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Résumé

Les effets de Dactivité pastorale combinés au changement climatique sur les écosystemes
alpins nécessitent d’étre évalués pour orienter leur gestion. Dans le massif de Belledonne
(Alpes francaises), le suivi simultané de bouquetins et de brebis par colliers GPS pendant
trois saisons d’estives montre une superposition spatiale de leurs domaines vitaux
(jusqu’a 43%) et une sélection d’habitats similaire, essentiellement entre males bouquetins et
brebis. A une échelle plus fine (entre localisations successives), males et brebis présentent
une sélection d’habitat similaire, excepté pour les pentes raides. Les males sélectionnent les
zones intensément paturées par les brebis avant qu’elles n’arrivent, évitent fortement ces
zones durant toute Pestive, ainsi qu'une trop forte proximité (<390m) aux troupeaux, et ne
les sélectionnent plus apres. Nos résultats suggerent la présence d’une compétition
comportementale et liée a la ressource, et le besoin d’évaluer de potentielles conséquences
sur la performance individuelle des bouquetins et leur dynamique populationnelle.

Mots clés : Bouquetin des Alpes, activité pastorale, suivi GPS, compétition interspécifique,
sélection d’habitat.

1T INTRODUCTION

En raison de la grande diversité d'habitats offerte par les gradients d'altitude et d'aspect, et
parce que les conditions limitatives de la montagne nécessitent des adaptations uniques, les
écosystemes de montagne accueillent une forte proportion de la biodiversité mondiale
(Lomolino, 2001). Ces écosystemes fournissent également de précieux services aux humains,
notamment l'approvisionnement, la nourriture pour le bétail local et transhumant, et des
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services culturels tels que I'écotourisme (EFESE, 2018). Cependant, de nombreux facteurs
menacent les écosystemes alpins et leur biodiversité. En effet, les zones de montagne sont
parmi celles ou le réchauffement climatique est particulierement intense (GIEC, 2018),
menagcant les especes de haute altitude a aire de répartition restreinte en réduisant leur habitat
approprié (Dirnbock etal., 2011). Le changement climatique augmente également le mandant
des paturages pour le bétail dans les altitudes les plus élevées et la durée de la mer de paturage,
tandis que l'abandon du paturage dans les altitudes les plus basses, conduit a I'empietement
des arbustes/foréts, exacerbant la pression sur la biodiversité des montagnes en raison du
surpaturage ou de la contraction des zones ouvertes (EFESE, 2018). Enfin, ces zones sont
également confrontées au développement et a la diversification des activités humaines
récréatives et touristiques, y compris les perturbations et la fragmentation par les
infrastructures associées. Trouver un équilibre entre les différents services écosystémiques
fournis par les zones de montagne est une question clé pour leur durabilité.

Au sein de la biodiversité alpine, les ongulés de montagne sont des especes clés en raison de
leur place centrale dans les réseaux trophiques («ingénicurs de I'écosysteme », Smit &
Putman, 2011). Ces consommateurs primaires s'alimentent de maniére sélective en fonction
de la structure de la végétation/du paysage et sont eux-mémes des moteurs de I'hétérogénéité
de la végétation/du paysage (McNaughton, 1979). En tant que ressources pour les prédateurs
et les charognards, leurs réponses aux changements induits par 'homme peuvent avoir des
conséquences en cascade sur l'ensemble de I'écosystéme a travers les réseaux trophiques
(Ripple et al., 2013). Enfin, ils sont également au carrefour de la plupart des activités
humaines, par exemple en partageant les habitats avec le bétail, ou en bénéficiant de
I'écotourisme en raison d'une valeur patrimoniale élevée, avec de nombreuses zones
protégées dédiées a leur conservation (Loison et al., 2003). Les ongulés alpins sont donc des
indicateurs importants des changements en cours, ce qui rend leur étude essentielle pour
prévoir leurs effets et trouver un équilibre entre les activités humaines et la conservation de
la biodiversité.

Pourtant, on sait encore peu de choses sur les relations entre les grands herbivores sauvages
et le bétail domestique, malgré les changements importants auxquels les activités pastorales
ont été confrontées au cours des derni¢res décennies. Parmi ces changements, la diminution
globale des activités pastorales a contribué a 'empictement des foréts sur les habitats ouverts
(Staaland et al., 1998). Par exemple, avec la hausse des températures, elle est en partie
responsable du verdissement observé dans les Alpes (Filippa et al., 2019). Dans le méme
temps, la taille des troupeaux a généralement augmenté tandis que la présence humaine pour
la garde des troupeaux a diminué (Garcia-Martinez et al., 2009). En outre, dans les zones ou
les grands carnivores ont recolonisé (par exemple le loup Canis lupus dans les Alpes
Francaises), ces pratiques ont été récemment modifiées, y compris par exemple la cloture des
troupeaux la nuit et/ou la présence de chiens de protection (Meutet, 2010). Lorsqu'ils ont
été ¢étudiés, ces changements ont eu des conséquences contrastées et dépendantes du
contexte sur la biodiversité (Chaikina & Ruckstuhl, 2000), et sur les herbivores sauvages en
particulier. Par exemple, des observations de terrain ont révélé un déplacement altitudinal
des chamois alpins en réponse a la présence de moutons qui dépassait le déplacement observé
lorsque les températures estivales étaient élevées, suggérant une compétition (Mason et al.,
2014). En revanche, Mattiello et al. (2002) ont observé que les zones intensivement paturées
par les bovins étaient sélectionnées par les cerfs rouges dans les Alpes Italiennes, remettant
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ainsi en cause I'hypothese communément admise de I'épuisement des ressources par le bétail
(Chaikina & Ruckstuhl, 2006). Mieux comprendre les implications écologiques et de gestion
des relations complexes entre les ongulés sauvages de montagne et les activités pastorales
reste donc une tache difficile (Loison et al., 2003).

D'un point de vue théorique, des concurrents complets, c'est-a-dire des especes ayant la
méme niche écologique, ne peuvent pas coexister, et la concurrence pour la méme ressource
devrait conduire a l'extinction du concurrent inférieur (principe d'exclusion compétitive,
Hardin, 1960, également connu sous le nom de principe de Gause). Pour coexister, le bétail
et les ongulés de montagne doivent donc différer par rapport a au moins une dimension de
leur niche écologique, par exemple 'espace, les ressources de I'habitat et/ou les dimensions
temporelles (théorie de la similarité limitante, Macarthur & Levins, 1967). Cependant, lorsque
des especes écologiquement proches se chevauchent encore fortement dans 'espace et le
temps, et lorsque la ressource partagée est rare (Chaikina & Ruckstuhl, 20006), une
compétition pour les ressources ou une compétition d'exploitation (Case & Gilpin, 1974)
peut se produire, car le compétiteur supérieur limite la disponibilité des ressources partagées
pour le compétiteur inférieur. La compétition pour les ressources entraine l'utilisation de
ressources sous-optimales par le concurrent inférieur, ce qui a des conséquences sur les
performances individuelles (Vavra et al., 1999). Par exemple, les chamois consomment des
ressources alimentaires moins nutritives pendant 1'été et l'automne et diminuent leur
utilisation des zones ou la disponibilité de la nourriture est plus élevée en présence de cerfs
rouges réintroduits ou de bétail domestique et de mouflons non indigenes (Chirichella et al.,
2013 ; Ferretti et al., 2015). La compétition par interférence (Schoener, 1983) peut également
se produire lorsque la capacité du concurrent inférieur a faire usage de la ressource partagée
est réduite par des interactions comportementales. Par exemple, une diminution des taux de
morsure pour la recherche de noutriture et une augmentation des taux de vigilance/alerte
des mouflons d'Amérique et des cerfs rouges ont été signalées en présence de bétail en
Alberta et dans les Alpes Italiennes, respectivement (Brown et al., 2010 ; Mattiello et al.,
2002).

Les especes plus grandes et plus grégaires sont plus susceptibles d'inciter d'autres especes
sympatriques écologiquement proches a ajuster leur comportement pour éviter toute
interférence (Valeix et al., 2007). Une compétition asymétrique est donc attendue avec un
avantage pour le bétail, car les individus des troupeaux domestiques sont en grand nombre,
peuvent recevoir une alimentation hivernale supplémentaire, une attention médicale et un
abri, et sont accompagnés par des bergers, des chiens de protection et des chiens de garde
(Bagchi et al.,, 2004 ; Chirichella et al., 2013). Cependant, l'existence d'une compétition
interspécifique entre le bétail domestique et les ongulés sauvages et les conséquences de cette
compétition semblent difficiles a évaluer. Les ressources et la compétition interférentielle ne
sont pas mutuellement exclusives et peuvent coexister. Malheureusement, la limitation des
ressources est souvent difficile a démontrer (Madhusudan, 2004) et la contribution relative
de la compétition pour les ressources et les interférences est rarement démélée, ce qui conduit
a des résultats contrastés dans les quelques études de cas disponibles. Par exemple, ni les
comportements alimentaires ni la distribution spatiale des chamois alpins n'ont été modifiés
en présence de moutons domestiques en Suisse (Ruttimann et al., 2007), alors que la
distribution spatiale des chamois a été ajustée en présence de moutons dans les Alpes
Italiennes centrales et orientales (Chirichella et al., 2013). Par conséquent, des données
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précises sur le bétail et les herbivores sauvages, ainsi que sur les multiples dimensions de la
compétition interspécifique sont encore nécessaires pour informer sur leurs relations dans

les paturages alpins.

Dans cette étude, nous avons voulu étudier les réponses potentielles en termes de sélection
de I'habitat du bouquetin des Alpes (Capra ibex) a la présence de troupeaux de moutons
pendant la période de paturage estival dans le massif de Belledonne (Alpes Francaises). Une
forte compétition interspécifique est attendue entre les deux especes car elles présentent des
poids corporels (voir 2. Matériaux et méthodes) et des styles d'alimentation similaires (Basset,
1995 ; Hofmann, 1989 ; Mysterud, 2000). Nous avons profité d'un ensemble unique de
données sur trois ans comprenant des moutons domestiques suivis simultanément par GPS
(n = 48 moutons suivis toutes années confondues) et des bouquetins des Alpes (# = 24) afin
de croiser les informations spatiales et temporelles sur les deux especes, d'étudier leur
¢écologie spatiale et ensuite d'évaluer le potentiel de compétition interspécifique. Plus
précisément, nous avons évalué la compétition interspécifique en comparant la fagcon dont
les bouquetins sélectionnent certains habitats parmi les habitats disponibles en fonction (i)
de leur utilisation par les moutons domestiques et (i) de leur proximité avec les bouquetins.
L'évaluation de I'existence d'une compétition entre les deux especes a de fortes implications
écologiques et de gestion pour les ongulés sauvages de montagne contraints par une courte
période d'acces a des ressources de haute qualité apres la pénurie hivernale. Une meilleure
compréhension de la compétition interspécifique devrait également aider a prévoir les
conséquences futures du réchauffement climatique (Mason et al., 2014), car la durée de la
période de paturage et la demande de paturages pourraient augmenter, ainsi que la
compétition pour les refuges thermiques. Enfin, I'étude de tels effets sur le bouquetin des
Alpes en particulier pourrait étre pertinente, car il s'agit d'un ongulé alpin emblématique et
protégé qui a failli disparaitre et qui fait I'objet de nombreuses mesures de conservation.

Comme les facteurs influencant les décisions des animaux concernant la sélection de I'habitat
(par exemple la distribution des ressources, les cotts de recherche de nourriture et le risque
de prédation) peuvent varier en fonction de I'échelle spatiale, des approches multi-échelles
sont nécessaires pour étudier la sélection de I'habitat (Herfindal et al., 2009). Nous avons
donc défini deux échelles différentes a étudier (Johnson, 1980). Premieérement, nous avons
émis l'hypothese d'un chevauchement a grande échelle entre les domaines vitaux du
bouquetin alpin et du mouton domestique dans la zone d'étude (second order sensu Johnson,
1980). Nous avons évalué dans quelle mesure les deux especes vivent en sympatrie dans la
zone d'étude, en calculant leur chevauchement spatial, mais aussi en recherchant dans quels
habitats le chevauchement spatial se produit. Nous avons prédit que (i) le bouquetin et le
mouton sélectionnaient les mémes types d'habitats au méme moment pendant la période de
paturage a grande échelle, et qu'en outre, (ii) ces habitats se chevauchaient dans I'espace. De
plus, nous nous attendions a ce que ce chevauchement soit plus important chez les
bouquetins males que chez les femelles. En effet, le bouquetin est une espece polygyne et
trés sexuellement dimorphe chez laquelle les stratégies de reproduction divergentes entre les
sexes ont entrainé une ségrégation habitat/espace marquée (Villaret et al., 1997). Plus
précisément, les males doivent sélectionner un habitat et un fourrage de haute
quantité/qualité pour maximiser la croissance du corps/des cotnes et, par la suite, leur acces
aux femelles et leur succes reproductif. Inversement, pour maximiser leur propre survie et
celle de leur progéniture, et donc leur succes reproductif a long terme, les femelles peuvent
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plutot échanger des ressources avec des habitats a faible risque de prédation (par exemple,
des pentes raides ; Grignolio et al., 20075). Les bouquetins males, comme les moutons, sont
donc principalement limités par I'acquisition de ressources, et nous nous attendions a ce que
le chevauchement de niche entre les deux soit exacerbé. Cette hypothése de chevauchement
de niche a grande échelle (Ho) est une condition préalable a la compétition interspécifique, et
peut donc étre testée avant d'étudier la compétition interspécifique potentielle a une échelle
plus fine.

Dans un deuxiéme temps, nous avons testé I'hypothése d'une compétition interspécifique
a une échelle plus fine (sélection de l'habitat de troisieme ordre sensu Johnson, 1980), c'est-
a-dire en considérant les décisions prises a l'échelle des étapes du mouvement chez les
bouquetins et les moutons. Nous avons divisé cette hypothese en deux parties en relation
avec la compétition des ressources et la compétition d'interférence :

(i) Nous avons émis l'hypothese d'une compétition pour les ressources Hresource au
détriment des bouquetins. Avant l'arrivée des troupeaux, nous avons prédit que les
bouquetins sélectionneraient a chaque étape les parcelles qui seraient les plus broutées par
les moutons lorsqu'ils sont présents, car ces zones peuvent rassembler des ressources
abondantes et de haute qualité. Nous nous attendions plutot a ce que les bouquetins évitent
ces zones appauvries non seulement pendant la présence des troupeaux, en raison de la
compétition pour les ressources et les interférences, mais aussi apres le départ des moutons
des paturages alpins, en raison de la compétition pour les ressources uniquement. Par
conséquent, nous avons étudié les mouvements des bouquetins pendant trois périodes, c'est-
a-dire avant, pendant et apres la période de paturage.

(ii) Nous avons émis 'hypothese d'une interférence ou d'une compétition comportementale
Hinterférence aux dépens des bouquetins. En raison de sa position inférieure face aux
troupeaux gardés par des chiens et des bergers, on s'attend a ce que le bouquetin évite la
présence des moutons, c'est-a-dire qu'il choisisse des étapes susceptibles d'augmenter sa
distance par rapport au troupeau le plus proche.

2. MATERIAUX ET METHODES

2.1. Zone d'étude, population d'ibex et activité pastorale

L'étude a été menée dans le massif de Belledonne, situé dans les Alpes francaises, dans les
départements de la Savoie et de I'Isere (45°14'N, 6°06'E), a proximité des villes de Grenoble
et de Chambéry. Ce massif forme une créte de 60 km orientée du nord-est au sud-ouest,
d’une largeur d’environ 20 km et dont laltitude moyenne et maximale s’élévent
respectivement a 1 760 et 2 977 m au-dessus du niveau de la mer. Son relief en gradins est a
Porigine d’une grande diversité paysagere et biologique. Le bouquetin des Alpes a été
réintroduit avec succés dans le massif de la Belledonne en 1983, dans le cadre d’un
programme national de réintroduction. En effet, cette espece alpine emblématique et
protégée avait presque completement disparu des Alpes francgaises en raison d’une chasse
intensive au cours du XIX“™ siécle. Sa réintroduction dans le massif de la Belledonne s’est
accompagnée de la création d’une aire protégée (Réserve nationale de chasse et de faune
sauvage, RNCFS) d’environ 23 km?, gérée par 'Office francais de la biodiversité (OFB), afin
d’assurer le succes de cette réintroduction. La taille de la population de bouquetins au sein
du massif de la Belledonne est désormais estimée a un minimum de 850 individus. Depuis
1983, la population de bouquetins fait 'objet d’un suivi par PTOFB grace a des captures et des
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sessions annuelles de marquage (pour plus de détails, voir par exemple Toigo et al., 2007), et
certains individus sont équipés de colliers GPS depuis 2017. La RNCES offre en outre un
refuge a la riche biodiversité du massif de la Belledonne, a I'image du tétras lyre, espéce
emblématique. D’autres ongulés sauvages sont présents dans la zone d’étude, tels que le
chamois des Alpes, le mouflon, le chevreuil et le cerf élaphe. Les écosystemes de Belledonne
sont préservés grace a différents statuts de protection, tels que Natura 2000 (2 981 ha), les
Zones d’Intérét Naturel, Fcologique, Faunistique et Floristique (ZNIEFF), le patrimoine
national et les sites classés.

L’activité pastorale traditionnelle estivale est pratiquée dans différentes unités de
transhumance du massif de Belledonne, avec pour principal objectif de production la viande
d’agneau. Les troupeaux provenant de la plaine de la Crau (13) ou du département de la
Drome (26) sont acheminés par camion vers les alpages fin juin/début juillet, en fonction de
la phénologie de la végétation. Quelques troupeaux locaux sont également hébergés au sein
du massif. Environ quatre mille moutons domestiques viennent paitre chaque année dans les
alpages. Les moutons représentent la principale part du cheptel présent dans le massif, mais
des troupeaux de bovins sont également signalés, dans une moindre mesure et a des altitudes
plus basses, et quelques chevres viennent s’ajouter aux troupeaux de moutons, davantage a
des fins de loisirs que de production. Parmi les prédateurs naturels, des loups résidents sont
présents et des attaques contre des troupeaux de moutons sont signalées chaque année.

Le bouquetin des Alpes est le principal ongulé sauvage observé a proximité ou au sein des
unités pastorales, et le mouton la principale espéce domestique présente dans la zone d’étude.
On s’attend a un fort chevauchement alimentaire entre ces deux espéces. En effet, le
bouquetin des Alpes est un animal au régime alimentaire intermédiaire, se rapprochant
davantage d’un mode d’alimentation de type broutage, capable de se nourrir aussi bien
d’herbes que d’especes ligneuses (Hofmann, 1989). Le mouton est un brouteur qui se nourrit
d’herbes appétissantes et de graminées, mais il peut également manger des feuilles d’arbres
et d’arbustes, en fonction de son comportement pastoral (Mysterud, 2000). De plus, les deux
especes présentent une masse corporelle similaire (les boucs adultes pésent en moyenne 79,2
kg (se = 9,0) dans la zone d’étude, la masse corporelle des chévres adultes est d’environ 41,5
kg (se = 4,5), et la masse corporelle moyenne des moutons est d’environ 60 kg selon des
¢tudes antérieures), d’ou le chevauchement de niche attendu (Basset, 1995).

2.2. Collecte des données

2.2.1. Activité pastorale et suivi

Entre 2018 et 2020, nous avons équipé des brebis de colliers GPS (Lotek 33008, Lotek
Litetrack et I Got U GI-120) pendant toute la période de présence des moutons (ci-apres
dénommée « période de paturage », C’est-a-dire entre fin juin et mi-septembre), dans quatre
a cinq unités pastorales ou des bouquetins étaient régulicrement observés pendant I’été (voir
le Tableau I pour plus de détails). Les colliers GPS enregistraient la position toutes les 15 ou
30 minutes en continu, ou uniquement lorsque les brebis n’étaient pas parquées. Tous les
troupeaux étaient composés de femelles, gestantes ou non, des races Mourerous ou Mérinos
d’Arles, c’est-a-dire des brebis de taille relativement petite, dotées de bonnes capacités de
marche dans les alpages et d’une bonne résistance aux conditions difficiles grace a leur

robustesse. Les troupeaux étaient conduits et gardés a l'aide de chiens de troupeau et de
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chiens de garde, respectivement, plus ou moins librement pendant la journée selon le berger,
mais parqués dans de petites zones la nuit au sein des paturages.

Tableau | : Informations sur le suivi GPS des moutons

Year Grazing period Pastoral Unit Herd size Number of  GPS collar model  Sampling rate

GPS collars

2018 13/07-26/08 Ane 1600 3 3 Lotek 33008 1 reloc/30mins from
13/07-04/09 Bédina 350 3 4am to 6:30pm UTC.
13/07-04/09 Pesée 750 2 8 IgotU 1 reloc/15mins
21/07-04/09 Sept-Laux 900 3 continuously.

2019 01/07-19/08 Ane 1600 5 15 Lotek Litetrack 1 reloc/30mins from
04/07-15/09 Bédina 550 3 4am to 7pm UTC.
09/07-15/09 Pesée 600 5 4 IgotU 1 reloc/15mins
13/07-08/09 Sept-Laux 900 6 continuously.

2020 12/07-13/08 Ane 1600 3 15 Lotek Litetrack 1 reloc/30mins from
26/06-06/09 Bédina 640 3 4am to 7pm UTC.
05/07-15/09 Pesée 770 5
14/07-09/09 Sept-Laux 900 3 3 IgotU 1 reloc/15mins from
12/06-31/08 Rieu Claret 160 4 4am to 6pm UTC.

2.2.2. Suivi des bougunetins

Depuis mai 2017, certains bouquetins capturés ont été équipés de colliers GPS (Lotek 33008
et Litetrack, Vectronic GPS Plus, Vertex Plus et Vertex Lite) qui ont enregistré leur position
toutes les heures (pour les femelles) ou toutes les deux heures (pour les males) pendant prés
d’un an, fournissant ainsi des données pour les périodes de paturage de 2018, 2019 et 2020.
Nous avons limité nos analyses a 24 ensembles de données « bouquetin-année » (19 males et
5 femelles) situés au sein d’unités pastorales surveillées pendant les périodes de paturage (n

= 5 « bouquetin-année » exclus).

Pour les deux espéces, nous avons examiné les données GPS a la recherche de valeurs
aberrantes de position, en nous basant sur des caractéristiques de déplacement improbables
spécifiques a chaque espéce (Bjorneraas et al., 2010) ; pour le bouquetin : D = 2 000, 1 =1
500, a = 300, h = —0,95 ; pour le mouton : D = 750, 1 = 500, a = 300 et h = —0,95).

2.3. Description des habitats

2.3.1 Description des habitats en fonction de leur fonctionnalité

Sur la base de la carte de végétation fournie par le Conservatoire botanique alpin (CBNA,
Sanz & Villaret, 2018) et d’un modéle numérique d’élévation (MNT, maillage de 25 X 25 m)
fourni par I'Institut national d’information géographique et forestiere (IGN), nous avons
classé les habitats en types significatifs englobant les conditions qu’ils offrent au bouquetin
des Alpes en termes de ressources alimentaires, de risque de prédation percu ou de protection
contre les températures estivales. Nous avons distingué les habitats susceptibles de
représenter (i) des ressources alimentaires, c’est-a-dire les prairies, les zones arbustives, les
habitats rocheux et les éboulis (les habitats rocheux offrant une biomasse végétale plus
importante que les éboulis), (ii) des refuges contre le risque de prédation pergu, c'est-a-dire
des pentes > 40° (Bhatnagar et al., 1999) dérivées du MNT, et (iii) une protection thermique,
assurée a la fois par les foréts et par le degré d'orientation nord (sinus de l'exposition, c'est-
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a-dire des valeurs comprises entre —1 et 1 pour les pentes exposées au sud et au nord,
respectivement). Tous les autres types d’habitats, que les bouquetins sont censés éviter (c’est-
a-dire les zones artificialisées, les zones humides et les plans d’eau), ont été regroupés dans
la catégorie « autres* ».

2.3.2 Description des habitats liés a ['activité pastorale

Pression de paturage : Afin de tester le modele Hiesouree, NOUs avons créé des cartes
dynamiques de pression de paturage indiquant, pour chaque pixel, un indice de son degré
d’utilisation par les moutons tout au long de la période de paturage (voir Wehn (2009) pour
une approche similaire). Cet indice n’a pas d’unité et est désigné ci-apres par « pression de
paturage ». Nous avons utilisé une approche de « kernel brownian bridge » pour estimer la
distribution d’utilisation (UD, Winkle, 1975) des moutons a partir de leurs positions GPS
corrélées dans le temps (Horne et al., 2007). Si un mouton se trouve a la position r; a linstant
1 et se déplace vers la position r, a linstant 2, le pont brownien estime la densité de
probabilité que le chemin emprunté pour se déplacer de 1 a r; passe par n’importe quel point
de la zone d’étude. Les densités de probabilité sont additionnées pour chacune des sections
de la trajectoire du mouton, ce qui permet d’obtenir une trajectoire lissée a partir de ses

positions.

Nous avons calculé un pont brownien a noyau par jour pour chaque mouton suivi (fonction
kernelbb de adehabitatHR, avec sig; = 25 et sig; obtenu a I'aide de la fonction liker ; Calenge,
2000). Pour chaque jour et chaque unité pastorale, nous avons ensuite additionné ces ponts
browniens a noyau individuels et les avons multipliés par la taille du troupeau afin de tenir
compte des différences entre les unités pastorales. Nous avons ensuite additionné les ponts
browniens a noyau de toutes les unités pastorales afin d’obtenir une carte globale normalisée
de la pression de paturage sur la zone d’étude, par jour. Comme nous souhaitions disposer
d’un indicateur de l'utilisation/du paturage d’un pixel par les moutons pendant toute la
période de paturage, nous avons additionné, pour un jour donné, la carte de pression de
paturage de ce jour-la a toutes les cartes de pression de paturage des jours précédents, depuis
le début de la période de paturage. Au final, nous avons obtenu une carte cumulative de la
pression de paturage par jour de la période de paturage. Ces cartes indiquent dans quelle
mesure un pixel a probablement été utilisé par les moutons, mais tiennent également compte
de la présence des moutons pendant la période de paturage, de par leur mode de
construction.

Nous devions en outre évaluer si les bouquetins sélectionnaient des parcelles qui allaient étre
broutées par les moutons avant leur arrivée, et s’ils évitaient les parcelles broutées apres le
départ des troupeaux de moutons des paturages. Nous avons alors considéré la carte de
pression de paturage du dernier jour de la période de paturage comme une covariable
indépendante du temps, tant pour I’analyse de la sélection de ’habitat des bouquetins menée
avant que pour celle menée apres la période de paturage (voir Fig. 1).

Distance par rapport au troupeau le plus proche : Afin de tester Hinersérence », NOUS avons
calculé la distance instantanée entre un déplacement de bouquetin et le troupeau le plus
proche. Pour un déplacement de bouquetin enregistré a I'instant t, nous avons considéré la
position du troupeau a I'instant # comme le centroide de tous les déplacements de moutons
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au sein de lintervalle [~30 min ; 730 min] dans chaque unité pastorale. Nous avons ensuite
considéré la distance instantanée au troupeau le plus proche comme la distance la plus courte

entre la nouvelle position de 'ibex et la position du troupeau.
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Figure 1 : Schéma représentant les cartes de pression de paturage. La pression de paturage est dynamique
pendant la période de paturage (une carte par jour) et statique avant et apres cette période (une seule
carte indiquant la valeur maximale)

2.4 Etude de Phabitat et du chevauchement spatial a Péchelle du domaine vital (Hy)
Afin de calculer les domaines vitaux, nous avons utilisé un noyau normal bivarié comme
fonction de densité de probabilité indiquant la probabilité qu'un animal se trouve a un endroit
donné, compte tenu des coordonnées de cet endroit. La somme des fonctions de densité de
probabilité calculées pour chaque relocalisation d’un animal donne, pour chaque pixel de la
zone d’étude, la valeur de son utilisation. Ce noyau normal bivarié sert a lisser la distribution
de 'utilisation autour des relocalisations (package dehabitatHR de Calenge, 20006, avec le
parameétre de lissage de référence /). Nous avons défini le domaine de répartition comme la
plus petite zone sur laquelle la probabilité de relocaliser 'animal est égale a 0,95 (noyau a

95%).

Nous avons d’abord utilisé une approche statique, en calculant un noyau a 95% du domaine
de vie par groupe (bouquetins femelles, bouquetins males et moutons). Nous avons
considéré un noyau pour les bouquetins femelles et un autre pour les bouquetins males, en
utilisant respectivement toutes les relocalisations GPS des femelles et des males disponibles
pendant les périodes de paturage de 2018 a 2020. Un noyau a 95% a été calculé pour chaque
unité pastorale, a partir de toutes les relocalisations GPS des moutons pendant les périodes
de paturage de 2018 a 2020, et les polygones de noyau a 95% ainsi obtenus ont ensuite été
fusionnés en un seul polygone. Les chevauchements spatiaux globaux ont été calculés pour
les bouquetins femelles et les moutons, ainsi que pour les bouquetins males et les moutons,
sous forme de pourcentage de la superficie du domaine vital des bouquetins couverte par
celui des moutons. L’objectif de cette premicre approche statique était d’observer le
chevauchement spatial potentiel a grande échelle entre les domaines vitaux des deux especes.
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Dans un deuxi¢me temps, nous avons considéré que les aires de répartition variaient dans le
temps au cours de la période de paturage, afin de calculer I’évolution de la sélection des aires
de répartition en termes d’altitude, de latitude nord, de pente et de différents types d’habitat,
pour chaque groupe. Nous avons ainsi pu comparer 'évolution de la sélection d’habitat de
second ordre des deux especes (Johnson, 1980) et observer I’évolution du chevauchement
des aires de répartition (tel que défini précédemment). Un noyau a 95% a été calculé pour
chaque période successive de quatre jours pour chaque individu, et les noyaux individuels
ont été fusionnés pour chaque groupe. Cette période de quatre jours a été choisie afin de
disposer d’un nombre suffisant de relocalisations (>30) pour calculer les noyaux. Les données
de toutes les années ont été regroupées.

2.5. Test de la concurrence pour les ressources (Hresource) €t de Pinterférence
(Hinterference) a ’échelle des déplacements a ’aide d’analyses intégrées de sélection par
étapes...

@® bex relocations
sl
Step length
---»_ Random steps (3 for each step)

a Turning angle

A S\‘
w

t1

Figure 2 : Schéma illustrant la définition des « emplacements utilisés » et des « emplacements disponibles »
dans la fonction StepSelection

2.6. Sélection des modéles...

3. RESULTATS

3.1. Chevauchement a grande échelle : domaine vital estival (H)

La superficie occupée par les cing troupeaux de moutons représentait environ 1 900 ha
(domaine vital moyen d’un troupeau de moutons : 500 ha + 330 ha), et les bouquetins males
et femelles utilisaient tous deux des zones d’environ 1 800 ha (domaine vital individuel moyen
pour les femelles : 370 ha + 140 ha ; et pour les males : 350 ha + 140 ha). A grande échelle,
43% de la superficie utilisée par les bouquetins males et 26% de celle utilisée par les
bouquetins femelles chevauchaient respectivement les aires de répartition des moutons.
Comme on pouvait s’y attendre, le chevauchement spatial avec l'aire de répartition des
moutons était donc plus important (X 1,6) chez les bouquetins males que chez les femelles
(voir Fig. 3).

A une échelle temporelle plus fine, en considérant une fenétre de 4 jours consécutifs pour
calculer les aires de répartition des bouquetins et des moutons, le chevauchement de surface
était inférieur a 20% (Fig. 4), c’est-a-dire des valeurs moins importantes que le
chevauchement global des aires de répartition sur ensemble de la période de paturage.

Margaillan Léa 2021 10 Traduction Deepl & RP — 10/08/2026



Cependant, le chevauchement avec les aires de répartition des moutons restait plus élevé
chez les bouquetins males que chez les femelles et atteignait un maximum pour les deux
sexes vers le milieu de la période de paturage (environ jours 220-230, soit entre le 8 et le 18

aout).

Figure 3 : Contours des domaines de vie des bouquetins femelles, des bouquetins méles et des moutons
(noyaux a 95%) pendant la période de paturage (voir Tableau I) au sein du massif de la Belledonne

Ce chevauchement spatial s’est traduit par une sélection similaire des habitats pendant la
période de paturage, tant chez les moutons que chez les bouquetins, et en particulier chez les
males (Fig. 4). En effet, les bouquetins males et les moutons ont tous deux privilégiés des
altitudes similaires au cours de la seconde moitié de la période de paturage, notamment les
versants exposés au sud et les habitats rocheux, et ont tous deux évité les habitats forestiers.
Ils se distinguaient toutefois dans leur choix des zones arbustives (privilégiées par les
moutons / évitées par les bouquetins males), des éboulis (privilégiés par les bouquetins males
/ pratiquement évités pat les moutons pendant la premiére moitié de la période de paturage)
et des pentes raides (évitées pat les moutons / privilégiées par les bouquetins males). On
constate enfin que les bouquetins males ont accru leur sélection des prairies des que les
moutons ont cessé de choisir cette ressource (jour de 'année >220 ; c’est-a-dire la seconde
moitié de la période de paturage ; ce phénomene s’accompagne également de changements
dans la sélection de laltitude, des foréts et des zones arbustives). En revanche, les
bouquetins femelles ont choisi des habitats différents de ceux des moutons (et des
bouquetins males) pendant la période de paturage, a savoir des altitudes plus élevées, des
pentes plus raides et des éboulis.
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Figure 4 : Variation temporelle de la composition des domaines vitaux sur 4 jours chez les femelles
bouquetins, les males bouquetins et les moutons. Les lignes pointillées représentent la moyenne de chaque
variable au sein de la zone d'étude. Les lignes verticales grises représentent les dates moyennes d'arrivée
et de départ des moutons. Le dernier graphique représente la variation temporelle du chevauchement des
surfaces. Les zones grises correspondent a des intervalles de confiance a 95%. Remarque : le 160°™ jour
de I'année correspond au 9 juin, le 260°™ jour de I'année correspond au 17 septembre

3.2. Sélection de I’habitat a petite échelle : étapes de déplacement

3.2.1. Résultats sur les modeles de référence

Quelle que soit la période, l'orientation nord, la proximité d’habitats rocheux, la proximité
de prairies et la proximité de pentes ont été systématiquement incluses dans les modeles
sélectionnés étudiant la sélection de habitat a ’échelle des étapes de déplacement chez les
deux especes (Tableau II). Ces habitats étaient toujours sélectionnés par les bouquetins males
(log(RSS) positif, Fig. 5), a exception des habitats rocheux, qui étaient utilisés de maniére
quast aléatoire apres la période de paturage, et des pentes exposées au nord, qui étaient évitées
avant cette période. Les zones arbustives ont également été incluses dans les modeles
sélectionnés tant pour les bouquetins males (pendant et apres la période de paturage des
moutons) que pour la sélection d’habitat des moutons. Ainsi, les deux especes étaient
influencées par les mémes types d’habitats lors de leur sélection d’habitat a petite échelle. De
plus, les coefficients de sélection des habitats pour les moutons et les bouquetins pendant la
période de paturage présentaient le méme signe positif et le méme ordre de grandeur (Fig.
5; a Texception de la proximité des pentes), ce qui signifie que les deux especes
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sélectionnaient les mémes types d’habitats de la méme maniere. On observait toutefois une
différence d’intensité de sélection pour les habitats situés a proximité de milieux rocheux, les
moutons les choisissant deux fois plus souvent que les bouquetins males. Ainsi, la sélection
de I’habitat par les moutons se distinguait principalement de celle des bouquetins males par
le fait qu’ils évitaient les pentes raides (trois fois plus souvent évitées que choisies par les
bouquetins).

Tableau Il : Résultats des modeles de référence. Nous avons sélectionné les modéles en comparant leurs
valeurs AIC et en appliquant le principe de parcimonie (voir la section « Méthodes »). AAIC indique la
différence d'AIC entre le meilleur modeéle (celui présentant I'AIC le plus faible) et le modéle alternatif
considéré. Les modeles sélectionnés sont indiqués en gras

Species Northness Others Proxito Proxito Proxito  Proxito Proxito Proxito df AAIC
and period forest rocky habitats shrubland scree grassland  slope
Male ibex  -0.101 -0.152 0.114 0.074 0.242 0.129 6 0.00
Before -0.094 -0.157 0.112 0.268 0.132 5 155
-0.100 -0.149 0.119 0.069 -0.022  0.240 0.131 7 156
-0.101 -0.153 0.013 0.115 0.072 0.239 0.127 7 1.88
-0.094 -0.153 0.119 -0.032  0.264 0.134 6 257
Male ibex  0.034 -0.062 0.111 0.097 0.218 0.127 6 0.00
During 0.034 -0.063 0.106 0.104 0.025 0.219 0.123 7 0.14
0.034 -0.061 -0.005  0.111 0.098 0.219 0.128 7  1.96
0.034 -0.063 -0.001 0.106 0.104 0.025 0.219 0.123 8 214
Sheep 0.032 0.070 0.242 0.173 0.263 0361 6 0.00
During 0.032 0.070 0.245 0.168 -0.011 0.264 -0.360 7 1.20
0.032 0.070 -0.005 0.242 0.173 0.263 -0.360 7 1.88
0.032 0.070 -0.005  0.245 0.168 -0.012  0.264 -0.360 8 3.06
Male ibex  0.057 0.062 0.096 0.253 0.192 5 0.00
After 0.058 0.055 0.104 0.030 0.254 0.188 6 0.60
0.053 0.025 0.062 0.096 0.249 0.192 6 1.14
0.056 0.026 0.063 0.093 0.252 0.190 6 1.63
0.054 0.023 0.056 0.103 0.029 0.251 0.188 7 184
0.057 0.029 0.056 0.100 0.032 0.253 0.186 7 211

Les schémas observés de sélection des habitats a petite échelle (Fig. 5) ont apporté des
informations complémentaires a 'analyse menée a grande échelle (Fig. 4). Que le domaine
vital des bouquetins males soit composé d’habitats présentant des pentes plus faibles (au
début de la période de paturage) ou plus raides (a la fin de la période de paturage) que la
pente moyenne observée dans la zone d’étude, ils sélectionnaient toujours des habitats situés
a proximité de pentes raides lorsqu’ils effectuaient un choix a I’échelle des étapes. Le méme
raisonnement s’applique aux prairies : les bouquetins males les évitaient au début de la
période de paturage et les choisissaient a la fin, par rapport a leur disponibilité a ’échelle du
paysage, mais ils effectuaient toujours des déplacements qui les rapprochaient des prairies. A
Iéchelle du paysage, pendant I’été, ils sélectionnaient, évitaient ou utilisaient de maniére
aléatoire les zones arbustives, mais les choisissaient a I’échelle des déplacements. Les habitats
rocheux étaient sélectionnés soit a ’échelle du paysage, soit a I’échelle des déplacements. Si
la sélection de I'habitat variait dans le temps pendant I’été a grande échelle, les bouquetins
prenaient des décisions constantes a ’échelle des déplacements. En ce qui concerne la
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protection thermique, nous avons observé une tendance a éviter les pentes exposées au nord
a grande échelle pendant la période de paturage. Cependant, a I’échelle des déplacements,
les pentes exposées au nord étaient soit évitées avant la période de paturage, soit
sélectionnées a mesure que les températures augmentaient plus tard au cours de cette période,
certainement en raison de la protection thermique qu’elles offrent.

Nous avons mis en évidence moins de différences dans la sélection des habitats par les
moutons entre les deux échelles géographiques, probablement parce que leurs domaines de
vie reflétaient encore les choix des bergers visant a optimiser I'utilisation des parcelles de
paturage. On observe toutefois, a grande échelle, une tendance a éviter les pentes exposées
au nord, tandis qu’a échelle des pas, ces habitats sont sélectionnés. Ce résultat montre un
comportement similaire entre les moutons et les bouquetins males, qui sélectionnent a grande
échelle des habitats présentant une végétation plus abondante et des quantités de neige plus
faibles, et, a ’échelle des pas, des habitats offrant une couverture thermique.

Habitat covariates coefficients
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Figure 5 : Coefficients des covariables environnementales issus des modéles de sélection d'habitat chez
les bouquetins males et les moutons. Les barres d'erreur représentent les intervalles de confiance a 95%

3.2.2. Influence de la pression de piturage des moutons sur les pas des bouguetins (Hrur)

Les modeles incluant la covariable « pression de paturage » ont été mieux validés que les
modeles de référence avant (y* = 8,36, df = 1, p = 0,004) et pendant la période de paturage
(x> = 70,01, df = 1, p < 0,001), mais pas apres la période de paturage (> = 2,17, df = 1,p =
0,141). Avant la période de paturage, les bouquetins males choisissaient des parcelles qui ont
ensuite été intensément paturées par les moutons au cours de la période de paturage (B pression
de parurage = 0,045 5 IC 2 95% = [0,018 ; 0,071]). En revanche, les bouquetins males évitaient
systématiquement les zones intensivement utilisées par les moutons pendant la période de
paturage (5 pression de picurage = -0,293 5 IC 2 95% = [—0,386 ; —0,200]), soit 6,5 fois plus que celles
choisies auparavant.

Pour mieux comprendre nos résultats, nous avons examiné les types de végétation présents
sur les parcelles broutées, en sélectionnant les pixels broutés dont la valeur de pression de
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paturage était supérieure a la pression de paturage moyenne (Fig. 0). Les parcelles broutées
au-dela de la moyenne sont composées a 50% d’habitats rocheux, ce qui concorde avec la
forte préférence des moutons pour les habitats rocheux, tant a I’échelle des pas qu’a I’échelle
du domaine vital.

Habitats proportions within grazed patches
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Figure 6 : Pourcentages de chaque type d'habitat dans les parcelles soumises a un paturage supérieur a la
moyenne

Etant donné que les bouquetins males sélectionnaient des parcelles qui allaient étre broutées
par les moutons avant 'arrivée des troupeaux, et que ces parcelles étaient principalement
constituées de ressources fourrageres (les habitats rocheux, les zones arbustives, les éboulis
et les prairies sont associés a des ressources fourrageres), nous pouvons supposer que les
bouquetins males se nourrissaient sur ces parcelles qui allaient étre broutées par les moutons

avant leur arrivée.

Pendant la période de paturage, les bouquetins males ont sélectionné des habitats rocheux
tant a grande qu’a petite échelle, mais ont évité les parcelles paturées, ce qui semble constituer
une réponse a I'utilisation des parcelles de nourrissage par les moutons (que ce soit en raison
de la présence des moutons ou des effets induits par ceux-ci sur les parcelles paturées). Apres
la période de paturage, les modeles de référence ont montré que les bouquetins males
privilégiaient fortement les prairies et, dans une moindre mesure, les zones arbustives, ainsi
que les habitats rocheux (les ICosy, incluant de maniére marginale un log(RSS) égal a 0 (Fig.
5) ; toutefois, la covariable « habitats rocheux » reste sélectionnée par comparaison AIC dans
tous les modeles de référence alternatifs (Tableau II), ce qui confirme une influence
significative des habitats rocheux sur la sélection de I’habitat des bouquetins males apres la
période de paturage). Cependant, les parcelles qui avaient été broutées par les moutons
n’étaient pas sélectionnées par les bouquetins males une fois les troupeaux partis, mais plutot
utilisées de manicre aléatoire, méme si ces parcelles étaient constituées a 77% d’habitats
rocheux, de zones arbustives et de prairies. Ce résultat suggere une réaction des bouquetins
males aux changements induits par les moutons sur les parcelles broutées, ce qui pourrait

étre corrélé a 'épuisement des ressources.

3.2.3. Influence de la distance par rapport an troupean le plus proche sur les déplacements des bouguetins

(f{mleg’ereme)

Nous avons testé le modéle de sélection de 'habitat des bouquetins males pendant la période
de paturage, en ajoutant au mod¢le de base la covariable « distance par rapport au troupeau
le plus proche », avec différents seuils de distance. Nous avons constaté que 390 metres
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constituaient le seuil optimal pour que la distance par rapport au troupeau le plus proche
devienne une covariable expliquant mieux la sélection de 'habitat (Iig. 7). Cela signifie que
I'influence de la présence d’un troupeau peut se faire sentir dans les 390 premiers meétres a
partir de celui-ci, mais pas au-dela de ce seuil de distance.

Interference models comparison with varying distance to nearest herd threshold
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Figure 7 : Evolution des valeurs du logarithme de la vraisemblance (log(vraisemblance)) en fonction de la
distance seuil par rapport au troupeau le plus proche, pour différents modéles de sélection d'habitat des
bouquetins méales pendant la période de paturage, a partir du modeéle de référence. Le point rouge indique
la valeur du logarithme de la vraisemblance (log(vraisemblance)) obtenue en considérant la distance par
rapport au troupeau le plus proche sans aucune transformation. La ligne pointillée indique la valeur
maximale du logarithme de la vraisemblance (log(vraisemblance)), correspondant au modele avec un seuil
de 390 métres

L’ajout de la covariable « distance au troupeau le plus proche » (avec un seuil de 390 métres)
a considérablement amélioré le modele précédent, qui prenait en compte les covariables de
bases relatives aux types d’habitat et la pression de paturage (x> = 4,530, df = 1, p = 0,033).
Les coefficients de Pearson entre les deux covariables liées aux troupeaux de moutons étaient
proches de 0 (r = —0,1 et r < 0,001 lorsque les données étaient limitées aux dix premiers
jours d’activité pastorale), c’est-a-dire qu’aucun probléme de colinéarité n’était a craindre en
considérant ces deux variables dans le méme modcle.

La distance par rapport au troupeau le plus proche présentait un log(RSS) positif, indiquant
ainsi une sélection de pas (en dessous du seuil de 390 meétres) situés loin du troupeau le plus
proche (Bisunce par rapport au troupeau le plus proche = 0,038 5 ICosy, = [0,001 ; 0,0742]). Lotsqu’ils se
trouvaient en sympatrie avec des moutons, les bouquetins males présentaient un
comportement d’évitement des troupeaux de moutons, effectuant des déplacements qui les
éloignaient du troupeau le plus proche s’ils se trouvaient a moins de 390 meétres de celui-ci.
Ce résultat ne peut s’expliquer par un éventuel évitement des habitats composant les parcelles
utilisées par les moutons, car ceux-ci paissaient principalement sur des habitats rocheux qui
étalent sélectionnés par les bouquetins males tant a grande qu’a petite échelle pendant la
période de paturage.

Etant donné que le comportement d’évitement des troupeaux de moutons par les bouquetins
males se produisait dans les 390 premiers metres, nous avons actualisé le chevauchement
entre le domaine vital estival des bouquetins males et celui des moutons, en prenant en
compte une zone tampon de 390 meétres autour du domaine vital des moutons. Alors que le
chevauchement de surface était initialement de 43% (Fig. 3), il est passé a 79% en tenant
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compte de cette zone tampon. Cela signifie que I'influence des moutons sur les bouquetins
males peut se manifester sur 79% de la superficie de leur aire de répartition estivale.

4. DISCUSSION

4.1. Sélection de 1'habitat et chevauchement des surfaces

L'analyse a grande échelle de la sélection de l'habitat des deux concurrents supposés, le
bouquetin des Alpes et le mouton domestique, est une condition préalable avant d'évaluer si
la concurrence interspécifique est en jeu. En considérant les domaines vitaux statiques
pendant la période de paturage, nous avons observé que les femelles de bouquetin, les males
de bouquetin et les troupeaux de moutons se chevauchaient largement dans 'espace, avec un
chevauchement plus important pour les males de bouquetin que pour les femelles (43%
contre 26%, respectivement). Le chevauchement dynamique a une échelle plus fine a
confirmé cette observation, et les bouquetins males présentaient toujours un chevauchement
des domaines vitaux avec les moutons plus important que celui des femelles. En examinant
les habitats sélectionnés dans les domaines vitaux, nous avons constaté que les moutons et
les bouquetins males avaient une sélection similaire. Ce résultat avait déja été observé dans
les montagnes transhimalayennes entre les moutons/chévres et les bouquetins, ou ils
utilisaient les mémes propriétés d'habitat en termes d'altitude et de distance par rapport aux
falaises (Bagchi et al., 2004). Cependant, cette distance par rapport aux terrains de fuite ou
aux pentes raides s'est avérée différente entre les deux especes dans notre étude, que ce soit
a grande ou a petite échelle. En effet, la fonctionnalité des pentes raides est associée a la
couverture du risque de prédation pour les bouquetins (Bhatnagar et al., 1999) comme pour
les ongulés sauvages de montagne en général : ils peuvent se déplacer plus facilement dans
ces habitats que leurs prédateurs, réduisant ainsi la probabilité de rencontres et d'attaques
(Frid, 1997). Cependant, les moutons ne sont pas aussi habitués que les bouquetins aux
terrains escarpés, car ils vivent dans des zones cloturées et plates pendant le reste de 1'année.
De plus, la conduite pastorale des bergers évite les terrains escarpés pour réduire les risques
de chute, et les moutons ne sont pas totalement libres de leurs mouvements, ce qui explique

probablement 1'évitement des pentes raides par les moutons, a la fois a grande et a petite
échelle.

La sélection du domaine vital des bouquetins femelles dans la zone d'étude s'est avérée
différente de celle des bouquetins males et des moutons, a bien des égards. En effet, les
bouquetins femelles ont choisi des habitats présentant une altitude, des pentes et une
proportion d'éboulis plus élevées. Dans le méme temps, elles évitaient les habitats de
ressources comme les zones arbustives et les prairies, et choisissaient les habitats rocheux et
les éboulis, certainement pour les ressources alimentaires qu'ils fournissaient, méme si leur
biomasse était plus faible. Une sélection maximale des pentes raides a été observée autour du
10 juin, ce qui correspond au pic de naissance des bouquetins dans la zone d'étude.
L'évitement décroissant des prairies tout au long de la période de paturage peut représenter
leur changement progressif de sélection de l'habitat au fur et a mesure que la progéniture
grandit et est moins sensible a la prédation, retournant vers les habitats de recherche de
nourriture (Grignolio et al., 20075). La ségrégation sexuelle observée dans l'espace est une
caractéristique commune de cette espece sexuellement dimorphe, et peut étre expliquée par
I'hypothese stratégie de reproduction - risque de prédation durant cette période (Main et al.,
1996). En effet, les males et les femelles poursuivent des stratégies différentes pour
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maximiser leur succes reproductif, les femelles maximisant la survie de leur progéniture, et
les males maximisant leur condition corporelle pour se préparer a la période du rut (Grignolio
et al., 20074). Cela se traduit par la sélection par la femelle d'habitats plus sars, méme s'ils
contiennent moins de ressources, et par la sélection par le male d'habitats de recherche de
nourriture, méme s'ils présentent un risque de prédation percu plus élevé. Comme les
moutons n'ont pas a faire face au compromis noutriture/couverture, puisqu'ils sont conduits
al'intérieur de parcelles de recherche de nourriture et gardés par des chiens, ils peuvent plutot
sélectionner des types d'habitats similaires a ceux des bouquetins males, que ce soit a grande
ou a petite échelle.

Notre hypothese Hy est donc globalement soutenue, puisque les bouquetins et les moutons
males sympatriques ont sélectionné presque les mémes types d'habitats pendant la période
de paturage, et que ces habitats se chevauchent dans l'espace. Cependant, nous n'avons
évalué que deux des » dimensions structurant une niche écologique, a savoir les types
d'habitat et I'espace, et nous ne pouvons pas conclure a un chevauchement global des niches.
Une étude plus approfondie pourrait quantifier le chevauchement observé afin de rendre
notre résultat comparable a d'autres études, en utilisant par exemple l'indice de Pianka qui
mesure un chevauchement de niche parmi plusieurs habitats de ressources, en considérant la

proportion des deux especes de chaque ressource utilisée par rapport aux ressources totales
(Pianka, 1973).

4.2. Compétition interspécifique

L'établissement d'un lien entre la présence du mouton domestique et son influence sur
l'environnement et les covariables de l'habitat qui pourraient influencer la sélection de
I'habitat du bouquetin est la principale méthode utilisée dans cette étude pour étudier la
compétition interspécifique. L'utilisation des iSSF nous a donné l'opportunité de comprendre
les mécanismes qui sous-tendent leur utilisation de 'espace, et la réponse potentielle des
bouquetins a la présence des moutons a une échelle fine.

Nos résultats soutiennent I'hypothese d'une compétition pour les ressources (Hresource), €at
les bouquetins males se nourrissent dans les futurs paturages et évitent ces paturages en
raison de la présence ou de I'impact des moutons sur les habitats de recherche de nourriture.
En outre, nos résultats pourraient suggérer une réponse a long terme de la sélection de
I'habitat des bouquetins males aux changements induits par les moutons dans les parcelles
paturées. Cependant, des informations supplémentaires sont nécessaires pour tester
I'hypothese de I'épuisement des ressources par les moutons. Des résultats contrastés ont été
révélés concernant l'influence des troupeaux de moutons sur la végétation des paturages
alpins. Dans les prairies des Alpes Francaises et les habitats d'arbustes bas soumis au
paturage, aucune preuve d'un effet négatif du paturage sur les tendances de verdissement n'a
été révélée (Catlson et al., 2017). En revanche, dans les Pyrénées Espagnoles, Gartzia et al.
(2016) ont observé une diminution de la biomasse et du verdissement des prairies lorsque les
taux de chargement du bétail étaient élevés, contre une augmentation de la biomasse et du
verdissement des prairies lorsque les taux de chargement du bétail étaient faibles. A I'échelle
régionale et a long terme, cette influence positive du paturage du bétail a été confirmée dans
le parc national francais des Ecrins, mais les valeurs NDVI (indice de végétation par
différence normalisée) ont diminué pendant la période de paturage a I'échelle locale et a court

terme (Corona Lozada, 2018). Une importante capacité de repousse de la végétation a été
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remarquée dans certaines unités pastorales. Ainsi, l'effet du paturage domestique sur la
végétation peut dépendre du taux de chargement du bétail et des échelles spatiales et
temporelles d'investigation. Ici, nous avons détecté que les bouquetins évitent les patcelles
paturées a une échelle temporelle courte seulement (pendant 'activité pastorale) et a une
échelle de pas fine, changeant leur comportement de sélection une fois que les troupeaux
sont arrivés. Nous pouvons émettre 'hypothese d'une diminution des ressources causée par
le paturage domestique, mais une analyse plus approfondie devrait se concentrer sur les
impacts du paturage ovin sur la végétation dans cette zone d'étude, afin de vérifier I'origine
de l'évitement des parcelles paturées. Plus encore, une telle analyse serait essentielle pour
évaluer l'impact du paturage domestique sur les écosystemes alpins, car le surpaturage
pourrait contribuer a la perte de biodiversité alpine (EFESE, 2018).

En ce qui concerne I'hypothése de compétition par interférence Hinwerference, NOUS avons
constaté un comportement d'évitement instantané des bouquetins males lorsqu'ils se
trouvent a proximité (c'est-a-dire <390 metres) des troupeaux. La présence de troupeaux
comprend des bergers, des chiens de troupeau et de garde en plus des moutons, donc
l'évitement comportemental des bouquetins peut étre considéré comme un évitement de
l'activité pastorale dans son ensemble. De la mé&me maniére, les chamois étaient plus
susceptibles de se rapprocher des rochers (c'est-a-dire du terrain de fuite) lorsque le bétail le
plus proche était proche, et surtout s'ils étaient accompagnés d'un chien (Chirichella et al.,
2013). De plus, notre résultat sur I'évitement des troupeaux de moutons par les bouquetins
est quantitatif, puisque nous avons trouvé que 390 metres était le seuil de distance expliquant
le mieux la sélection de I'habitat du pas des bouquetins, liée a la présence de troupeaux. Ce
résultat est important pour la gestion et la conservation de la faune sauvage, lorsqu'il s'agit
par exemple de définir les limites des aires protégées, car l'activité pastorale située en bordure
de celles-ci peut avoir des conséquences a l'intérieur des aires protégées. De plus, cette
distance seuil de 390 metres augmente la zone globale d'influence du mouton sur le
bouquetin, et conduit a seulement ~20% du domaine vital estival du bouquetin totalement
exempt de perturbation par les troupeaux de moutons.

4.3. Perspectives

Nous avons détecté dans cette étude un évitement comportemental en réponse a la
compétition interspécifique, et une probable compétition pour les ressources des bouquetins
males. L'évaluation de la dynamique des populations a long terme en cas de compétition
interspécifique est importante pour les questions de conservation (Rittimann et al., 2007),
car la compétition interspécifique, et en particulier la compétition pour les ressources, peut
avoir des conséquences négatives sur I'aptitude des concurrents inférieurs (Vavra et al., 1999).
La saison de croissance des plantes, qui correspond également aux périodes trés exigeantes
sur le plan énergétique de la fin de la gestation et de la lactation pour les ongulés femelles
(Grignolio et al., 20070), s'est avérée étre une période clé pour le succes reproductif, la
reconstitution des réserves corporelles apres un goulot d'étranglement nutritionnel
saisonnier, la croissance juvénile et la survie chez de nombreuses especes (Pettorelli et al.,
2007). Ferretti et al. (2015) ont montré que l'utilisation des prairies par les cerfs rouges
réintroduits affectait la disponibilité et la qualité de la nourriture des chamois femelles des
Apennins tout au long de I'été-automne, affectant négativement la survie hivernale des
chevreaux. Nous n'avons trouvé aucune preuve de compétition entre les bouquetins femelles
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et les moutons dans cette étude (résultats de I''SSF non montrés), mais le petit nombre de
femelles suivies (7 = 5) par rapport aux males (7 = 19) ne nous permet pas de conclure. Nous
encourageons donc des analyses plus approfondies afin d'étudier les conséquences de la
compétition inter-spécifique entre le bétail et le bouquetin sur la condition physique du
bouquetin. Une telle étude pourrait étre réalisée dans notre zone d'étude, car des données
sont disponibles sur la population de bouquetins étudiée, telles que des données sur la survie,
la reproduction et la masse corporelle (voir par exemple Toigo et al., 2007). En outre, des
mesures sur le terrain seraient nécessaires pour identifier la disponibilité des ressources a
l'intérieur et a l'extérieur des parcelles paturées par les moutons et les ressources utilisées par
les bouquetins a l'intérieur et a l'extérieur de ces parcelles, afin d'évaluer l'utilisation
potentielle par les bouquetins de ressources sous-optimales.

Le fait que les bouquetins males n'évitent pas les parcelles paturées en l'absence des
troupeaux souléve la question de la transmission des maladies et de son impact sur la
condition physique des bouquetins, indépendamment de la compétition interspécifique. En
effet, I'utilisation aléatoire des patcelles paturées apres le départ des troupeaux en automne
peut augmenter la probabilité de transmission de pathogenes, ainsi que la sélection de ces
patcelles I'année suivante au printemps, avant l'arrivée des troupeaux. Les cas documentés
de brucellose dans le Bargy (Garin-Bastuji et al., 2014) ou de lymphadénite caséeuse dans
le parc national des Ecrins ont montré que la transmission d'agents pathogénes entre ongulés
sauvages et domestiques peut avoir des conséquences sur la santé humaine et la conservation
de la faune. Cette question de la transmission des pathogeénes n'a pas été traitée dans cette
¢tude, mais elle fait 'objet d'une autre étude en cours.

Pour une analyse plus approfondie, il serait intéressant d'étudier I'influence des habitats sur
les déplacements des bouquetins, car les iSSF constituent un outil puissant pour étudier cet
aspect de leur écologie spatiale. Les études sur les déplacements pourraient également fournir
des connaissances précieuses sur la compétition interspécifique, en indiquant si les
bouquetins effectuent des pas rapides et droits ou des mouvements plutot lents et tortueux
lorsqu'ils se trouvent a proximité de troupeaux ou de parcelles paturées. En fait, les habitats
qui fournissent des ressources ou une protection sont susceptibles d'étre sélectionnés par un
animal, et les mouvements dans ces habitats devraient étre lents et tortueux, tandis que les
habitats associés a un risque de prédation plus élevé sont susceptibles d'étre évités, couplés a
des mouvements rapides et directs afin de réduire I'exposition au risque (Dickie et al., 2019).

Le temps pouvant étre considéré comme une dimension de niche écologique (Carothers et
al.,, 1984), il convient d'étudier I'hypothese d'un partage du temps entre les troupeaux de
moutons et les bouquetins. En effet, les espéces peuvent réduire les effets des interactions
en décalant dans le temps leurs activités quotidiennes. On a constaté que les especes
dominantes de grande taille induisaient un décalage des activités diurnes des espéces plus
petites dans des points d'eau au Zimbabwe, ce qui suggere que les cotts liés a la compétition
par interférence sont liés au partage du temps plutot qu'a l'acquisition des ressources elle-
méme (Valeix et al., 2007). Etant donné que les troupeaux de moutons sont gardés a
l'intérieur de parcs de nuit, et que les bouquetins présentent un schéma d'activité bimodal
avec un maximum d'activité a l'aube et au crépuscule (Fox et al., 1992), nous nous attendions
a ce que les bouquetins sélectionnent les parcelles de paturage domestique pendant leurs pics
d'activité si les troupeaux ne sont pas en dehors des parcs. Nous avons utilisé les heures de
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l'aube et du crépuscule en interaction avec des covariables environnementales liées aux
moutons dans notre étude, mais cette approche n'a pas été concluante. En fait, pour une
analyse plus poussée, il serait plus judicieux de prendre en compte les données d'activité des
bouquetins (qui ont été enregistrées en plus des localisations GPS), car leur pic d'activité
pourrait coincider soit avec les catégories de jour, soit avec celles de nuit, telles que définies
avec les heures de I'aube et du crépuscule. En outre, les heures d'entrée et de sortie des
troupeaux de moutons des parcs devraient étre écrites pour chaque jour d'activité pastorale
afin de prendre en compte ce parametre.

5. CONCLUSION

Dans cette étude, nous avons cherché a étudier les réponses potentielles en termes de
sélection d'habitat du bouquetin des Alpes (Capra ibex) a la présence de troupeaux de
moutons pendant la période de paturage estival dans le massif de Belledonne (Alpes
Francaises). Grace aux données de relocalisation GPS obtenues a la fois sur les bouquetins
et les moutons domestiques, nous avons pu étudier a grande et fine échelle leur sélection
d'habitat, ainsi que la réponse des bouquetins a la présence des moutons et les effets sur leur

environnement.

En plus de fournir des connaissances précieuses sut la sélection de 1'habitat des moutons et
des bouquetins, nous avons mis en lumicre les processus de compétition interspécifique
influencant les décisions des bouquetins a l'échelle du pas. Si les bouquetins femelles ne
présentaient pas un fort potentiel de compétition directe avec les troupeaux domestiques, on
a néanmoins constaté que les bouquetins males étaient influencés par la présence de
moutons. IlIs ont évité de faire des pas qui les rapprocheraient des troupeaux, mettant ainsi
en évidence un comportement d'évitement des troupeaux, des troupeaux de moutons et des
chiens. L'évitement a court terme des parcelles paturées suggere un appauvrissement des
ressources par le paturage domestique, mais des analyses complémentaires devraient étre
menées pour vérifier 'origine de cet évitement.

Ces résultats améliorent nos connaissances sur la niche réalisée par les bouquetins lorsqu'ils
vivent en sympatrie avec des troupeaux de moutons. Des analyses plus poussées afin de relier
ces résultats a la transmission potentielle d'agents pathogenes et a la diminution de la valeur
adaptative sont nécessaires pour conclure sur les décisions de gestion et de conservation de
la faune. En plus de fournir des résultats sur la compétition interspécifique, nous avons
cherché dans cette étude a développer une nouvelle méthode pour tester cette question, en
incluant deux covariables environnementales liées aux moutons dans l'analyse de sélection
de I'habitat. L'intégration a la fois des ongulés sauvages et du bétail domestique a rarement
¢té réalisée auparavant, et permet d'étudier a une échelle fine les processus qui sous-tendent
leurs interactions. En outre, le suivi des troupeaux domestiques peut fournir des
connaissances précieuses sur leurs effets sur les écosystemes Alpins, et les cartes de pression
de paturage dérivées de cette étude pourraient étre utilisées pour la gestion de la biodiversité,
par exemple pour évaluer les impacts du paturage sur la végétation Alpine ou l'avifaune.
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