieures à zéro tout au long des 24 heures, pour 
toutes les périodes considérées. La période principale d’activité des chamois s’étendait 
jusqu’en milieu de matinée et atteignait un creux vers midi : cette accalmie de midi est 
courante chez les populations de chamois en été, lorsque les animaux consacrent plus de 
temps au repos et à la rumination qu’à la recherche de nourriture en raison de la hausse des 
températures de l’air (Mason et al. 2014). Il est toutefois intéressant de noter que, alors que 
des études antérieures faisaient état d’un profil bimodal, avec des pics d’activité estivale des 
chamois à l’aube et au crépuscule (Nussberger et Ingold 2006 ; Rüttimann et al. 2008 ; Sprem 
et al. 2011), ce schéma typique était absent de notre population de chamois, qui présentait 
un schéma d’activité constant et unimodal avec un seul pic aux premières heures du matin 
(bien que dans une moindre mesure en septembre-octobre). 
 
La grande majorité des informations sur l’activité des chamois provient d’études menées dans 
des zones ouvertes au-dessus de la limite forestière (cf. Hamr 1984), tandis que ces données 
sont très rares pour les habitats forestiers. Breidermann (1967) a suggéré que les chamois 
vivant en forêt présenteraient une répartition de leur activité plus dispersée pendant l’été, par 
rapport aux populations vivant au-dessus de la limite forestière, peut-être en raison de l’effet 
tampon thermique et des températures plus fraîches offertes par le couvert forestier. Nos 
données montrent toutefois un schéma d’activité unimodal assez constant, avec un pic aux 
premières heures du matin qui semble contredire notre première hypothèse. Les principaux 
facteurs à l’origine de ce schéma restent à déterminer. Bien que le couvert forestier puisse 
offrir une protection thermique et des températures plus fraîches que les zones ouvertes, les 
variations quotidiennes de température peuvent tout de même être notables dans le climat 
boréal humide de notre site d’étude et jouer ainsi un rôle majeur dans la formation de la 
répartition de l’activité observée. L’augmentation observée de l’activité au crépuscule en 
juillet-août pourrait corroborer cette hypothèse, mais ce pic secondaire est faible, ce qui 
suggère que la température à elle seule ne saurait expliquer entièrement le profil unimodal. Si 
la fuite de la chaleur était le seul facteur déterminant de l’activité alimentaire au sein de notre 
population de chamois, on ne comprendrait pas pourquoi les individus n’étaient pas plus 
actifs au crépuscule ou immédiatement après (chez les populations de chamois des Alpes, en 
été, le pic au crépuscule est similaire – voire supérieur – à celui de l’aube, cf. Darmon et al. 
2014 ; Mason et al. 2014), surtout si l’on tient compte de la période relativement longue de 
faible activité de recherche de nourriture pendant les heures diurnes. Bien que l’hypothèse 
de Briedermann ne puisse à elle seule expliquer le profil d’activité unimodal observé, les effets 
de régulation thermique des habitats forestiers pourraient néanmoins expliquer la présence 
d’un niveau d’activité constant, bien supérieur à zéro, chez les chamois pendant les heures 
diurnes. L’activité quotidienne peut également évoluer en cas de chasse intensive, lorsque les 
chamois restent dans leur domaine vital, mais déplacent leur activité du jour vers la nuit 
(Baskin et Danell 2003). Dans notre cas, cependant, la chasse n’a probablement pas joué de 
rôle dans la définition des rythmes d’activité, car elle est interdite à l’intérieur des limites du 
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parc national du Velebit du Nord (comme dans la plupart des parcs croates, cf. Grignolio et 
al. 2014), bien que la chasse au chamois soit légale en dehors du parc. 
 
Il a été démontré que le tourisme peut également influencer l’activité des chamois (Zwijacz-
Kozica et al. 2013) : bien que de telles investigations dépassent le cadre de notre étude, il 
convient de noter que le parc national accueille quelque 15 000 visiteurs par an, dont la 
majorité pendant les mois les plus chauds. Le tourisme ne saurait toutefois expliquer 
l’absence de pic d’activité au crépuscule, car aucune randonnée n’est pratiquée à cette heure 
de la journée. 
 
Les habitats forestiers sont particulièrement adaptés aux ours bruns et aux loups gris (Skorup 
2005), et le profil d’activité unimodal de notre population pourrait refléter un décalage 
temporel de niche déclenché par la présence de prédateurs, peut-être résultant d’une 
stratégie d’évitement adoptée par les chamois pour réduire le risque de prédation (Owen-
Smith 1988). Sur l’ensemble de la période d’étude, le pic d’activité des prédateurs se situe 
vers 22h, mais on observe une augmentation spectaculaire entre 18h et 20h, moment où l’on 
s’attendrait à ce que le pic d’activité des chamois au coucher du soleil se produise. Notre 
hypothèse semble corroborée par la ségrégation temporelle significative mise en évidence par 
les résultats du test de Watson-Williams et par le fait que l’activité des chamois a commencé 
à augmenter à mesure que celle des prédateurs diminuait, c’est-à-dire entre 2h et 4h du matin 
(Fig. 1). Bien que des résultats similaires aient été observés concernant la relation entre les 
chamois et les sangliers, la densité relativement faible de ces derniers semble peu susceptible 
de déclencher une interférence ; de plus, l’observation d’un profil unimodal de l’activité des 
chamois même en l’absence de détection de sangliers, c’est-à-dire en mai-juin, vient étayer 
cette hypothèse. De plus, même si les effets des sangliers sur le comportement des ongulés 
sympatriques semblent quelque peu flous (Imperio et al. 2012), on s’attend à ce que les effets 
d’interférence soient moindres entre des espèces non apparentées (cf. Ferretti et al. 2011). 
En effet, alors que nous n’avons pas constaté de grandes différences entre les estimateurs de 
chevauchement pour l’ours brun, le loup gris et le sanglier, le chamois a montré la plus faible 
tolérance au chevauchement avec le loup gris, ce qui pourrait suggérer l’existence d’une 
réponse à la pression de prédation. En raison de la taille limitée de l’échantillon pour les 
prédateurs et les concurrents, les coefficients de chevauchement n’ont pu être calculés que 
sur l’ensemble de la période d’étude : bien que les schémas d’activité saisonniers (Fig. 1a-d) 
suggèrent un décalage constant de l’activité des chamois par rapport aux autres espèces 
étudiées, en particulier le loup gris, nous reconnaissons que d’autres contraintes biologiques 
(par exemple, les cycles alimentaires spécifiques à chaque espèce, la disponibilité de la 
nourriture) peuvent influencer leurs rythmes d’activité (cf. Loe et al. 2007). 
 
Notre étude, bien qu’elle reste largement descriptive, apporte des informations originales sur 
les rythmes d’activité des chamois dans les zones forestières et en présence à la fois de 
prédateurs et de concurrents. Compte tenu de la rareté des informations dans la littérature, 
il reste difficile de déterminer si le profil d’activité unimodal observé peut être considéré 
comme typique des populations de chamois vivant en forêt et, le cas échéant, quels sont les 
principaux facteurs déterminants de cette activité, ou si cela suggère peut-être un décalage 
temporel de niche déclenché par l’évitement interspécifique (apparemment pour réduire le 
risque de prédation) ou une combinaison à la fois de contraintes thermiques et d’évitement 
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interspécifique. Des études comparatives menées dans des zones similaires mais en l’absence 
de prédateurs seraient nécessaires pour étayer l’une ou l’autre de ces hypothèses. 
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