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Une chaleur excessive ou un environnement trop 
perturbé ? Les températures, plus que la présence des 

randonneurs, influencent le rythme circadien des 
femelles chez le chamois du Nord 

 

 
 
Résumé 
Les activités de loisirs entraînent souvent un décalage spatial et/ou temporel dans le 
comportement de la faune sauvage. Avec le développement concomitant des activités de 
plein air et la hausse des températures due au changement climatique, les espèces de 
montagne sont confrontées à des pressions croissantes pour adapter leur rythme d’activité 
afin de limiter à la fois leur exposition aux risques et leur inconfort thermique. À partir de 
plus de 15 ans de données GPS et de capteurs d’activité collectées sur le long terme, nous 
avons étudié comment les chamois du Nord femelles (Rupicapra rupicapra rupicapra) adaptent 
leur activité circadienne estivale aux variations spatio-temporelles des températures et de la 
présence de randonneurs. Le comportement des chamois était davantage influencé par les 
températures élevées que par la présence de randonneurs. Lors des journées les plus chaudes, 
elles ont avancé leur pic d’activité en début de matinée, étaient plus actives la nuit et pendant 
les pics d’activité, moins actives pendant la journée et présentaient des pics matinaux et 
vespéraux plus longs par rapport aux journées les plus froides. Pourtant, l’activité 
quotidienne totale ne différait que légèrement entre les journées les plus chaudes et les 
journées les plus froides. À l’inverse, la perturbation causée par les randonneurs n’a eu que 
de faibles effets sur les niveaux d’activité et sur le moment des pics d’activité. Cela est 
particulièrement vrai pour la perturbation temporelle (jours de semaine par rapport aux 
week-ends et jours fériés), peut-être parce que la plupart des jours de semaine en été 
coïncidaient avec les vacances scolaires. Ce n’est que dans les conditions les plus chaudes que 
le pic d’activité matinal était plus court et le pic du soir plus long chez les femelles vivant 
dans les zones les plus exposées, par rapport à celles vivant dans les zones les moins exposées. 
Une explication possible de l’effet globalement faible des perturbations causées par les 
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randonneurs pourrait être que les changements comportementaux permettant aux animaux 
de se protéger des températures élevées et de la présence des randonneurs (par exemple, 
s’éloigner des sentiers) ne leur permettent de modifier que très légèrement leur schéma 
d’activité. Dans le contexte des changements socio-environnementaux en cours, il est 
essentiel de préserver les habitats offrant des refuges thermiques contre la chaleur estivale et 
une protection contre les perturbations afin d’atténuer les conséquences néfastes potentielles. 
© 2024 Les auteurs. Publié par Elsevier Ltd pour le compte de l’Association for the Study 
of Animal Behaviour. Il s’agit d’un article en libre accès sous licence CC BY-NC-ND 
(http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd 4.0). 
 
Mots-clés : thermorégulation comportementale, rythme circadien, réchauffement 
climatique, écotourisme, perturbation humaine, écosystème de montagne, nocturnité, activité 
récréative, Rupicapra rupicapra, rupicapra 
 
INTRODUCTION 
Le XXIème siècle a été marqué par un développement et une diversification notable des 
activités de plein air, en particulier dans les pays occidentaux (Wheaton, 2010). Alors que les 
écosystèmes de montagne ont été préservés jusqu’à récemment en raison de leur faible 
accessibilité, ils sont aujourd’hui confrontés à une recrudescence d’activités non encadrées 
telles que la randonnée, le ski de fond, le trail ou l’escalade. Ces activités de loisirs ne sont 
pas mortelles, mais les humains peuvent être systématiquement perçus comme des 
prédateurs par la faune sauvage (Frid & Dill, 2002), ce qui entraîne une série de réactions 
physiologiques et comportementales négatives (Arlettaz et al., 2007 ; Larson et al., 2016 ; 
Marchand et al., 2014). Les conséquences de réactions répétées aux perturbations peuvent 
être néfastes pour plusieurs paramètres liés à la condition physique (French et al., 2011 ; 
Phillips & Alldredge, 2000). Cela est particulièrement vrai dans les écosystèmes de montagne, 
où la diversification des activités humaines met les animaux à rude épreuve tout au long de 
l’année, tant pendant la période d’acquisition d’énergie du printemps à l’automne que 
pendant la période de dépense énergétique en hiver (Lindstedt & Boyce, 1985). Cette 
pression accrue sur les animaux s’accompagne de modifications environnementales, 
notamment le changement climatique, qui sont particulièrement marquées en montagne 
(Pepin et al., 2015). 
 
Les températures y augmentent rapidement en toutes saisons, ce qui entraîne notamment un 
printemps et des cycles végétaux plus précoces, des vagues de chaleur et des sécheresses 
estivales plus fréquentes, ainsi qu’une diminution de la durée de la couverture neigeuse 
associée à un risque accru de gel pour les plantes (par exemple, Gobiet et al., 2014). Les 
animaux de montagne sont donc confrontés simultanément à deux changements majeurs, à 
savoir un niveau accru de perturbation et le changement climatique. 
 
Pour réduire leur exposition aux perturbations humaines, les animaux peuvent adapter leur 
comportement en termes de déplacements, d’utilisation et de sélection de l’habitat, ainsi que 
de temps consacré à leurs différentes activités (recherche de nourriture, repos, vigilance et 
interactions sociales). Face à une perturbation perçue comme un risque, les animaux peuvent 
modifier leurs activités (par exemple, passer de la recherche de nourriture à la vigilance ; 
Benoist et al., 2013 ; Xu et al., 2021), et s’éloigner temporairement, voire définitivement 
(Rogala et al., 2011). Ils peuvent également modifier leur rythme d’activité en reportant 
certaines activités, telles que la recherche de nourriture dans des lieux perturbés, des périodes 
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à haut risque vers des périodes à faible risque (Bonnot et al., 2013). Les avantages de telles 
réponses ont été expliqués dans le cadre de « l’hypothèse de répartition des risques » 
(Lima & Bednekoff, 1999) : les coûts liés aux opportunités de recherche de nourriture 
perdues pendant les périodes à risque pourraient être réduits si, par exemple, les animaux 
transféraient une partie de leur activité diurne vers la nuit, lorsque les activités humaines 
cessent (par exemple, Bonnot et al., 2020 ; Marchand et al., 2014). Cependant, les schémas 
d’activité sont régulés, comme en témoigne la succession critique entre recherche de 
nourriture et rumination chez les ruminants (Hamel & Côté, 2008). Toute modification 
forcée de ces schémas peut avoir un impact négatif sur la valeur sélective des individus, par 
exemple via un risque accru de rencontre avec des prédateurs (Lesmerises et al., 2018) ou des 
décalages dans les interactions avec leurs congénères (Greives et al., 2015). 
 
Parallèlement, les animaux doivent faire face à des contraintes climatiques, et la 
thermorégulation comportementale figure parmi les mécanismes les plus importants pour 
éviter le stress thermique. En effet, les températures influencent l’utilisation de l’espace 
(écureuils terrestres arctiques, Spermophilus parryii, Long et al., 2005 ; mouflon méditerranéen, 
Ovis gmelini musimon × Ovis sp., Marchand et al., 2015) et les budgets d’activité (singes Japonais, 
Macaca fuscata, Watanuki & Nakayama, 1993), les animaux devant trouver un compromis 
entre la recherche de nourriture et la recherche d’un abri thermique afin de limiter les coûts 
thermorégulateurs tout en maintenant leur équilibre énergétique (van Beest & Milner, 2013). 
Tout comme lorsqu’ils évitent les perturbations humaines, les animaux peuvent décaler leurs 
pics d’activité plus tôt le matin et plus tard le soir, et augmenter leur activité nocturne pendant 
les journées estivales les plus chaudes (Bourgoin et al., 2008, 2011). Cependant, dans les 
écosystèmes tempérés, la nuit peut être nettement plus courte que le jour en été, et plus 
risquée en présence de prédateurs nocturnes. Ainsi, le transfert de l’activité diurne vers la 
nuit ne permet pas nécessairement aux animaux de compenser entièrement la perte 
d’opportunités de recherche de nourriture pendant la journée et peut, par exemple, avoir des 
conséquences sur le gain de masse (Garel et al., 2004) ou le risque de prédation (Gehr et al., 
2018). Ces résultats soulignent l’importance d’étudier les cycles quotidiens dans leur 
intégralité afin d’obtenir une vision globale de la manière dont les animaux peuvent adapter 
leur comportement face aux changements environnementaux induits par l’homme 
(Marchand et al., 2014, 2015). 
 
De plus, le changement climatique en cours et l’expansion des activités humaines dans les 
écosystèmes de montagne sont également, en fin de compte, liés. Un allongement de la saison 
estivale ou des vagues de chaleur estivales plus fréquentes dans les vallées peuvent, par 
exemple, accroître la présence humaine en montagne. Bien qu’il ne soit probablement pas 
aisé de prédire le nombre de touristes dans des scénarios de changement climatique 
(Beniston, 2003), cela soulève des questions sur les réponses des animaux à ces changements 
environnementaux interdépendants induits par l’homme et sur leurs conséquences 
potentielles cumulatives, voire multiplicatives, pour les populations, tant en termes de 
réponses immédiates que de réponses compensatoires (Schmeller et al., 2022). Un défi 
majeur consiste donc à déterminer si les mécanismes comportementaux utilisés par les 
animaux pour s’adapter à la hausse des températures peuvent également leur conférer un 
avantage face à la présence humaine, ou inversement. 
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Dans le cadre de cette étude, nous avons utilisé le suivi GPS de 62 chamois du Nord femelles 
(Rupicapra rupicapra rupicapra) afin d’étudier à une échelle fine leurs réponses 
comportementales à des facteurs de stress temporels et spatiaux pendant l’été, à travers 
l’analyse de leur profil d’activité. Plus précisément, nous avons évalué les variations 
quotidiennes des températures et de la présence de randonneurs pour chaque chamois. Nous 
avons également calculé un indice de perturbation spatiale spécifique à chaque individu, en 
combinant les données sur la densité des sentiers de randonnée dans le domaine vital estival 
de chaque chamois et la présence de randonneurs sur chaque tronçon de sentier. Divers 
indicateurs d’activité (par exemple, les niveaux d’activité quotidiens, le moment des pics 
d’activité, la durée des pics d’activité) nous ont permis d’étudier la contribution relative des 
variations spatio-temporelles tant des températures que des perturbations humaines aux 
changements des schémas d’activité circadiens des chamois femelles en été. Nous nous 
attendions à ce que les chamois adaptent leur rythme d’activité circadien en évitant d’être 
actifs pendant les heures les plus chaudes des journées les plus chaudes et pendant les jours 
les plus perturbés (c’est-à-dire les week-ends et les jours fériés) par rapport aux jours moins 
perturbés (c’est-à-dire les jours de semaine), en compensant la perte d’activité diurne par une 
activité nocturne accrue. Les individus étant exposés à des niveaux de perturbation variables 
en fonction de l’emplacement de leur domaine vital estival, nous nous attendions également 
à des réponses plus marquées chez les chamois les plus exposés aux perturbations causées 
par les randonneurs. 
 
MATERIEL et METHODES 
Site d'étude et espèces 
L'étude a été menée dans la Réserve nationale de chasse et de gibier du massif des Bauges 
(RNCGB), une aire protégée située dans les Alpes Françaises (45°40'N, 6°13'E ; entre 900 et 
2 200 m d'altitude ; 5 200 ha). Le massif des Bauges est constitué de calcaire ; il présente un 
climat froid (température annuelle moyenne : 9,6°C ; enneigement de novembre à avril au-
dessus de 1 600 m, Duparc et al., 2013) et humides (précipitations annuelles cumulées 
moyennes : 1 600 mm, Duparc et al., 2013) (voir l’Annexe, Fig. A1 pour plus de détails sur 
les températures estivales). Cinquante-six pour cent de la superficie est couverte de forêts 
(limite forestière à environ 1 500 m d’altitude sur le site d’étude, dominées par le hêtre, Fagus 
sylvatica, et le sapin blanc, Abies alba), 36% de prairies et 8% de roche (Lopez, 2001). Cet 
environnement hétérogène se traduit par une grande diversité d’habitats et de paysages qui 
attire chaque année de nombreux touristes (> 37 000, dont la plupart en été ; 1,1 million et 
0,5 million de nuitées respectivement en été et en hiver en 2014, Cloud Parc des Bauges, 
2014). Toutes les prairies Alpines sont traversées par un réseau de sentiers où se concentrent 
la quasi-totalité des randonneurs en raison des restrictions imposées par le NGHRB, ce qui 
expose les chamois à une perturbation très localisée (Courbin et al., 2022). D’autres activités 
de loisirs (par exemple le parapente) ont lieu sur le site d’étude pendant l’été, mais bien moins 
fréquemment que la randonnée. 
 
La plupart des chamois femelles adultes donnent naissance à un petit chaque année, fin mai. 
En été, elles forment des groupes avec d’autres femelles, des chevreaux et des jeunes d’un 
an qui partagent et conservent le même territoire d’année en année (Loison et al., 1999). Les 
femelles jouent un rôle majeur dans la démographie de la population, notamment par leur 
fécondité et la survie des jeunes femelles (Gaillard et al., 2000). Les chamois n’avaient pas de 
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prédateurs naturels dans la zone d’étude pendant la période étudiée, à l’exception des aigles 
royaux (Aquila chrysaetos) et des renards roux (Vulpes vulpes), qui peuvent occasionnellement 
s’attaquer aux nouveau-nés et aux animaux blessés. La présence d’un très petit nombre de 
loups non-résidents (Canis lupus) a été observée certaines années (Loupfrance, 2021). La 
chasse, pratiquée par de petits groupes de trois à quatre chasseurs, a lieu dans le NGHRB de 
début septembre à fin février (Courbin et al., 2022), le chamois étant l’espèce cible principale 
(environ 100 chamois abattus par an en moyenne, soit <12% de la population de chamois 
de la région et environ 70% du nombre total d’ongulés abattus), ainsi que le mouflon 
(environ 20%), le chevreuil, Capreolus capreolus (environ 4%), le sanglier, Sus scrofa (environ 
4%) et le cerf élaphe, Cervus elaphus (environ 2% ; voir Courbin et al., 2022 pour plus de 
détails). 
 
Collecte des données 
Nous nous sommes concentrés sur les étés de 2004 à 2020, entre le 15 juin et le 7 septembre. 
Cette période inclut des jours pendant et en dehors des vacances d’été Françaises, qui 
commencent début juillet, mais exclut la saison de chasse, qui s’étend du premier week-end 
de septembre à la fin février, de sorte que les chamois ont été exclusivement exposés aux 
perturbations causées par les randonneurs pendant notre période d’étude. Cette période 
d’étude est cruciale pour les chamois femelles car elle suit la saison des naissances et se 
caractérise par des besoins énergétiques élevés liés à la lactation et à la constitution de réserves 
de graisse pour survivre à l’hiver (Clutton-Brock et al., 1989 ; Richard et al., 2017) ; toute 
perturbation pendant cette période pourrait donc s’avérer particulièrement néfaste. 
 
Nous avons capturé 62 chamois femelles adultes âgées >2 ans au cours de l’été dans quatre 
prairies Alpines situées à proximité de deux sentiers très fréquentés par les randonneurs 
(Armenaz et Dent des Portes). La pose et la récupération des colliers GPS ayant eu lieu 
pendant l’été, les positions des chamois n’ont pas nécessairement été enregistrées 
quotidiennement tout au long de la période d’étude. Seuls les chamois (N = 62) pour lesquels 
nous avons pu estimer de manière fiable le domaine vital estival (contour de noyau à 95% à 
l’aide du package « adehabitatHR » ; Worton, 1989 ; Calenge, 2006) ont été inclus dans l’étude, 
c’est-à-dire les chamois pour lesquels des positions GPS étaient disponibles pendant au 
moins les deux tiers de la période estivale, soit 56 jours au total. Les mouvements des animaux 
ont été enregistrés toutes les 5 minutes par deux capteurs sphériques perpendiculaires 
intégrés aux colliers GPS, qui surveillaient les mouvements du cou (0 : aucun mouvement ; 
255 : très mobile) ainsi que la proportion de temps pendant laquelle l’animal avait la tête 
baissée. Nous avons classé chaque chamois comme « actif » (c’est-à-dire en train de se 
nourrir, debout, en déplacement ou effectuant d’autres activités telles que des interactions ou 
se gratter) ou « inactif » (c’est-à-dire en train de dormir, de ruminer ou de se reposer) pour 
chaque période de 5 minutes à l’aide du modèle discriminant développé par Bourgoin et al. 
(2011 ; voir également Darmon et al., 2014). Pour ces animaux, nous avons obtenu un total 
de 4 464 jours complets d’enregistrements d’activité en été (N = 131 chamois-années, soit 1 
285 632 séries de mesures d’activité de 5 minutes au total). L’activité de chaque chamois a 
été suivie pendant 18 à 129 jours au total, ce qui correspond à 11 à 49 jours (moyenne ± 
écart-type = 34 ± 10 jours, médiane [Q1 ; Q3] = 36 [26 ; 42] jours) au cours d’une seule 
période estivale pour un chamois donné (Figures A2 et A3 de l’Annexe). 
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Note éthique 
Nous avons capturé les chamois à l’aide de filets tombants appâtés avec des blocs de sel. 
Bien que les captures aient eu lieu pendant la période de mise bas et de sevrage, les femelles 
évitaient généralement les filets tombants (positionnés sur des zones plates) lorsque les jeunes 
étaient particulièrement vulnérables (ce qui les amenait à utiliser des pentes très raides comme 
stratégie anti-prédateurs). Pendant la période de sevrage, les chamois forment des groupes 
de crèche et les chevreaux ne sont pas toujours étroitement liés à leur mère ; ainsi, des 
séparations temporaires d’une durée supérieure à celle résultant de la manipulation lors de la 
capture se produisent naturellement chez cette espèce (Ruckstuhl & Ingold, 1998). Les filets 
tombants étaient déclenchés manuellement par un observateur situé à quelques centaines de 
mètres des filets, ce qui permettait d’éviter les captures accidentelles, et les chamois étaient 
pris en charge immédiatement après la capture par plusieurs personnes expérimentées, sous 
la coordination de l’Office Français de la Biodiversité. Dès qu’un animal était capturé, il était 
immobilisé, les yeux bandés pour réduire le stress, et les pattes attachées ensemble pour éviter 
toute blessure. En moyenne, trois individus étaient capturés simultanément, ce nombre étant 
ajusté en fonction du nombre de manipulateurs afin de limiter le temps d’attente pour chaque 
chamois. Tous les efforts ont été déployés pour réduire au minimum la durée de 
manipulation (environ 10 à 15 minutes par individu) afin de relâcher les animaux sur place 
dès que possible. Les jeunes et les mères étaient relâchés en même temps afin d’éviter toute 
séparation. Dans le cadre d’un suivi à long terme par la méthode « capture-marquage-
recapture », les recaptures n’étaient pas évitées, bien que les individus non marqués aient été 
ciblés lorsqu’ils étaient présents. Depuis 2003, 916 individus ont été capturés ou recapturés, 
dont cinq sont morts (soit 0,55% des individus manipulés). Lorsque cela s’avérait nécessaire, 
les animaux étaient mis à mort par un tir à la tête ou par destruction du système nerveux par 
percussion de la cavité crânienne (matador), conformément aux méthodes éthiques et légales 
recommandées pour les grands mammifères après des blessures graves (Department of Parks 
and Wildlife, 2013 ; Legifrance, 2023). Toutes les captures, manipulations et prélèvements 
ont été effectués conformément à la législation nationale en vigueur en matière de bien-être 
animal, dans le respect des conditions éthiques détaillées dans les agréments spécifiques 
délivrés par la Préfecture de Paris (arrêté préfectoral n° 2009-014), en accord avec le code de 
l’environnement français (art. R421-15 à 421-31 et R422-92 à 422-94-1). 
 
Les femelles ont été équipées de colliers GPS Lotek 3300S (Lotek Engineering Inc., Carp, 
Ontario, Canada). Les colliers GPS pesaient moins de 450 g et n’ont été posés que sur des 
individus de plus de 20 kg jugés en parfaite santé, de sorte que leur poids ne dépasse jamais 
2,5% de la masse corporelle de l’animal équipé (poids moyen des femelles équipées d’un 
collier GPS = 30 kg, soit 1,5% de la masse corporelle des individus en moyenne). Afin de 
tenir compte d’éventuelles variations saisonnières de la circonférence du cou, nous avons 
laissé un espace d’environ 3 cm entre le collier GPS et le cou de l’animal, tout en veillant à 
ce que le collier ne puisse pas pivoter. Nous avons récupéré le collier à l’aide d’un système 
de retrait à distance déclenché manuellement ou automatiquement (systèmes TRRD ou 
TRD, respectivement ; Lotek Engineering Inc., Carp, Ontario, Canada) à la fin du suivi des 
individus, près d’un an après la mise en place. D’après des observations répétées d’individus 
équipés d’un collier GPS tout au long de l’année, dans le cadre d’un suivi à long terme par 
capture-marquage-recapture de cette population, rien n’indique que les colliers GPS 
entraînent des changements de comportement par rapport aux autres individus non équipés. 
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De même, nous n’avons détecté aucun effet indésirable lié au port des colliers en termes de 
blessures ou d’activité reproductive. 
 
Estimation des variables d’intérêt 
Nous avons évalué les caractéristiques quotidiennes (voir ci-dessous) entre 01h39 UTC du 
jour j et 01h39 UTC du jour j+1. Cela nous a permis d’étudier d’éventuels processus de 
compensation au cours de la nuit suivant le jour considéré. Nous avons choisi l’heure de 
début en fonction de la valeur médiane du début de la période crépusculaire du matin 
pendant notre période d’étude. Nous avons utilisé un modèle de microclimat intégrant les 
données météorologiques horaires ERA5 produites par le service Copernicus sur le 
changement climatique au sein du CEPMMT (résolution spatiale de 30 km × 30 km) et un 
modèle numérique d’élévation (30 m) pour la réduction d’échelle des données 
atmosphériques à l’échelle de la population (fonction « micro era5 » du package 
« NicheMapR » ; Kearney et al., 2020 ; Kearney & Porter, 2017 ; Maclean et al., 2019). Cela 
nous a permis de pallier le problème des données météorologiques incomplètes recueillies 
dans la vallée par la station météorologique locale et d’obtenir des températures normalisées 
au sein de l’aire de répartition de la population sur la période d’étude. Les températures 
quotidiennes moyennes ont été prédites à partir de ce modèle à une hauteur de 1 m sur un 
terrain plat, pour une localisation spatiale et une altitude (1 950 m au-dessus du niveau de la 
mer) correspondant au centre de gravité de toutes les positions GPS des chamois. Nous 
avons étudié l’effet des températures sur l’activité des chamois femelles à l’aide d’une variable 
catégorielle à deux niveaux, définis en fonction des quantiles de la distribution des 
températures quotidiennes moyennes. Les jours dont la température moyenne était inférieure 
au quantile de 25% (soit 10,8°C) ont été considérés comme des jours froids, et ceux dont la 
température moyenne était supérieure au quantile de 75% (soit 15,5°C) comme des jours 
chauds. Les températures des journées froides subies par les chamois variaient entre 3,4°C 
et 10,8°C (moyenne ± écart-type = 8,6 ± 1,6°C, médiane [Q1 ; Q3] = 8,9 [7,6 ; 10,0]°C), 
tandis que les journées chaudes variaient entre 15,5°C et 20,9°C (moyenne ± écart-type = 
17,2 ± 1,2°C, médiane [Q1 ; Q3] = 17,1 [16,2 ; 18,1]°C ; voir également la Figure A1 en 
annexe). 
 
La perturbation temporelle liée à la randonnée a été définie comme une variable catégorielle 
à deux niveaux. Les week-ends et les jours fériés, c’est-à-dire les jours de congé tels que la 
Fête nationale, ont été considérés comme les jours les plus perturbés, tandis que les jours 
compris entre le lundi et le vendredi, à l’exception des jours fériés, ont été considérés comme 
les jours les moins perturbés. Afin de vérifier la fiabilité de ces deux catégories sur le terrain, 
nous avons comparé la fréquentation quotidienne des randonneurs (nombre de randonneurs 
enregistrés sur le sentier) entre 00h00 UTC et 23h59 UTC et l’heure de la première arrivée 
pour les deux niveaux de perturbation temporelle à l’aide d’un éco-compteur (capteur PYRO 
Eco-Compteur, www.eco-compteur.com ; à 90 cm au-dessus du sol) situé sur le sentier 
d’Armenaz (45°37'18,60’’ N, 6°13'2,53’’ E) et présent pendant deux étés consécutifs (2016 et 
2017). Notre période d’étude a couvert 189 week-ends et jours fériés et 440 jours de semaine. 
Au cours de la même période de l’année en 2016 et 2017, le nombre de randonneurs sur les 
sentiers était près de deux fois plus élevé les week-ends et jours fériés (moyenne ± écart-type 
= 74 ± 53 randonneurs, médiane [Q1 ; Q3] = 73 [39 ; 106] randonneurs) que les jours de 
semaine (moyenne = 47 ± 34 randonneurs, médiane = 40 [25 ; 73] randonneurs ; test U de 
Mann-Whitney : U = 2558, N1 = 41, N2 = 96, P = 0,006). 
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Les randonneurs avaient également tendance à arriver 60 minutes plus tôt les week-ends et 
jours fériés (moyenne ± écart-type = 07h44 UTC + 120 min, médiane [Q1 ; Q3] = 07h00 
[07h00 ; 09h00] UTC) par rapport aux jours de semaine (moyenne ± écart-type = 08h13 
UTC ± 180 min, médiane [Q1 ; Q3] = 08h00 [07h00 ; 09h00] UTC, bien que cette différence 
ne soit pas statistiquement significative (test U de Mann-Whitney : U = 1 559, N₁ = 40, N₂ 
= 91, P = 0,188 ; voir les Figures A4 et A5 en annexe). Nous avons également réalisé un test 
U de Mann-Whitney afin d’évaluer si la fréquentation des randonneurs était influencée par 
les températures (voir Résultats). Enfin, nous avons effectué des analyses complémentaires 
en prenant en compte trois catégories contrastées de perturbations temporelles, à savoir (1) 
les jours de semaine pendant la période scolaire, (2) les jours de semaine pendant les vacances 
d’été et (3) les week-ends et jours fériés (voir l’annexe, « Analyses utilisant trois niveaux de 
perturbation temporelle »). Ces analyses complémentaires ont fourni des résultats très 
similaires à ceux de l’analyse initiale comparant deux niveaux de perturbation (à savoir les 
jours de semaine par rapport aux week-ends et jours fériés). 
 
L’exposition spatiale potentielle aux perturbations causées par les randonneurs a été 
évaluée au sein du domaine vital de chaque chamois femelle à l’aide des taux de fréquentation 
des sentiers extraits de la carte thermique mondiale de Strava (Strava, 2022 ; www.strava.com, 
date de téléchargement : 9 mars 2022, données des deux années précédentes ; voir également 
Courbin et al., 2022 pour une approche similaire sur ce site d’étude). La carte thermique 
Strava fournit une valeur allant de 0 (aucune fréquentation) à 255 (fréquentation maximale) 
pour chaque pixel (taille du pixel = 25 m × 25 m) et constitue un bon indicateur de la 
fréquentation humaine relative (voir annexe, « Comparaison entre la carte Strava et les 
données GPS » ; Thorsen et al., 2022 ; Venter et al., 2023). Les valeurs minimales et 
maximales enregistrées pour un pixel de sentier sur notre site d’étude étaient respectivement 
de 51 et 255. Nous avons donc défini des classes de fréquentation en fonction des quantiles 
de la distribution [51 ; 255] afin de couvrir exclusivement les pixels de sentier : 1 = [51 ; 119] 
(entre le quantile 0% et le quantile 33%, faible fréquentation) ; 2 = [119 ; 187] (entre les 
quantiles 33% et 66%, fréquentation intermédiaire) ; 3 = [187 ; 255] (entre les quantiles 66% 
et 100%, fréquentation élevée). Nous avons compté les pixels de sentier de chaque classe 
dans un domaine de vie donné et multiplié ce nombre par la valeur de la classe 
correspondante (c'est-à-dire 1, 2 ou 3) afin d'attribuer un poids différent à chaque pixel de 
sentier en fonction de son niveau de fréquentation. Nous avons ensuite additionné ces 
valeurs pour un domaine vital donné et normalisé le total en le divisant par la superficie du 
domaine vital afin d’obtenir notre indice de perturbation spatiale. Nous avons utilisé la 
médiane de l’indice de perturbation spatiale (c’est-à-dire 0,00577) comme seuil pour 
distinguer les chamois les plus exposés des chamois les moins exposés (voir Figure A13 de 
l’Annexe). 
 
Comme notre période d’étude s’est étendue sur près de trois mois, la durée du jour, connue 
pour influencer l’activité des chamois (Brivio et al., 2016 ; Fattorini et al., 2019), a fortement 
varié. Nous avons pris en compte cet effet en intégrant la durée du jour dans nos modèles 
(pour une approche similaire, voir Semenzato et al., 2021). Nous avons évalué la durée du 
jour comme le temps écoulé entre l’aube et le crépuscule à l’aide de la « fonction 
crépusculaire » du package « maptools » (Bivand & Lewin-Koh, 2022 ; angle de référence du 
soleil sous l’horizon = 6°, c’est-à-dire l’aube et le crépuscule civils). 
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Analyses statistiques 
Nous avons d’abord modélisé l’activité quotidienne des chamois sous la forme d’une série 
de valeurs égales à 0 (inactif) ou 1 (actif) pour chaque période de 5 minutes, à l’aide d’un 
modèle mixte additif généralisé (GAMM) avec une distribution binomiale des erreurs (paquet 
« mgcv », Wood, 2011, 2017 ; Wood et al., 2015). Nous avons inclus trois effets fixes dans le 
modèle : (1) l’heure de la journée, c’est-à-dire l’heure exacte toutes les 5 minutes, et (2) la 
durée du jour, ainsi que leur interaction (à l’aide de la fonction « ti » dédiée aux interactions 
dans les modèles additifs généralisés), en tant que variables continues avec une spline de 
régression cubique cyclique comme base de lissage pour les termes incluant exclusivement la 
durée du jour ; (3) une variable catégorielle de synthèse à huit niveaux représentant toutes les 
combinaisons possibles entre les classes de température, les niveaux de perturbation 
temporelle et de perturbation spatiale, en interaction avec l’heure de la journée (en utilisant 
l’argument « by » de la fonction « S » dans l’implémentation du GAMM). Les niveaux ont été 
classés par ordre croissant, le niveau de référence correspondant à un chamois vivant dans 
les zones les moins exposées par temps froid et en semaine. L’interaction entre la durée du 
jour et l’heure de la journée nous a permis de tenir compte du fait que le schéma d’activité 
est déterminé par l’heure du lever et du coucher du soleil (Ashby, 1972 ; Cederlund, 1989), 
qui varie considérablement selon la date. Nous avons défini l’identifiant annuel unique (ID-
année) de chaque chamois comme un effet aléatoire (en utilisant le paramètre « re » pour 
l’argument bs de la fonction « s » dans l’implémentation du GAMM) afin de tenir compte 
des variations interindividuelles du profil d’activité circadien (voir l’annexe, « Variabilité 
interindividuelle du profil d’activité circadien chez le chamois »). Nous avons fixé à 24 le 
nombre maximal de nœuds pour les fonctions de lissage. Nous avons également ajusté le 
modèle nul, similaire au modèle décrit ci-dessus mais excluant la variable de perturbation liée 
aux températures, à des fins de comparaison. Tous les détails concernant l’ajustement du 
modèle sont fournis dans l’annexe intitulée « Ajustement d’un modèle mixte additif généralisé 
pour décrire les profils d’activité ». 
 
Nous avons utilisé les prédictions du modèle pour étudier l’effet de la température et des 
perturbations causées par les randonneurs sur plusieurs indicateurs d’activité dérivés de ce 
modèle (décrits ci-dessous). Nous avons contrôlé l’effet de la durée du jour en la fixant à la 
médiane de l’ensemble de données complet (soit 963 min) lors de la prédiction de l’activité 
des chamois pour chaque niveau de la combinaison température-perturbation. Nous avons 
calculé l’activité totale, diurne, nocturne ainsi que les activités crépusculaires du matin et du 
soir en tant qu’aire sous la courbe d’activité (fonction AUC du package « DescTools » ; 
Signorell, 2023) pour chaque niveau de la variable « température-perturbation ». Nous avons 
défini la période diurne (davtime) comme la période s'écoulant entre 120 minutes après l'aube 
et 120 minutes avant le crépuscule, et la période nocturne comme la période s'écoulant entre 
120 minutes après le crépuscule et 120 minutes avant l'aube (voir Bonnot et al., 2020 pour 
une approche similaire). Les périodes crépusculaires correspondaient aux périodes restantes 
entre la période diurne et la période nocturne. Nous avons évalué le moment des pics 
d’activité du matin et du soir comme étant l’instant où la probabilité d’activité est la plus 
élevée, respectivement le matin et le soir. Enfin, nous avons évalué la durée des pics du matin 
et du soir comme étant la période écoulée entre le premier moment où la probabilité d’activité 
a atteint 0,5 et le dernier moment avant qu’elle ne passe en dessous de 0,5 pour les deux pics 
d’activité (pour une approche similaire, voir Bourgoin et al., 2011). Le pourcentage de 
variation entre deux situations a été calculé selon la formule suivante : 100 × (valeur - valeur) 



Thel Lucie et al. 2024                                                                                                  Traduction DeepL & RP – 11/07/2026 10 

/ valeur. Toutes les analyses ont été réalisées à l’aide du logiciel R (R Core Development 
Team 2022, version R 4.3.0). 
 
RESULTATS 
Ajustement du modèle 
Le modèle mixte additif généralisé complet (AIC = 1 578 865, déviance expliquée = 11,4%, 
R2 ajusté = 0,149) s’est révélé meilleur que le modèle nul incluant les effets de l’heure de la 
journée et de la durée du jour et excluant la variable de perturbation liée à la température 
(AIC = 1 591 999, déviance expliquée = 10,7%, R2 ajusté = 0,140 ; voir l’Annexe, 
« Ajustement d’un modèle mixte additif généralisé pour décrire les schémas d’activité ») pour 
prédire le schéma d’activité (Fig. 1). Tous les termes lissés (effets fixes et aléatoires) étaient 
significatifs (P < 0,001). 
 

 
Figure 1. Modèles d’activité circadiens prévus (l’activité varie entre 0, correspondant à l’inactivité, et 1, 
correspondant à une activité à temps plein) de 62 chamois femelles du massif des Bauges, dans la Réserve 
nationale de chasse et de gibier, pendant l’été (du 15 juin au 7 septembre 2004-2020), en fonction des 
températures (bleu : journées froides ; rouge : journées chaudes) et des perturbations humaines : (a) 
chamois vivant dans les zones les moins exposées en semaine ; (b) chamois vivant dans les zones les moins 
exposées le week-end et les jours fériés ; (c) chamois vivant dans les zones les plus exposées en semaine ; 
(d) chamois vivant dans les zones les plus exposées le week-end et les jours fériés (voir également les 
pictogrammes sur la Figure). Les lignes pleines représentent les valeurs prédites par le modèle et les zones 
ombrées autour des courbes représentent les intervalles de confiance à 95%. Les nuances de fond 
représentent les périodes utilisées pour calculer l’aire sous la courbe d’activité pour les crépuscules du 
matin et du soir (gris), la journée (jaune) et la nuit (bleu ; voir également les pictogrammes de la Figure). 
L’heure de la journée est exprimée en heures au temps universel coordonné (UTC) 
 
Températures 
Quel que soit le niveau d’exposition spatiale et de perturbation temporelle, les chamois ont 
augmenté leur activité totale pendant les journées chaudes par rapport aux journées froides, 
de 5% en moyenne (Fig. 2). Ce changement correspondait à une augmentation moyenne 
de 22% de l’activité nocturne et à une diminution de 10% de l’activité diurne, entre les 
journées froides et les journées chaudes (Fig. 2). De plus, l’activité crépusculaire a augmenté, 
des journées froides aux journées chaudes, de plus de 31% le matin et de 18% le soir en 
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moyenne (Fig. 2). Les chamois ont également avancé leur pic matinal de 17 minutes, des 
journées froides aux journées chaudes, et n’ont retardé que légèrement leur pic vespéral, de 
5 minutes en moyenne (Fig. 3). Les pics matinaux et vespéraux ont duré plus longtemps lors 
des journées chaudes que lors des journées froides, soit en moyenne près de 60 minutes et 
20 minutes, respectivement (Fig. 4). Les chamois ont maintenu un certain niveau d’activité 
en milieu de journée lors des journées froides (c’est-à-dire supérieur à 40%), tandis que la 
probabilité d’activité aux mêmes heures était bien plus faible et plus variable lors des 
journées chaudes (Fig. 1). 
 

 
Figure 2. Aire sous la courbe (AUC, sans unités) normalisée par la durée de chaque période pour chaque 
situation étudiée, à savoir une combinaison de différents niveaux de température (bleu : journées froides ; 
rouge : journées chaudes), de perturbation spatiale (point : faible exposition ; triangle : forte exposition) et 
de perturbation temporelle (symbole vide : jours de semaine ; symbole rempli : week-ends et jours fériés ; 
voir également les pictogrammes de la figure) : (a) activité totale (1 440 min), (b) diurne (724,8 min), (c) 
nocturne (235,2 min), (d) crépusculaire matinale (240 min) et (e) crépusculaire vespérale (240 min) (voir 
également les pictogrammes de la figure). Les AUC sont calculées à partir des profils d’activité circadiens 
prédits des chamois du Nord dans la Réserve nationale de chasse et de gibier du massif des Bauges, en 
été (du 15 juin au 7 septembre 2004-2020). Nous avons défini le terme « diurne » comme la période 
s'écoulant entre 120 min après l'aube et 120 min avant le crépuscule, le terme « nocturne » comme la 
période s'écoulant entre 120 min après le crépuscule et 120 min avant l'aube, et le terme « crépusculaire » 
comme les périodes restantes le matin et le soir (voir le texte pour plus de détails). Les lignes pointillées 
foncées et claires servent de repères visuels pour distinguer les différents niveaux de la variable de 
perturbation « température » 
 
Perturbation par les randonneurs 
Tous les domaines de vie estivaux utilisés par les chamois étudiés étaient traversés par au 
moins un sentier de randonnée. Notre indice de perturbation spatiale variait entre 0,00317 et 
0,02912 (moyenne ± écart-type = 0,00699 ± 0,00433, médiane [Q1 ; Q3] = 0,00577 
[0,00458 ; 0,00774]), seuls sept chamois présentant une valeur supérieure à 0,01000 (voir 
Figure A13 en Annexe). En 2016 et 2017, la fréquentation des randonneurs était 
significativement plus élevée lorsque les températures étaient élevées (jours froids : moyenne 
± écart-type = 45 ± 56 randonneurs, médiane Q1 ; Q3] = 21 [7 ; 63] randonneurs ; journées 
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chaudes : moyenne ± écart-type = 62 ± 37 randonneurs, médiane 101 ; Q3] = 54 [31 ; 84] 
randonneurs ; test U de Mann-Whitney : U = 333, N1 = 23, N2 = 48, P = 0,007). 
 

 
Figure 3. Moment du pic d’activité (TAP, moment de la journée où les pics d’activité se produisent, c’est-
à-dire le moment où la probabilité d’activité est la plus élevée) pour chaque situation étudiée, à savoir une 
combinaison de différents niveaux de température (bleu : journées froides ; rouge : journées chaudes), de 
perturbation spatiale (point : faible exposition ; triangle : forte exposition) et de perturbation temporelle 
(symbole vide : jours de semaine ; symbole plein : week-ends et jours fériés ; voir également les 
pictogrammes dans la figure) : (a) pic matinal et (b) pic vespéral. Les TAPs sont calculés à partir des profils 
d’activité circadiens prévus chez le chamois du Nord dans la Réserve nationale de chasse et de gibier du 
massif des Bauges, en été (du 15 juin au 7 septembre 2004-2020). Notez le changement d’intervalle sur 
l’axe des y entre (a) et (b), bien que l’échelle reste la même. Les lignes pointillées foncées et claires servent 
de repères visuels pour distinguer les différents niveaux de température et de perturbation 
 
Dans l’ensemble, l’effet de la température était bien plus prononcé que celui de la 
perturbation, et très peu de différences entre les profils d’activité généraux étaient 
perceptibles entre les différents niveaux de perturbation causée par les randonneurs pour une 
température donnée (Fig. 1 et 5). Nos analyses ont révélé des niveaux d’activité totale, diurne, 
nocturne et crépusculaire très similaires, quel que soit le niveau de perturbation (Fig. 2). De 
même, les variations du moment des pics d’activité en fonction de la perturbation causée 
par les randonneurs n’étaient pas biologiquement significatives (<7 min ; Fig. 3). Seule la 
durée des pics d’activité pendant les journées chaudes (qui sont également les journées les 
plus perturbées) a été affectée par l’exposition spatiale aux perturbations causées par les 
randonneurs (Fig. 4) : le pic matinal était plus court de 46 min et le pic vespéral plus long de 
20 min chez les chamois vivant dans les zones les plus exposées, par rapport à ceux vivant 
dans les zones les moins exposées. En revanche, la perturbation temporelle (c’est-à-dire les 
jours de semaine, qui sont les jours les moins perturbés, par opposition aux week-ends et 
jours fériés, qui sont les jours les plus perturbés) n’a eu pratiquement aucun effet sur la durée 
des pics d’activité (Fig. 4). 
 
DISCUSSION 
Notre objectif était de déterminer et de comparer la contribution relative des températures 
estivales et des perturbations causées par les randonneurs sur le profil d’activité des femelles 
d’un ongulé de montagne, le chamois du Nord. Lors des journées chaudes, les chamois ont 
adapté leur activité circadienne en avançant leur pic d’activité plus tôt dans la matinée et en 
augmentant sa durée. Comme on pouvait s’y attendre lors des journées chaudes, elles ont 
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également accru leur activité nocturne et crépusculaire, tout en étant moins actives pendant 
les heures les plus chaudes de la journée. Ces ajustements comportementaux ont permis aux 
femelles de maintenir un niveau similaire d’activité quotidienne totale entre les journées 
froides et chaudes. En revanche, et contrairement à nos attentes, les chamois n’ont que 
rarement adapté leur rythme d’activité en fonction des perturbations causées par les 
randonneurs (voir également l’Annexe, « Analyses utilisant trois niveaux de perturbation 
temporelle »). Ce n’est que lors des journées chaudes (qui sont également les plus perturbées) 
que nous avons observé une diminution marquée de la durée du pic d’activité matinal et une 
légère augmentation de la durée du pic d’activité vespéral chez les chamois vivant dans les 
zones les plus exposées par rapport à ceux vivant dans les zones les moins exposées, ainsi 
qu’une légère augmentation de l’activité nocturne et crépusculaire au détriment de l’activité 
diurne. Les perturbations temporelles (c’est-à-dire les week-ends et jours fériés par rapport 
aux jours de semaine) n’ont eu pratiquement aucun effet sur les pics d’activité des chamois. 
 

 
Figure 4. Durée de pointe (DP, min) pour chaque situation étudiée, à savoir une combinaison de différents 
niveaux de température (bleu : journées froides ; rouge : journées chaudes), de perturbation spatiale (point : 
faible exposition ; triangle : forte exposition) et de perturbation temporelle (symbole vide : jours de 
semaine ; symbole plein : week-ends et jours fériés ; voir également les pictogrammes de la Figure) : (a) pic 
du matin et (b) pic du soir. Les PD sont calculées à partir des profils d'activité circadiens prévus chez le 
chamois du Nord, dans la Réserve nationale de chasse et de gibier du massif des Bauges, en été (du 15 
août au 7 septembre 2004-2020). Les lignes pointillées foncées et claires servent de repères visuels pour 
distinguer les différents niveaux de la variable « température - perturbation » 

Bien que les chamois semblent moins sensibles aux températures élevées que d’autres 
espèces d’ongulés Alpins (voir Darmon et al., 2014 pour une comparaison entre le chamois 
et le mouflon : voir également Semenzato et al., 2021 pour le bouquetin des Alpes), la 
concentration de métabolites de glucocorticoïdes dans leurs excréments augmente en période 
de sécheresse estivale (Anderwald et al., 2021), tout comme le temps qu’ils passent dans des 
refuges thermiques lors des journées chaudes (Malagnino, 2022). Cela pourrait expliquer 
pourquoi les chamois ont réagi beaucoup plus fortement aux températures qu’aux 
perturbations causées par les randonneurs. De plus, sur notre site d’étude, la fréquentation 
des randonneurs était significativement plus élevée lorsque les températures étaient élevées. 
Par conséquent, les changements comportementaux adoptés pour protéger les chamois des 
températures élevées pourraient également les protéger des perturbations causées par les 
randonneurs, car ces deux facteurs étaient liés. Les animaux doivent faire face à plusieurs 
facteurs de stress (par exemple, les perturbations humaines, la prédation, les températures 
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élevées) et ils ne peuvent pas adapter indéfiniment leur réponse comportementale à mesure 
que ces facteurs s’accumulent (Benoist et al., 2013). Par exemple, pendant les périodes plus 
fraîches, la tortue à dos en scie à taches jaunes (Graptemys flavimaculata) a tendance à augmenter 
son temps d’exposition au soleil même lorsqu’elle est perturbée par les humains, 
probablement parce que les basses températures l’obligent à privilégier la thermorégulation 
au détriment de l’évitement des risques (Selman et al., 2013). De plus, la majeure partie de 
la réponse aux perturbations humaines au sein de notre population de chamois semblait se 
manifester au niveau spatial plutôt qu’au niveau temporel (Fig. 4a) et uniquement pendant 
les journées chaudes (lorsque la fréquentation des cyclistes était à son maximum), entraînant 
une diminution significative de la durée du pic d’activité matinal chez les chamois vivant dans 
les zones les plus exposées par rapport à celles les moins exposées. 

 
Figure 5. Modèles d’activité circadienne prévus (l’activité varie entre 0, correspondant à l’inactivité, et 1, 
correspondant à une activité à temps plein) chez les chamois femelles du massif des Bauges, au sein de la 
Réserve nationale de chasse et de gibier, en été (du 15 juin au 7 septembre 2004-2020), en fonction des 
températures et des perturbations humaines : (a) journées froides et (b) journées chaudes. Dans les cas (a) 
et (b), la couleur marron représente les chamois vivant dans les zones les moins exposées en semaine ; la 
couleur verte représente les chamois vivant dans les zones les moins exposées le week-end et les jours 
fériés ; la couleur orange représente les chamois vivant dans les zones les plus exposées en semaine ; la 
couleur violette représente les chamois vivant dans les zones les plus exposées le week-end et les jours 
fériés (voir également les pictogrammes de la Figure). Les lignes pleines représentent les valeurs prédites 
par le modèle et les zones ombrées autour des courbes représentent les intervalles de confiance à 95 %. 
Les nuances de fond représentent les périodes utilisées pour calculer l’aire sous la courbe pour les 
crépuscules du matin et du soir (gris), la journée (jaune) et la nuit (bleu ; voir également les pictogrammes 
de la Figure). L’heure de la journée est exprimée en heures au temps universel coordonné (UTC) 

Des études récentes ont mis en évidence un pic d’activité nocturne non négligeable chez 
les chamois (Carnevali et al., 2016). Ici, nous avons également mis en évidence que l’activité 
nocturne augmentait de manière significative tandis que l’activité diurne diminuait pendant 
les journées chaudes, confirmant ainsi l’influence des températures élevées sur l’activité des 
chamois. Comme chez de nombreuses autres espèces, les chamois réduisaient leur activité 
diurne lorsqu’ils étaient exposés à des températures élevées et/ou à des perturbations 
humaines, et tentaient de compenser cette perte d’activité en l’exerçant à d’autres moments 
(par exemple plus tard dans la journée ou la nuit, Gaynor et al., 2018). De même, le lynx, 
Lynx lynx, réagit spatialement aux perturbations en fréquentant moins souvent, pendant la 
journée que la nuit, les zones situées à proximité des sentiers au sein de son domaine vital 
(Thorsen et al., 2022). Cependant, une augmentation de l’activité nocturne pourrait exposer 
les individus à d’autres menaces, telles que les prédateurs nocturnes (Bonnot et al., 2020). 
Cela est particulièrement vrai sur notre site d’étude, où l’on observe depuis 2020 un retour 
progressif des loups. Les grands herbivores peuvent être confrontés au défi difficile d’éviter 
l’exposition à des températures élevées tout en limitant leur exposition aux perturbations 
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humaines, sans pour autant déplacer complètement leur activité vers la nuit en raison du 
risque de prédation. Le passage à une activité plus crépusculaire observé dans cette étude 
pourrait constituer une réponse à ce compromis. 

Il est intéressant de noter que, contrairement aux résultats de Brivio et al. (2016) et de 
Grignolio et al. (2018) concernant une autre population de chamois, l’activité totale était 
légèrement plus élevée (+5%) lors des journées chaudes que lors des journées froides au sein 
de notre population de chamois. Une telle constatation n’est pas nécessairement surprenante, 
car d’autres études ont abouti à des résultats similaires (au sein de la même population, 
Malagnino, 2022 ; chez les bouquetins des Alpes, qui maintiennent une activité constante 
tant lors des journées froides que chaudes, Semenzato et al., 2021). De plus, cela ne se traduit 
pas nécessairement par une augmentation du comportement alimentaire, mais pourrait 
s’expliquer par le fait que les chamois effectuent des migrations diurnes entre leurs refuges 
et leurs lieux d’alimentation (Courbin et al., 2022), en particulier si ces deux habitats sont 
éloignés ou hétérogènes. Avec la hausse des températures en été, les chamois pourraient être 
contraints de faire la navette plus fréquemment ou de se déplacer plus loin pour trouver un 
abri contre la chaleur tout en conservant le même niveau d’activité alimentaire, ce qui 
conduirait finalement à l’augmentation globale observée. Malheureusement, nos données ne 
fournissent aucune indication sur la nature des comportements observés (c’est-à-dire la 
recherche de nourriture, les déplacements ou les comportements sociaux) et nous ne 
pouvons pas déterminer si cette augmentation de l’activité correspond effectivement à un 
déplacement spatial. De même, le lapin pygmée, Brachylagus idahoensis, choisit nettement plus 
de dépressions au sol comme refuges pendant l’été afin d’atténuer les effets néfastes des 
températures élevées (Milling et al., 2017). 

Nous n’avons observé que des différences mineures entre les chamois les plus et les moins 
perturbés, soit parce que les chamois réagissent de manière similaire à la présence humaine 
quel que soit le risque de rencontre – les randonneurs étant présents presque tous les jours, 
même si leur nombre varie (en particulier en été, pendant les vacances scolaires) –, soit parce 
qu’ils déplacent leur activité vers des habitats plus éloignés de la principale source de 
perturbation, à savoir les sentiers (Courbin et al., 2022). Dans notre population, 85% des 
individus s’éloignent temporairement des sentiers chaque jour lorsque des randonneurs sont 
présents (Courbin et al., 2022), ce qui démontre que même les chamois les moins exposés 
adaptent leur comportement aux perturbations humaines. Cette faible tolérance affecte 
l’ensemble de la population et pas seulement les individus les plus exposés, et pourrait 
expliquer la faible différence observée entre les groupes. Les loups font également preuve 
d’une grande sensibilité aux perturbations humaines et évitent complètement les zones 
fréquentées par les touristes, même si la fréquentation n’est que de 40 visiteurs par semaine 
(Sytsma et al., 2022). 

Les animaux de montagne sont confrontés à la fois à la hausse des températures due au 
réchauffement climatique en cours et à des modifications de leur exposition aux risques réels 
et perçus, résultant du développement des activités de loisirs et du retour des prédateurs dans 
ces paysages. L’interaction entre ces facteurs pourrait à terme compromettre leur 
démographie si l’on ne prête pas une attention particulière à la conservation des habitats 
offrant à la fois un refuge contre la chaleur estivale et contre les perturbations humaines 
(Chirichella et al., 2021 ; Frid & Dill, 2002). De plus, ces deux contraintes peuvent entraîner 
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soit des réponses similaires (par exemple, le repos dans des zones de refuge), soit des 
réactions opposées (par exemple, réduire l’activité pour éviter le stress thermique, augmenter 
les déplacements pour atteindre des refuges thermiques ou fuir afin de limiter le risque de 
prédation), ce qui complique notre compréhension de leur réponse comportementale. Nous 
mettons ici en évidence un effet marqué des températures, mais des effets faibles des 
perturbations causées par les randonneurs sur le schéma d’activité des chamois femelles du 
nord. L’identification de l’effet des perturbations humaines sur la faune sauvage reste une 
tâche difficile, en particulier à l’échelle des populations (Tablado & Jenni, 2017), et une 
approche intégrée est nécessaire pour prendre en compte toutes les formes de réponse, telles 
que les variations du niveau et du moment de l’activité, les budgets comportementaux et les 
déplacements spatiaux. 



Thel Lucie et al. 2024                                                                                                  Traduction DeepL & RP – 11/07/2026 17 

 


