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Résumé

Contexte : De nombreuses especes sont confrontées a des changements écosystémiques dus
a des modifications climatiques ou a des interactions interspécifiques. L utilisation optimale
des paysages par les animaux implique d’adapter leurs déplacements spatiaux et leur
utilisation de ’habitat en fonction des conditions météorologiques ou du climat ; toutefois,
les interactions compétitives peuvent influencer ces réponses comportementales. Les espéces
présentes dans les paysages alpins se trouvent déja a la limite supérieure de leur aire de
répartition altitudinale, ce qui peut limiter leur capacité a s’adapter aux changements
écosystémiques.

Objectifs : Nous avons étudié comment l'utilisation de habitat et de laltitude par le
bouquetin était influencée par les conditions météorologiques, le climat, ainsi que par la
compétition intra- et interspécifique dans un paysage alpin en Suisse.

M¢éthodes : Nous avons combiné les données issues de bouquetins équipés de colliers GPS
avec celles relatives a la température et aux précipitations, a ’habitat et a 'altitude, ainsi qu’aux
estimations d’abondance des bouquetins, des chamois et des cerfs élaphes dans la zone
d’étude. Nous avons modélisé la manicre dont la dynamique temporelle de I'utilisation de
I’habitat et de Paltitude par les bouquetins était modifiée par les conditions météorologiques,
I’'abondance des ongulés et leurs interactions.

Résultats : Les conditions météorologiques a court et a long terme ont influencé l'utilisation
du paysage par les bouquetins tout au long de 'année, comme prévu compte tenu de leur
¢écologie, avec des effets particuliecrement marqués de la température au printemps et en été.
Au printemps et en automne, les bouquetins fréquentaient des altitudes plus élevées et moins
de prairies lorsque 'abondance des cerfs élaphes était élevée et celle des bouquetins faibles.
L’influence de la météo et du climat sur l'utilisation du paysage par les bouquetins n’était que
faiblement affectée par la compétition interspécifique.

Conclusions : Nos résultats suggerent que lutilisation du paysage par le bouquetin est
influencée par les conditions environnementales ainsi que par les interactions intra- et
interspécifiques.
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Ces facteurs semblent avoir des effets additifs sur le comportement du bouquetin.

Mots-clés : Bouquetin alpin, Capra ibex, Chamois, Cerf élaphe, Altitude, Habitat,
Interactions entre especes, Alpes suisses

INTRODUCTION

Dans tous les écosystemes, les animaux sont confrontés a des variations environnementales
dans le temps et/ou dans P'espace, ce qui a des conséquences sur leur aptitude individuelle
(van de Pol et al. 2010), les performances de leur population (Sather et al. 2004 ; Lande et al.
2014) et, en fin de compte, la viabilité de leur population (van de Pol et al. 2010). Au cours
des dernieres décennies, l'environnement a évolué dans de nombreux écosystemes,
notamment en raison du changement climatique (Hansen et al. 2011) ou de la fragmentation
des habitats (Dirnb6ck et al. 2011). Certains de ces changements entrainent également des
modifications au sein de la communauté d’especes. Ces changements écosystémiques rapides
ne laissent que peu d’options aux organismes : rester sur place et s’adapter aux changements,
ou se déplacer vers des aires de répartition offrant des conditions plus favorables (Travis et
al. 2013 ; Buntgen et al. 2017). Cependant, de nombreuses populations situées a haute
altitude ou a des latitudes élevées ont une capacité limitée a déplacer leur aire de répartition
et constituent donc un sujet de préoccupation majeur en matiére de conservation face au
changement climatique (Dirnbéck et al. 2011 ; Luo et al. 2015). Si nous en savons parfois
beaucoup sur la maniére dont chaque facteur individuel affecte les populations et les espéces
dans de tels paysages, les effets combinés, par exemple des changements d’abondance des
especes et des variations environnementales, sont moins bien étudiés.

A la suite de changements environnementaux et de I'extension de l’aire de répartition des
especes, le niveau des interactions interspécifiques au sein d’un écosysteme peut étre modifié
(Wiens et al. 2014 ; Ferretti et al. 2015). Les interactions au sein d’un méme niveau trophique
(par exemple, la concurrence pour la nourriture et d’autres ressources ; Sinclair et Norton-
Griffiths 1982, Ferretti et al. 2011) peuvent entrainer le déplacement du concurrent le moins
performant (Anderwald et al. 2015). Ce dernier phénoméne peut également affecter la
capacité a répondre de manicre optimale aux variations environnementales, par exemple en
limitant les réponses en termes de déplacement face a des variations temporelles a petite ou
grande échelle des conditions environnementales. Les réponses a une échelle temporelle fine
sont souvent liées aux conditions météorologiques, par exemple lorsque les animaux
cherchent un abri lors de journées aux conditions extrémement difficiles (Mysterud et Ostbye
1995 ; Melin et al. 2014 ; Marchand et al. 2015b ; Mason et al. 2017). A une échelle temporelle
plus large, il a été démontré que les conditions climatiques hivernales et printanicres
influencent la migration saisonniere et le choix des aires de répartition estivales, en raison du
décalage entre le climat et les conditions de recherche de nourriture au printemps et en été
(Pettorelli et al. 2005 ; Mysterud et Austrheim 2013). De telles réactions peuvent s’avérer
particuli¢rement importantes pour les especes vivant dans des paysages montagneux, car elles
peuvent rencontrer des variations considérables de la qualité et de la quantité de nourriture
en effectuant des déplacements altitudinaux relativement courts (Mysterud et al. 20014 ;
Rolandsen et al. 2017). Cependant, si la variation de ’'abondance d’une espece influence le
comportement de déplacement et la variation de la répartition spatiale d’autres espéces, elle
est également susceptible d’affecter la capacité a s’adapter de maniere optimale aux variations
a court et a long terme des conditions météorologiques et climatiques (Herfindal et al. 2017).
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Il est important de comprendre ces relations complexes entre les interactions entre especes,
les variations environnementales et le comportement spatial des especes alpines, compte tenu
des changements récents tant au niveau du climat que de I'abondance de nombreuses
populations d’ongulés tempérés dans les écosystemes alpins (Coté et al. 2004 ; Apollonio et
al. 2010 ; Ferretti et al. 2015). Le bouquetin alpin (Capra ibex) est adapté aux milieux
montagneux et se rencontre souvent a haute altitude, au-dessus de la limite foresticre.
L’espéce avait disparu de la plupart de ses aires de répartition naturelles en Europe, mais
apres plusieurs opérations de réintroduction réussies, on la retrouve désormais dans la
majeure partie des chaines de haute montagne du centre et du sud de 'Europe (Apollonio et
al. 2010).

Les bouquetins males pesent environ deux fois plus lourd que les femelles, et une
ségrégation spatiale et de I’habitat entre les males et les femelles a été observée pendant la
majeure partie de 'année. En général, les males se trouvent a des altitudes plus élevées en
été et sont également plus enclins a se déplacer vers les foréts de basse altitude en hiver que
les femelles (Nievergelt 1967 ; Abderhalden 2005 ; Herfindal 2013 ; Anderwald et al. 2015 ;
Buntgen et al. 2017), ce qui contribue a réduire la concurrence intraspécifique chez les
bouquetins. Une telle utilisation de I’habitat spécifique au sexe chez les animaux s’explique
souvent par le fait que les femelles ayant des petits doivent trouver un compromis entre la
recherche de nourriture et le risque de prédation pesant sur leur progéniture (par exemple,
Bjorneraas et al. 2011 ; Marchand et al. 2015a, 4). Cependant, tant pour les males que pour
les femelles, on considére que les principaux facteurs a lorigine des changements dans
Putilisation de I'habitat et de I'altitude sont liés a la recherche de nourriture et aux conditions
d’enneigement, ainsi qu’a la volonté d’éviter des conditions météorologiques difficiles,
provoquant par exemple un stress thermique en été (Parrini et al. 2003 ; Abderhalden 2005 ;
Mason et al. 2017).

Dans la majeure partie de l'aire de répartition géographique du bouquetin, la seule autre
espece d’ongulé coexistante pendant la majeure partie de 'année est le chamois (Rupicapra
rupicapra), dont la taille, tant chez les males que chez les femelles, est similaire a celle des
femelles bouquetins. Depuis 1990, les populations de cerfs élaphes (Cervus elaphus) ont
considérablement augmenté dans la majeure partie de 'Europe (Apollonio et al. 2010). Cette
abondance croissante s’accompagne dune expansion de l'aire de répartition et d’une
augmentation potentielle des interactions avec les especes alpines, en particulier pendant les
périodes ou les conditions sont favorables, comme en été. Le bouquetin, le chamois et le cerf
élaphe sont tous considérés comme des brouteurs ou des omnivores (Hofmann 1989 ;
Redjadj et al. 2014), et le risque de chevauchement de leurs préférences en matiere d’habitat
est donc élevé (Anderwald et al. 2015). Les périodes de conditions favorables au cerf élaphe
dans les zones alpines devraient se multiplier dans un climat plus chaud. Par conséquent,
les préoccupations concernant I’avenir du bouquetin face au changement climatique ne
doivent pas seulement porter sur les effets climatiques directs, mais aussi sur le role des autres
ongulés dans I’écosysteme. Par exemple, le bouquetin, le chamois et le cerf élaphe ont tous
accru leur présence a des altitudes plus élevées dans les zones alpines Européennes au cours
des derniéres décennies, ce qui est trés probablement lié a des conditions plus favorables
résultant du changement climatique (Buntgen et al. 2017).
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Nous évaluons ici comment la variation temporelle des schémas d’utilisation altitudinale et
des habitats chez les bouquetins males et femelles dans une vallée du Parc national Suisse est
liée aux conditions météorologiques et climatiques, en fonction de niveaux variables
d’abondance de deux espéces d’ongulés coexistantes susceptibles d’interactions compétitives,
ainsi que de I'abondance des bouquetins influant sur la compétition intraspécifique et la
ségrégation sexuelle. Nous nous attendions a observer d’importantes variations temporelles
dans T’altitude et le type d’habitat des localisations des bouquetins, et ce davantage chez les
males que chez les femelles (Abderhalden 2005 ; Herfindal 2013). De plus, nous nous
attendions a ce que ces variations soient liées a la période de I'année, a la météo, au climat et
a ’'abondance des trois especes d’ongulés. En ce qui concerne les réponses immédiates en
mati¢re d’utilisation de I’habitat et de 'altitude aux conditions météorologiques, nous avons
prédit que les bouquetins se trouveraient a des altitudes plus basses ou dans des habitats
offrant un abri pendant les périodes de conditions difficiles (par exemple, en utilisant la forét
pendant les périodes de fortes précipitations en hiver) ou qu’ils se déplaceraient vers des
altitudes plus élevées pour éviter la chaleur extréme en été (Mason et al. 2017). En ce qui
concerne les réponses différées aux conditions climatiques (c’est-a-dire les changements
survenant par exemple aprés un hiver trés enneigé), nous nous attendions a ce que les
bouquetins se trouvent a des altitudes plus élevées au printemps aprés des hivers peu
pluvieux, en raison d’une fonte des neiges plus précoce et du début de la saison de croissance
végétale en haute altitude (par exemple, Buntgen et al. 2017). Cependant, comme les
femelles doivent également tenir compte des couts liés aux déplacements et du risque de
prédation de leurs petits, elles peuvent étre plus limitées en maticre d’ajustements altitudinaux
et d’habitat que les males ; par conséquent, nous nous attendons a ce que les réactions des
femelles aux conditions météorologiques et climatiques soient plus faibles que celles des
males.

Nous nous attendions a ce que les bouquetins se situent a des altitudes plus élevées les années
ou I'abondance des autres espéces d’ongulés est élevée, afin de réduire le niveau de
compétition interspécifique. De méme, les prairies et les alpages étant les habitats offrant la
plus grande abondance de nourriture de haute qualité dans la région, nous nous attendions a
ce qu’un niveau plus élevé de concurrence interspécifique réduise I'utilisation de ces zones
par les bouquetins, car le gain net lié a 'exploitation de tels habitats s’en trouverait diminué
(cf. la théorie de la distribution libre idéale, Fretwell et Lucas 1969). Cependant, étant donné
que les males se trouvent a des altitudes plus élevées que les femelles pendant une grande
partie de 'année (Abderhalden 2005 ; Herfindal 2013), nous nous attendons a ce qu’ils soient
confrontés a des niveaux de concurrence interspécifique plus faibles que les femelles
bouquetins, dont les aires de répartition chevauchent davantage celles des chamois et des
cerfs élaphes. Il en résulterait une relation plus forte entre 'abondance des autres ongulés et
altitude des femelles bouquetins. De plus, les différences d’association avec les habitats
entre le cerf élaphe et le chamois pourraient entrainer des réponses différentes chez les
bouquetins. La répartition spatiale des chamois, ainsi que leur niche écologique et alimentaire,
chevauche davantage celle des bouquetins que celle du cerf élaphe (Redjadj et al. 2014 ;
Anderwald et al. 2015 ; Schweiger et al. 2015), ce qui pourrait amener les bouquetins a réagir
plus fortement aux variations de 'abondance des chamois qu’a celles du cerf élaphe.

Une réaction comportementale courante face a une densité accrue consiste, pour les animaux,
a recourir davantage a des habitats marginaux (van Beest et al. 20106), et nous nous attendons
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a ce que ce soit également le cas pour les bouquetins. En conséquence, nous pouvons
prédire qu’une densité accrue contraint les individus a recourir davantage a des altitudes tres
élevées et a des zones a végétation clairsemée. Cependant, les bouquetins se trouvent peut-
étre déja a la limite supérieure de leur aire de répartition, et la seule possibilité d’extension de
leur aire de répartition réside dans des altitudes plus basses, ou ils sont confrontés a une
concurrence plus forte de la part des chamois et des cerfs élaphes.

(a) Low ungulate density (b) High ungulate density

Fig. 1. Modele conceptuel illustrant comment ['utilisation du paysage alpin par le bouquetin et sa réaction
aux conditions météorologiques ou climatiques peuvent étre influencées par I'abondance d'autres ongulés.
Les icones représentant les ongulés indiquent, de haut en bas : bouquetin méle, bouquetin femelle,
chamois et cerf élaphe ; I'exemple porte sur |'utilisation de I'altitude par le bouquetin. Des hypotheses
similaires peuvent étre formulées concernant I'utilisation des prairies ouvertes. Dans le panneau a, les
ongulés sont présents en faible nombre. Le cerf élaphe occupe les altitudes les plus basses disponibles.
Les chamois et les bouquetins femelles se chevauchent largement aux altitudes intermédiaires, tandis que
les bouquetins méales occupent les altitudes les plus élevées. Les bouquetins males et femelles effectuent
tous deux des déplacements altitudinaux en réponse aux variations météorologiques ou climatiques
(fleches colorées). Le panneau b illustre une situation caractérisée par une forte abondance de cerfs élaphes
et de chamois. Cela élargit les aires de répartition des cerfs élaphes et des chamois, ce qui repousse les
bouquetins vers les altitudes plus élevées, les femelles davantage que les males, car les femelles
bouquetins ont un chevauchement plus important avec les autres ongulés. La réduction de l'aire de
répartition des bouquetins entraine des réponses plus faibles en termes d'utilisation de I'habitat face aux
variations météorologiques ou climatiques (fleches plus courtes). Icénes d'animaux par Andrea Severgnini

(CC-BY)

Enfin, nous avons évalué dans quelle mesure les réponses immédiates en maticre d’utilisation
de I'habitat et de 'altitude aux conditions météorologiques, ainsi que les réponses différées
correspondantes au climat, étaient modifiées par 'abondance des chamois et des cerfs
élaphes. Nous avons effectué cette analyse uniquement pour le printemps et I’été, c’est-a-dire
la saison dont il a été démontré qu’elle influence considérablement les caractéres liés a la
valeur sélective chez les ongulés tempérés en raison de l'importance des conditions
d’alimentation (par exemple, Herfindal et al. 2006), et également la saison durant laquelle les
trois especes d’ongulés étaient présentes a des niveaux d’abondance significatifs dans la zone
d’étude (Anderwald et al. 2015). De maniére générale, nous nous attendions a une réponse
altitudinale plus faible de la part des bouquetins aux conditions météorologiques et
climatiques lors des années ou I'abondance des cerfs élaphes et des chamois était élevée.
Cette hypothese reposait sur 'idée que, lorsque ’'abondance des cerfs élaphes ou des chamois
est élevée, les bouquetins se déplacent vers des altitudes plus élevées afin de réduire le
chevauchement des aires de répartition et la compétition interspécifique. En conséquence,
le manque d’habitat a haute altitude pourrait limiter les réactions aux conditions
environnementales qui favoriseraient une ascension plus poussée, l'effet le plus marqué se
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faisant sentir chez les males qui occupent les altitudes les plus élevées (voir Fig. 1). D’autre
part, la descente vers des altitudes plus basses est limitée par une concurrence interspécifique
plus forte a ces niveaux. Dans ce dernier cas, les femelles seront davantage restreintes que
les males, comme c’est déja le cas aux altitudes plus basses ou la concurrence est plus intense.

Prop. of total area
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Fig. 2. Répartition altitudinale de la zone d'étude (barres grises) et des prairies (barres rouges), exprimée
en proportion de la superficie totale par tranches altitudinales de 100 m. (Figure en couleur disponible en

0.

ligne)

METHODES

Zone d'étude

La vallée de Val Trupchun est située dans le Parc national Suisse, dans les Alpes centrales
(46°40'N, 10°17'E). La zone d'étude s'étend sur environ 22 km?, avec des altitudes comprises
entre 1 800 et 3 100 m au-dessus du niveau de la mer, et se caractérise par un climat
continental (Filli et Suter 2006). Au cours de la période d'étude (2006-2017), la température
moyenne hivernale (décembre-mars) et les précipitations quotidiennes étaient

respectivement de —7,45°C et 1,22 mm ; les valeurs correspondantes étaient de 3,13°C et
2,19 mm pour le printemps (avril-mai), 10,47°C et 3,49 mm pour I’été (juin-aout), et 2,10°C
et 2,15 mm pour 'automne (septembre-novembre), mesurées a la station météorologique de
Buffalora, située 2 1 968 m d’altitude et a environ 13 km du centre de la zone d’étude
(MeteoSwiss 2016). Le manteau neigeux persiste généralement de début novembre a mi-avril,
mais avec une forte variation selon les microsites. On a observé une faible augmentation non
significative de la température hivernale au cours de la période étudiée (0,20°C par an, P =
0,105), mais aucune tendance claire pour la température estivale (0,046°C par an, P = 0,469).
Les tendances en maticre de précipitations étaient également faibles et non significatives
(augmentation des précipitations quotidiennes (mm) en été = 0,096 par an, P = 0,170 ; en
hiver = 0,026, P = 0,413). L’habitat de la vallée se compose principalement d’éboulis et de
rochers, de prairies et de paturages alpins et subalpins, ainsi que de foréts de coniféres (Zoller
1995). La plus grande proportion de prairies se trouve aux altitudes basses a moyennes, tandis
que les altitudes plus élevées, qui constituent une grande partie de la zone d’étude, présentent
une moindre abondance de prairies (Fig. 2). La saison de végétation s’étend de la mi-mai a la
mi-septembre.

Les especes d’ongulés présentes dans la vallée comprennent le bouquetin, le chamois, le cerf
élaphe et le chevreuil (Capreolus capreolus) ; toutefois, le chevreuil n’est présent qu’en petit
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nombre (environ 3% de la population totale d’ongulés, Anderwald et al. 2015). Les grands
prédateurs mammiféres sont absents du parc. La chasse est interdite a 'intérieur des limites
du Parc national Suisse, et les animaux sont en outre protégés contre les perturbations par
I'interdiction stricte faite aux visiteurs de quitter les sentiers balisés ou d’introduire des chiens
dans le parc ; il n’y a par ailleurs aucune activité agricole telle que le paturage du bétail (Filli
et Suter 2006). Les bouquetins et les chamois sont principalement présents dans la vallée tout
au long de l'année, tandis que la plupart des cerfs élaphes migrent hors de la zone d’étude
vers des altitudes plus basses pendant I’hiver, ou ils font 'objet d’un programme d’abattage
ciblé (Anderwald et al. 2015).

Collecte des données sur les animaux

Les animaux ont été capturés a I'aide de cages-picges ou endormis a 'aide d’un pistolet
tranquillisant en vue de leur marquage individuel. Les femelles de bouquetin et les chamois
des deux sexes n’ont pas été endormis avant le marquage. Les bouquetins males et tous les
cerfs élaphes ont recu une injection de 1 a 3 ml de Hellabrunner Mischung (125 mg de
xylazine + 100 mg de kétamine par ml), en fonction de leur poids corporel. 1 a 3 ml
d’atipamézole ont été administrés comme antidote apres 30 minutes de manipulation. Tous
les animaux ont été marqués a I'aide de marques auriculaires colorées et numérotées. Les
bouquetins et les chamois ont été équipés de colliers GPS (Vectronic Aerospace GmbH,
Berlin, Allemagne ; bouquetins : n = 43 ; chamois : n = 30). Certains colliers GPS n’ont pas
réussi a transmettre les données ; apres exclusion des animaux pour lesquels les séries
chronologiques étaient trop courtes, nous avons obtenu un total de 31 bouquetins adultes
(14 femelles, 17 males) pour lesquels des données GPS étaient disponibles. Le nombre
moyen d’individus par an était de 5,6 (males : 2,9 ; femelles : 2,9), et le nombre moyen
d’années pour lesquelles des données étaient disponibles par individu était de 2,9. De plus,
des données GPS étaient disponibles pour 15 chamois femelles et 4 chamois males (nombre
moyen d’individus par an = 4,2 ; nombre moyen d’années pour lesquelles des données étaient
disponibles par individu = 2,3), mais aucun cerf élaphe. Les colliers GPS étaient réglés sur
des fréquences de localisation fixes de 2h, 3h ou 4h. La différence d’intervalle
d’échantillonnage a été jugée sans grande importance en raison du regroupement des données
en moyennes bimestrielles (voir Analyses statistiques). Les animaux ont été capturés et
manipulés par des gardes forestiers expérimentés, sous la supervision réguliere d’un
vétérinaire et avec l'autorisation du canton des Grisons et de I'Office fédéral Suisse de
I'environnement. Pour le cerf élaphe, nous avons utilisé les observations d’animaux marqués
(10 males, 10 femelles) qui ont été consignées par les gardes forestiers sur des formulaires
pré-imprimés. Les informations relatives a chaque observation comprenaient I'identifiant de
I’animal (ainsi que la couleur et le numéro des marques auriculaires a des fins de vérification),
le lieu, la date, le comportement, I’état physique, la composition du groupe et, pour les
femelles, la présence ou ’'absence d’un faon.

Les observations ont été menées quotidiennement lorsque les conditions météorologiques
étaient favorables (nombre moyen de jours d’observation par mois = 7,1). Les gardes
forestiers empruntaient des sentiers balisés qui, dans une large mesure, sont situés a basse
altitude. Cependant, la topographie permet tout de méme de repérer des animaux a haute
altitude. Les observations de cerfs élaphes étaient concentrées au printemps, en été et au
début de 'automne, et n’étaient effectuées que pendant les heures de clarté. Compte tenu de
la différence de qualité des données entre le cerf élaphe et les deux autres espéces, les analyses
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relatives a l'altitude et a l'utilisation de I’habitat par le cerf élaphe doivent étre interprétées
avec prudence.

L’altitude de chaque emplacement a été déterminée a partir d’'un modeéle numérique
d’élévation d’une résolution de 4 m X 4 m (Haller 2011). Afin de pallier les variations du
protocole d’échantillonnage d’un individu a 'autre, nous avons agrégé les altitudes de chaque
individu en valeurs moyennes bimestrielles par an, ce qui signifie que nous avons calculé
'altitude moyenne de chaque individu sur une période de 15 jours. Un individu disposait
ainsi d’'un maximum de 24 valeurs d’altitude par an.

Les estimations annuelles d’abondance pour les trois espéces reposaient sur des
comptages annuels effectués aux périodes de densité saisonnic¢re maximale de chaque espece
(bouquetin en avril ; chamois et cetf élaphe en juillet/aout) par des gardes forestiers
expérimentés depuis 1990. Les comptages ont été effectués a partir de points fixes et, afin de
normaliser les relevés, ils ont été réalisés chaque année sur une période de deux semaines, les
jours présentant des conditions d’observation optimales (pour plus de détails, voir Sather et
al. 2002 ; Abderhalden 2005 ; Haller 2006 ; Anderwald et al. 2015). Ces estimations
d’abondance basées sur des comptages au sol comportent une certaine marge d’incertitude,
en particulier en ce qui concerne la dynamique des populations a court terme (voir par
exemple Garel et al. 2005 ; Largo et al. 2008). Bien que leur pertinence pour décrire avec
précision la dynamique des populations puisse étre limitée, elles donnent néanmoins une
assez bonne idée des principales variations annuelles de ’'abondance de chaque espéce dans
la zone d’étude. Afin de réduire 'impact d’un éventuel biais dans ces données, nous avons
classé 'abondance de chaque espéce en deux catégories (« élevée » et « faible »), selon que
Pestimation annuelle était supérieure ou inférieure a la valeur moyenne de espece étudiée
sur la période d’étude.

Données sur la météo, le climat et ’habitat

La température moyenne quotidienne et les précipitations totales relevées par la station
météorologique de Buffalora ont été moyennées sur des périodes de 15 jours, a I'instar des
données altitudinales. Le climat hivernal a été défini comme la moyenne des conditions
météorologiques de décembre a mars, tandis que le climat printanier a été défini comme la
moyenne des conditions météorologiques d’avril a mai.

La température et les précipitations ont été normalisées au sein de chaque période
bimestrielle, de sorte que, pour chaque période de 15 jours, la température et les
précipitations moyennes sur les années d’étude soient égales a 0, avec un écart-type de 1
(C’est-a-dire des scores z). Cette procédure a été adoptée car nous nous intéressions
principalement a la réponse immédiate des bouquetins aux conditions météorologiques, et
non aux variations temporelles a grande échelle, causées par exemple par d’importantes
fluctuations saisonnicres de température.

A chaque observation a été attribué un type d’habitat sur la base d’une carte de végétation
issue du projet HabitAlp (Lotz 2006). Cette carte présentait une classification assez fine des
types d’habitats, que nous avons reclassés en forét, prairie (principalement des prairies
alpines) et terrain nu (en grande partie constitué de rochers, d’éboulis et d’autres zones a
végétation clairsemée au-dessus de la limite foresticre).
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Analyses statistiques

En raison des observations répétées des individus, il existait des interdépendances dans les
données. Nous en avons tenu compte en ajoutant l'identité de l'individu comme facteur
aléatoire dans tous les modeles (par exemple, Bolker et al. 2009). L’utilisation de P'altitude par
les bouquetins a été modélisée avec une structure d’erreur gaussienne, c’est-a-dire qu’aucune
transformation n’a été appliquée. L’utilisation des types d’habitat a été modélisée a 'aide de
régressions logistiques (fonction de liaison logit), le nombre d’observations d’un individu au
sein d’un type d’habitat sur une période de 15 jours étant considéré comme un « succes », et
les observations en dehors de celui-ci comme des « échecs». En raison de la faible
fréquentation de la forét (voir Fig. 3), les analyses des facteurs influengant l'utilisation de
I’habitat ont été limitées aux prairies et aux terrains nus uniquement. I’utilisation de I’habitat
a été analysée comme une variable dichotomique, les prairies étant considérées comme des
«succés » et les terrains nus comme des « échecs », c’est-a-dire en omettant les rares
observations en forét. Il existait une forte variation entre les individus quant au nombre
d’observations au cours d’une période d’un jour ; pour en tenir compte, nous avons inclus,
en plus de I'identité de I'individu, la combinaison individu-période d’un jour-année comme
facteur aléatoire dans toutes les analyses relatives a l'utilisation de 'habitat.

Les estimations de l'incertitude et de la significativité des différences entre les sexes ont été
basées sur une méthode de bootstrapping (N = 1 000) des modeles pertinents. Si 'intervalle
de crédibilit¢ (IC) a 95% n’incluait pas zéro, la différence était considérée comme
significative.

Description de la variation temporelle de ['altitude et de I'ntilisation de I'habitat. ..

Effets des facteurs déterminants sur I'ntilisation de I'altitude et de habitat par les bougquetins. ..

Interactions entre les conditions environnementales et 'abondance des ongnlés. . .

RESULTATS

Tendances saisonniéres de 1'altitude et de 1'utilisation de 1'habitat

L'altitude et l'utilisation de 'habitat des bouquetins ont connu d'importantes fluctuations au
cours de I'année. Les males ont présenté une plus grande variation temporelle dans leur
répartition altitudinale, principalement due a un mouvement descendant plus marqués au
printemps (Fig. 3a). Le reste de 'année, l'utilisation altitudinale des bouquetins males et
femelles se chevauchait largement. e chamois a été observé a des altitudes plus basses que
le bouquetin en hiver comme en été et a entamé plus t6t sa migration vers les hauteurs au
printemps, en particulier par rapport aux bouquetins males (Fig. 3a). Le cerf élaphe n’a pas
été observé en hiver ni au début du printemps, ce qui confirme que la plupart des cerfs
élaphes migrent vers des altitudes plus basses dans la vallée principale, en dehors de la zone
d’étude. Le cerf élaphe a été observé aux altitudes les plus basses des trois especes pendant
I’été. Cependant, les données altitudinales concernant le cerf élaphe reposent uniquement
sur des observations visuelles et doivent donc étre interprétées avec prudence.

L’utilisation de la forét était en général tres faible chez le bouquetin et le chamois (Fig. 3b).
Le cerf élaphe présentait une forte utilisation de la forét au printemps, mais pas en été. En
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raison de l'utilisation trés faible de la forét par les bouquetins, nous n’avons pas approfondi
I'analyse de ce type d’habitat. L’utilisation des prairies était la plus élevée au printemps et a
P'automne, tant chez les bouquetins males que chez les femelles (Fig. 3c). Les bouquetins
males ont montré une utilisation significativement plus élevée des prairies que les femelles
tout au long de 'année. Les cerfs élaphes et les chamois ont également affiché une forte
utilisation des prairies, similaire a celle des bouquetins males (Fig. 3c). La variation
temporelle a court terme de I'utilisation des terrains nus reflétait celle des prairies, avec des
pics en hiver et en été-début d’automne. L’utilisation des terrains nus par les femelles
bouquetins était significativement plus élevée que celle des males et des autres ongulés
pendant la majeure partie de 'année (Fig. 3d).
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Fig. 3. Répartition par sexe de ['utilisation de I'altitude et des types d'habitats (forét, prairie et terrain nu)
par les bouquetins, et répartition globale de ['utilisation de l'altitude et des types d'habitats par les cerfs
élaphes et les chamois, dans le Val Trupchun, en Suisse. Les lignes grises horizontales situées au bas de
chaque panneau indiquent les périodes pendant lesquelles la répartition altitudinale des bouquetins males
et femelles (Ib), des bouquetins femelles et des autres ongulés (OU), ainsi que des bouquetins males et des
autres ongulés, ne difféere pas de maniére significative (I'intervalle de confiance a 95% de la différence ne
chevauche pas zéro), c'est-a-dire les périodes ou I'utilisation de I'altitude ou des habitats se chevauche. A
des fins de comparaison avec d'autres ongulés, les périodes significatives présentent des IC a 95% qui ne
chevauchent pas zéro pour le chamois et le cerf élaphe.
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Tableau 1 : Classement, basé sur I'AlCc, des modéles mixtes additifs généralisés (gamm) expliquant la
variation temporelle de I'altitude chez les bouquetins males et femelles dans le Val Trupchun, en Suisse

Variable, 0 Model AAICc, altitude AAICc, habitat

Male Female Male Female

Weather, temperature s(Date 10) 0.00 0.00 0.00 0.00
s(Date) + 0 221 3.04 6.60 2.63
s(Date) 14.88 21.37 497 0.96
Weather, precipitation s(Date 10) 0.00 2.00 2.00 2.00
s(Date) + 0 0.39 0.00 0.00 0.00
s(Date) 3.90 2.05 0.76 1.81
Winter climate: temperature s(Date 10) 3.09 2.32 1.53 0.34
s(Date) + 6 1.32 0.96 1.88 0.00
s(Date) 0.00 0.00 0.00 6.20
Winter climate: precipitation s(Date 10) 5.06 5.88 2.00 2.00
s(Date) + 0 1.98 1.99 0.00 0.00
s(Date) 0.00 0.00 3.31 2.68
Spring climate: temperature s(Date 10) 3.47 497 4.00 3.68
s(Date) + 0 0.15 1.28 2.00 1.68
s(Date) 0.00 0.00 0.00 0.00
Spring climate: precipitation s(Date 10) 3.78 0.89 1.18 0.00
s(Date) + 0 1.51 0.26 0.52 275
s(Date) 0.00 0.00 0.00 292
Ungulate abundance: ibex s(Date 10) 0.00 0.93 0.00 19.39
s(Date) + 0 3.00 0.00 5.61 0.00
s(Date) 8.39 0.35 6.07 18.68
Ungulate abundance: chamois s(Date 10) 391 2.06 3.90 0.00
s(Date) + 0 1.56 1.64 1.99 247
s(Date) 0.00 0.00 0.00 0.51
Ungulate abundance: red deer s(Date 10) 0.00 3.86 0.00 6.70
s(Date) + 0 8.23 0.00 2.03 0.00
s(Date) 8.83 6.14 0.09 2.70

Les valeurs en gras mettent en évidence le modele le plus parcimonieux pour chaque variable explicative.
Le terme temporel est désigné par s(Date) et a toujours été conservé dans le modeéle (voir la Figure 3 pour
la tendance temporelle globale chez les méles et les femelles). s(Date 8) indique que la variation temporelle
de l'altitude est influencée par la variable 6. s(Date) + 8 signifie un effet constant de 6 tout au long de
I'année

L’effet du climat, des conditions météorologiques et de ’abondance des ongulés sur
les schémas temporels d’altitude et d’utilisation de I’habitat

La sélection des modeles univariés a I'aide de PAICc a suggéré que la plupart des variables
décrivant les conditions météorologiques, le climat et 'abondance des ongulés pouvaient
expliquer les variations de T’altitude et de I'utilisation de I’habitat tant chez les bouquetins
males que chez les femelles (Tableau 1, Fig. 4). La tendance la plus évidente était que les
bouquetins fréquentaient des altitudes plus élevées et utilisaient moins souvent les prairies
pendant les périodes chaudes, en particulier au printemps et en été (Fig. 4a, b). Les
précipitations ont également amélioré I'ajustement du modcle ; toutefois, leur effet était
plus faible que celui de la température, et plus marqué en hiver et au début du printemps
(Fig. 4c, d). En ce qui concerne le climat, 'effet des précipitations hivernales et printanieres
sur I'utilisation des prairies était le plus marqué : les bouquetins réduisaient en effet leur
fréquentation des prairies apres des hivers ou des printemps secs (Iig. 4h, 1). Les bouquetins
males se trouvaient a des altitudes plus élevées et étaient moins fréquents dans les prairies au
printemps et au début de ’été lorsque 'abondance des bouquetins était élevée, tandis que les

Herfindal et al. 2019 11 Traduction Deepl & RP — 09/08/2026



femelles réagissaient principalement par une utilisation accrue des prairies lorsque la densité
de bouquetins était élevée (Fig. 4m, n). L’abondance des chamois n’a eu qu’une faible
influence sur 'utilisation de I'altitude ou de I’habitat par les bouquetins (Fig. 40, p). Lorsque
la densité de cerfs élaphes était élevée, les bouquetins males et femelles se trouvaient a des
altitudes plus élevées pendant Iété, tandis que I'influence sur lutilisation des prairies était

faible (Fig. 4q, ).
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Fig. 4. Variation temporelle de I'altitude (colonne de gauche) et de la « probabilité de fréquenter les prairies
plutdt que les terrains nus » (colonne de droite) chez les bouquetins males (lignes pleines) et femelles (lignes
pointillées) dans la région du Val Trupchun, en Suisse. Les relations prédites sont présentées pour
différentes valeurs des paramétres météorologiques, du climat hivernal, du climat printanier et de
I'abondance des ongulés, sur la base des modeéles les mieux classés du tableau 1. Si une colonne ne
comporte qu’une seule ligne pour les méales ou les femelles, cela signifie que le modéle le mieux classé
pour ce sexe n'incluait pas la covariable en question
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Effets de ’abondance des ongulés sur la réponse des bouquetins aux conditions
météorologiques et climatiques

Les modeles estimant les effets d’interaction entre ’'abondance totale des cerfs élaphes et des
chamois, d’'une part, et les variables environnementales, d’autre part, n’ont apporté qu’un
faible soutien a I’hypothese selon laquelle le niveau de compétition interspécifique aurait
influencé la mani¢re dont les bouquetins modifiaient leur utilisation du paysage en fonction
des conditions météorologiques et climatiques (Fig. 5). Peu de relations significatives ont été
observées, ce qui suggere que l'utilisation du paysage par les bouquetins en fonction des
conditions météorologiques et climatiques n’est pas fortement influencée par 'abondance
totale des autres ongulés dans la zone d’étude. Les femelles bouquetins semblaient adapter
leur réponse comportementale au printemps aux précipitations a court terme en fonction de
I’'abondance des ongulés (c’est-a-dire une réponse plus forte lorsque 'abondance des ongulés
était élevée, Fig. 5a, c), et leur utilisation de laltitude au printemps en fonction de la
température hivernale différait également selon que 'abondance des autres especes était
faible ou élevée (Iig. 52). Au cours de P’été, I'utilisation de I’habitat par les bouquetins males
était plus fortement influencée par le climat hivernal lorsque I'abondance des chamois et des
cerfs élaphes était élevée (Fig. 5d). Toutefois, le faible nombre d’interactions significatives
compte tenu du nombre élevé de tests statistiques suggere que ces résultats doivent étre
interprétés avec prudence.

DISCUSSION

Conformément a nos attentes, nous avons constaté d’importantes variations dans la
répartition altitudinale et l'utilisation de I’habitat par les bouquetins au cours d’'une méme
année (Fig. 3) ainsi qu’entre les années (Fig. 4). Il y avait étonnamment peu de différences
entre les sexes dans l'utilisation de laltitude, tandis que l'utilisation de I’habitat différait
considérablement entre les bouquetins males et femelles, tout comme la réponse aux
conditions météorologiques, au climat et a I'abondance des ongulés. Cependant,
I’'abondance des chamois et des cerfs élaphes ne semblait pas modifier la réponse des
bouquetins aux variations environnementales (Fig. 5). Cela indique que les facteurs
influengant la maniere dont les bouquetins utilisent ce paysage a la topographie tres variée
agissent de maniere additive.

La migration saisonniére est courante chez de nombreuses especes (Milner-Gulland et al.
2011) et s’explique souvent par des variations environnementales spatio-temporelles a grande
échelle, telles que la quantité ou la qualité du fourrage en fonction du stade phénologique des
plantes (Albon et Langvatn 1992 ; Mysterud et al. 2007 ; Zeng et al. 2010). Dans les paysages
a fort relief, ces variations peuvent étre suivies par les animaux au moyen de déplacements
ascendants ou descendants sur des distances relativement courtes ; en d’autres termes, leur
migration s’explique principalement par un déplacement altitudinal (par exemple, Zeng et al.
2010 ; Rolandsen et al. 2017). Nous avons constaté que la répartition altitudinale et
lutilisation de I’habitat par les bouquetins étaient relativement stables de décembre a mars,
suivies d’'un déplacement vers le bas et d’'une utilisation accrue des prairies au début du
printemps, puis d’'un déplacement rapide vers le haut en juin pour atteindre les altitudes
maximales en juillet-aott. Ce schéma s’explique par les variations de quantité et de qualité de
la nourriture, liées aux variations altitudinales de la fonte des neiges et a Papparition de la
végétation fraiche au printemps, ainsi qu’au stade phénologique des plantes, moins avancé a
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haute altitude pendant I'été (Parrini et al. 2003 ; Zeng et al. 2010). Les plantes a un stade
phénologique précoce sont souvent plus faciles a digérer et présentent une teneur en
nutriments plus élevée que celles a des stades phénologiques plus avancés (Deinum 1984 ;
Jonasson et al. 1986 ; Marell et al. 20006), ce qui peut avoir des conséquences importantes sur
la croissance et la valeur sélective des herbivores (White 1983 ; Langvatn et al. 1996 ; Bintgen
et al. 2014). Lorsque le printemps arrive plus tot (C’est-a-dire lorsque les températures
printanicres sont plus élevées), la phénologie végétale commence également plus tot a haute
altitude, et les bouquetins semblent anticiper leur ascension lorsque le temps est chaud (Fig.

4a).
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Fig. 5. Relation entre 'abondance des ongulés (abondance totale de chamois et de cerfs élaphes) et
l'intensité de la réponse des bouquetins aux conditions météorologiques et climatiques, telle qu'elle se
traduit par leur utilisation de I'altitude (BAltitude) et de I'habitat (BHabitat) au printemps (panneaux a et c)
et en été (panneaux b et d). Les symboles rouges représentent les bouquetines, tandis que les symboles
bleus représentent les boucs. Les cercles et les carrés illustrent la réponse des bouquetins aux conditions
météorologiques et climatiques lorsque |'abondance totale des ongulés est faible, puis élevée,
respectivement. Les symboles remplis indiquent que I'effet, pour une abondance donnée d'ongulés, est
significatif (P < 0,05), et les lignes pleines indiquent que l'effet d'interaction entre les conditions
météorologiques/climatiques et |'abondance des ongulés est significatif. Wr : température, We :
précipitations, Winr : température hivernale, Winp : précipitations hivernales, Sprr: température printaniére,
Spre : précipitations printaniéres. (Figure en couleur disponible en ligne)

La différence entre les sexes dans les schémas temporels d’utilisation de l'altitude suggere un
comportement migratoire plus marqué chez les males que chez les femelles, ce qui est
courant chez de nombreux ongulés (par exemple Bunnefeld et al. 2011 ; Milner-Gulland et
al. 2011 ; Debefte et al. 2019). Cependant, alors que des études antérieures ont fait état d’une
ségrégation spatiale liée a Daltitude chez les bouquetins, en particulier pendant Iété
(Nievergelt 1967 ; Abderhalden 2005), nous n’avons mis en évidence une ségrégation
altitudinale qu’en hiver et au printemps. En revanche, nous avons constaté d’importantes
différences dans la manic¢re dont les bouquetins males et femelles utilisaient les types
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d’habitats : les males avaient davantage tendance a fréquenter les prairies, tandis que les
femelles privilégiaient les terrains dénudés. La seule exception concernait la fin de 'automne
et le début de I'hiver, période qui coincide avec la saison du rut des bouquetins dans la zone
d’étude (Abderhalden 2005). Le fait que les femelles fréquentent des altitudes aussi élevées
que les males, et qu’elles utilisent également plus fréquemment des zones dénudées, suggere
que la ségrégation sexuelle chez les bouquetins n’est pas due a des différences de couts de
déplacements liés au fait que les femelles sont limitées par leurs petits (Ruckstuhl et Neuhaus
2002). Au contraire, les différences de besoins énergétiques dues au dimorphisme de taille
(Ies males sont plus grands et ont des besoins énergétiques plus élevés, ce qui les conduit a
des domaines de répartition plus vastes ; Mysterud et al. 20014), ou le risque de mortalité
spécifique au sexe dans les habitats ouverts (une femelle est également confrontée au risque
de prédation de sa progéniture plus vulnérable, Ruckstuhl et Neuhaus 2002) peuvent
expliquer la ségrégation sexuelle chez les bouquetins. Alternativement, cela peut étre lié a la
fidélité aux zones de mise-bas, un phénomene courant chez les ongulés (par exemple,
Schaefer et al. 2000 ; Wiseman et al. 2006 ; Tremblay et al. 2007). Pendant et juste apres la
mise-bas, I’évitement des prédateurs peut influencer davantage les choix comportementaux
que les conditions météorologiques ou d’alimentation (Schaefer et al. 2000 ; Wiseman et al.
2006 ; Marchand et al. 2015/).

Les bouquetins, males comme femelles, ont montré une réactivité relativement forte dans
leur utilisation de Paltitude et de I’habitat en fonction des conditions météorologiques et
climatiques, en particulier pendant I’été (Fig. 4). La température a eu Ueffet le plus marqué
sur l'utilisation de laltitude et de I’habitat chez les bouquetins males et femelles, le temps
chaud entrainant une utilisation d’altitudes plus élevées et une diminution de la fréquentation
des prairies (Fig. 4a, b). Des études antérieures sur les ongulés alpins ont mis en évidence des
schémas similaires et expliquent ce phénomene par la recherche de zones plus froides en
haute altitude afin d’éviter le stress thermique (Mason et al. 2017). En revanche, les
précipitations semblent avoir Peffet le plus marqué sur Paltitude d’utilisation en hiver (Fig.
4c). Lors de fortes chutes de neige, les conditions de recherche de nourriture sont
généralement plus favorables dans les zones boisées (Mysterud et al. 1997), ce qui pourrait
expliquer la relation négative entre les précipitations et I'altitude d’utilisation des bouquetins
en hiver. Ces deux explications sont liées a la recherche d’un abri contre des conditions
climatiques difficiles ; cependant, la mesure dans laquelle ce phénomene est déterminé par

la température ou les précipitations varie selon les saisons.

Nous avons également mis en évidence des tendances claires indiquant que le niveau de
compétition intra- et interspécifique influencait I'utilisation de I'altitude et de I’habitat par les
bouquetins. Ces effets semblaient plus marqués en ce qui concerne laltitude, et moins
évidents pour ’habitat, et semblaient se manifester principalement au printemps (Fig. 4m-r).
Cependant, nous avons utilisé une classification des habitats assez grossiere, et il peut exister
des variations considérables en termes de qualité (par exemple, digestibilité et teneur en
nutriments) et de quantité de la végétation au sein d’'un méme type d’habitat a différentes
altitudes (Mutanga et al. 2004 ; Marell et al. 2006 ; Anderwald et al. 2016). Il est trés probable
que la réponse d’un animal en termes de déplacement face aux conditions environnementales
ou a la compétition intra- et interspécifique résulte d’'une combinaison entre le changement
d’habitat et le déplacement vertical (Hansen et al. 2009 ; Herfindal et al. 2017), et dans les
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paysages a forte relief, c’est le déplacement vertical qui entraine les changements les plus
importants des conditions environnementales.

Il a été démontré que les interactions intra- et interspécifiques influencent le comportement
des ongulés (Ferretti et al. 2011, 2015 ; Mason et al. 2014 ; Herfindal et al. 2017), ce qui se
traduit par un recours accru a des plantes de moindre qualité (Wam et Herfindal 2018) et,
manifestement, par une réduction de la croissance, de la reproduction ou d’autres
composantes de la valeur sélective (Stewart et al. 2005). Avec 'augmentation de 'abondance,
on s’attend a ce que les individus d’une espéce soient répartis sur un territoire plus vaste,
incluant également des habitats plus marginaux en raison d’une concurrence accrue pour les
ressources (Fretwell et Lucas 1969). Dans notre systeme, cela peut avoir deux implications.
Premiérement, lorsque 'abondance des bouquetins est élevée, les individus doivent se
déplacer vers des zones plus marginales. Ce phénomene se traduit par une utilisation réduite
des prairies et, par conséquent, une utilisation accrue des terres nues au printemps et en été,
ainsi que par la présence, notamment chez les males, a des altitudes plus élevées au printemps
et au début de I'été, ce qui suggere que le bouquetin n’est actuellement pas limité par la
disponibilité des zones de haute altitude. Deuxi¢emement, lorsque 'abondance de I'un ou
des deux autres ongulés est élevée, ces especes sont susceptibles d’opérer des changements
similaires a ceux du bouquetin et de se répartir davantage dans des habitats marginaux en
haute altitude. Cela entrainerait une concurrence interspécifique accrue pour le bouquetin au
sein de son habitat principal et pourrait le chasser de ses habitats centraux. L’hypothése est
que les interactions entre especes dont les niches écologiques se chevauchent fortement sont
plus intenses que celles entre espeéces moins similaires (Putman, 1996). Cependant,
I’écologie des bouquetins males et femelles differe, et 'on peut faire valoir que les femelles
sont plus proches du chamois que les males. En conséquence, nous avons constaté que
Pabondance des chamois avait un effet plus marqué sur I'utilisation de laltitude et de
I’habitat chez les femelles bouquetins que chez les males. En revanche, I'utilisation de
Paltitude, en particulier au printemps et en automne, était influencée par I'abondance des
cerfs élaphes de maniére similaire chez les bouquetins males et femelles.

Plusieurs facteurs peuvent expliquer pourquoi les bouquetins réagissent différemment aux
chamois et aux cerfs élaphes. Premiérement, cela peut s’expliquer par le fait que Ihistoire
de la coexistence des bouquetins avec les cerfs élaphes différe de celle avec les chamois, tant
au niveau local (Anderwald et al. 2015) que régional (Ferretti et al. 2015). De longues périodes
de coexistence peuvent réduire le niveau des interactions interspécifiques par le biais d’une
divergence subtile au niveau du comportement ou de I’écologie. En revanche, des
interactions plus récentes, telles que celles entre especes envahissantes et indigenes (Ferretti
et al. 2015), ou entre animaux domestiques et sauvages (Herfindal et al. 2017), entrainent
souvent une réaction plus forte de la part des especes indigenes. Deuxiémement, la réaction
face au cerf élaphe peut prendre la forme d’un effet en cascade : les bouquetins remontent
vers les hauteurs a la fois en raison de 'augmentation de ’'abondance des cerfs élaphes et de
la présence accrue de chamois a des altitudes plus élevées, les cerfs élaphes affectant
également les chamois (Anderwald et al. 2016). Enfin, ce phénomene peut étre da a une
covariation entre les conditions environnementales et 'abondance du cerf élaphe. Par
exemple, un climat favorable en hiver et au printemps peut entrainer une migration accrue
de cerfs élaphes vers la vallée, tandis que ces mémes conditions offrent aux bouquetins de
bonnes conditions d’alimentation a des altitudes plus élevées. Pour déterminer 'importance
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de ces explications potentielles quant a la mani¢re dont les bouquetins réagissent a
I’'abondance du cerf élaphe, des recherches supplémentaires sont nécessaires ; cela n’a pas été
possible avec les données dont nous disposions.

Les interactions interspécifiques peuvent se manifester a la fois par une concurrence directe
pour les ressources (Latham 1999 ; Ferretti et al. 2015) et par des interactions indirectes, telles
que des changements comportementaux affectant l'utilisation de I’habitat (Stewart et al.
2002 ; Anderwald et al. 2015, 2016 ; Herfindal et al. 2017). Le bénéfice net tiré de l'utilisation
d’un type d’habitat peut dépendre du contexte, et I'utilisation optimale du paysage implique
la possibilité, par exemple, de passer du paturage dans les prairies a la recherche d’un abri
dans d’autres habitats lorsque les conditions environnementales changent (Melin et al. 2014 ;
Marchand et al. 20154). Une forte concurrence intra- ou interspécifique, conduisant a une
utilisation globalement plus importante d’habitats marginaux, peut réduire la possibilité
d’ajustements comportementaux face aux variations environnementales ; par conséquent,
nous avons prédit une réponse environnementale plus faible de la part des bouquetins en cas
de niveaux élevés de concurrence intra- et interspécifique. Nos résultats n’ont pas confirmé
sans équivoque cette prédiction (Fig. 5). Bien quil y ait eu quelques cas d’interaction
significative entre 'abondance des chamois et des cerfs élaphes et la manic¢re dont les
bouquetins réagissaient aux conditions météorologiques et climatiques, les tendances
observées selon les saisons, les vatiables environnementales, I’altitude ou I’habitat étaient
loin d’étre cohérentes. Compte tenu du nombre élevé de tests statistiques, nous ne pouvons
tirer de conclusion quant a un quelconque effet d’interaction a partir de nos résultats. Ceux-
ci suggerent plutdt que les facteurs déterminant I'utilisation du paysage par les bouquetins
agissent de manicre additive, ce qui signifie que si les bouquetins sont confrontés a des
changements tant au niveau du climat que de 'abondance des espéces concurrentes, leur
utilisation du paysage s’en trouvera davantage modifiée que si un seul de ces facteurs venait
a changer. Il est donc important d’étudier les réponses comportementales des animaux en
fonction des wvariations environnementales et du niveau d’interactions intra- et
interspécifiques a plusieurs échelles temporelles (Valeix et al. 2009 ; Bjoreraas et al. 2011 ;
Marchand et al. 2015a), en particulier face aux changements environnementaux a grande
échelle auxquels sont confrontées les populations animales a I’échelle mondiale (Luo et al.
2015).
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