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RESUME

Nous avons étudié la dynamique de neuf populations de Bouquetin des Alpes (Capra ibex
ibex) dans cinq espaces protégés. Nous avons trouvé un fort effet de ’dge sur les paramétres
démographiques avec en particulier une diminution de la survie apres 10-12 ans. Nous avons
aussi montré une forte variabilité de la reproduction des vieilles femelles entre les populations.
Contrairement & ce qui était attendu pour une espéce trés dimorphique, la survie des individus
des deux sexes était similaire, sauf pour les plus dgés. La sévérité hivernale a un effet négatif
sur la survie des vieux individus mais pas sur la reproduction et sur la survie des plus jeunes.
Nous concluons que les bouquetins adoptent une stratégie d’histoire de vie trés conservatrice
par rapport aux autres ongulés étudiés jusque-la.

D’un point de vue appliqué, nous avons aussi montré que sous certaines conditions, les

comptages sont un outil satisfaisant pour suivre les tendances des populations de bouquetins.

Mots-clés : Bouquetin des Alpes, Capra ibex ibex, ongulés, patrons de survie, sénescence,
reproduction, capture marquage recapture, densité dépendance, climat, taux de multiplication,

comptages, tactiques d’histoire de vie.



ABSTRACT

We studied the dynamic of nine populations of Alpine ibex (Capra ibex ibex) in five protected
areas. We showed a strong effect of age on demographic parameters, with a marked decrease
of survival after 10-12 years of age. We also found a high variability of old females’
reproduction between populations. Contrary to what is expected for a highly dimorphic
species like ibex, males survived as well as females except for old individuals. Winter
harshness had a negative impact on survival of old individuals but not on reproduction and
survival of young. We conclude that ibex have evolved a highly conservative life-history tactic
compared to other ungulates studied to now.

From a management viewpoint we also showed that under some circumstances ground counts

might provide reliable estimates of ibex population trends.

Keywords: Alpine ibex, Capra ibex ibex, ungulates, survival patterns, senescence,
reproduction, capture recapture, density dependence, climate, multiplication rate, counts, life

history tactics
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Un des objectifs de 1’étude de la dynamique des populations est de comprendre comment et
pourquoi les effectifs des populations animales fluctuent a travers le temps. Ceci est important
pour des disciplines allant de la conservation a la biologie évolutive. Au préalable il est
nécessaire de comprendre pourquoi et comment les individus qui composent cette population
varient (phénotypiquement, morphologiquement, comportementalement, et génétiquement), en
particulier dans les populations d’especes longévives a forte durée de génération dans
lesquelles le devenir de chaque individu reproducteur influence le fonctionnement de la
population a cause d’un taux de renouvellement des individus trés faible (Stearns 1992)
puisqu’en effet il existe une relation directe entre la durée de génération (TB) et le taux de

renouvellement (TO) avec TB=1/TO.

CHAPITRE 1
CONCEPTS ET PRINCIPES
FONDAMENTAUX DE LA DYNAMIQUE
DES POPULATIONS

I.1.1- Introduction

Les changements d’effectif des populations sont le fruit de I’influence combinée de processus
densité dépendants et densité¢ indépendants ainsi que de leurs interactions. Ces facteurs

affectent directement les parameétres démographiques et I’asymétrie des réponses de ces
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derniers se traduisent par de fortes variations des structures en sexe et en age de la population,
qui influencent a leur tour le taux de croissance des populations (Coulson et al., 2000; Gaillard
et al., 1998a; Gaillard et al., 1997; Milner et al., 1999; Portier et al., 1998; Saether, 1997). La
détermination de I’importance relative des facteurs densité dépendants et densité indépendants
sur les fluctuations des effectifs des populations a fait I’objet de nombreux débats et travaux
(e.g. Nicholson (1933) versus Andrewartha et Birch (1954)).

Il est important de connaitre et de prendre en compte la structure démographique d’une
population pour comprendre les mécanismes régissant ses fluctuations d’effectif (Coulson et
al., 2001). En effet, les animaux de différentes classes d’4ge et de sexe réagissent de fagon
inégale a la densité et au climat (Coulson et al., 2001; Festa-Bianchet et al., 2003) et ne vont
pas contribuer dans les mémes proportions a la variation de la croissance de la population
(Albon et al., 2000). Ainsi, pour une méme espece et pour un méme effectif de population, des
différences de structure d’4age et de sexe vont avoir des effets importants sur la dynamique de
population (Coulson et al., 2001; Coulson et al., 2005; Gaillard et al., 1998a).

Tous les parameétres démographiques n’interviennent pas dans la variance du taux
d’accroissement des populations dans des proportions similaires (Gaillard er al., 1998a;
Gaillard et al., 2000). Deux choses sont importantes dans les analyses démographiques : les
variations temporelles des parametres démographiques et 1’élasticité du taux d’accroissement
de la population a un parametre démographique (de Kroon et al., 1986). L’élasticité mesure de
combien un méme changement d’un des différents paramétres démographiques va faire varier
le taux d’accroissement. Si 1’élasticité du taux d’accroissement a un certain paramétre
démographique est grande, c’est qu’un changement de ce paramétre entrainera une grande
variation du taux d’accroissement. Cependant, le calcul de 1’élasticité du taux d’accroissement
4 un paramétre démographique ne renseigne pas sur la variabilité temporelle de ce parametre.
11 est donc important de déterminer quels parameétres démographiques sont les plus variables
(patrons de variabilité temporelle) et ceux qui seraient les plus susceptibles d’influencer les
changements d’effectif des populations pour un niveau donné de variabilité (patrons
d’élasticité) (Gaillard et al., 1998a). Ce ne sont pas forcément les paramétres démographiques
qui varient le plus qui contribuent le plus 2 la variation de croissance d’une population (Albon

et al., 2000; Coulson et al., 2005), car ces traits pourraient avoir une faible élasticité. De
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méme, les paramétres avec une forte élasticité n’auront pas un effet important sur la
dynamique de population s’ils ne varient pas 2 travers le temps. Gaillard ez al.(2000) ont émis
I’hypothése que chez les ongulés, il y aurait un compromis entre 1’importance potentielle d’un
changement d’un parameétre démographique sur les changements du taux de croissance d’une
population (son élasticité) et le degré de variation temporelle observé de ce paramétre
démographique (son coefficient de variation) (Gaillard et al., 2000; Gaillard et Yoccoz, 2003).
Pfister (1998) avait émis une hypothese similaire appelée « buffering effect ». Donc 1’élasticité
seule ne permet pas de mesurer la contribution des différents paramétres démographiques aux
changements annuels de 1’effectif d’une population. Aux estimations théoriques de ce qui peut
arriver (mesurées par 1’élasticité), il devient nécessaire de joindre les estimations empiriques
de ce qui arrive (mesurées par la variabilité & long terme) (Gaillard et al., 1998a; Gaillard et
al., 2003b).

Ainsi I’étude de la dynamique des populations peut &tre considérée comme 1’estimation des
paramétres démographiques des populations afin de se pencher sur trois questions (i) la
contribution relative de chaque parametre démographique a la variabilité du taux
d’accroissement d’une population, (ii) la variabilit¢ temporelle de chaque paramétre
démographique, (iii) les mécanismes responsables des variations de chaque parametre

démographique (Caswell, 2000).

I.1.2- Dynamique des populations des grands herbivores

Des études a long terme de plusieurs populations d’ongulés (voir les revues de Gaillard et al.,
1998a, 2000) basées sur le suivi d’individus marqués d’4ge connu, ont permis d’obtenir des
estimations précises des parametres démographiques griace aux nouvelles méthodes de Capture
Marquage Recapture (CMR) (Lebreton et al., 1992). Les ongulés sont en effet des especes
adaptées a ce type d’études de par leur longévité qui permet le suivi d’individus particuliers
sur une longue période. Ils contribuent ainsi de fagon importante a notre compréhension des

dynamiques des populations avec une structure d’age complexe.
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I.1.2.1- Elasticité et variation temporelle des parameétres démographiques

Plusicurs études des caractéristiques des histoires de vie des grands herbivores ont permis
d’établir que la survie adulte a une plus forte lasticité (donc un plus grand impact potentiel
sur le taux de croissance de la population) que la fécondité ou la survie juvénile. Le taux de
croissance d’une population de grands herbivores est donc plus sensible 2 un changement
relatif de la survie adulte qu’a la méme variation relative d’un autre composant de la valeur
sélective (fitness) (Gaillard et al., 2000). La plupart des études montrent le patron inverse pour

les variations temporelles : une faible variation annuelle de la survie adulte, une variation

modérée de la fécondité des femelles adultes et des taux de survie des jeunes d’un an, et une
forte variation annuelle de la survie juvénile et de 1a fécondité des jeunes femelles (Gaillard ez
al., 2000). Ainsi les parametres de recrutement (fécondité, taille de portée et survie juvénile),
combinent une faible élasticité avec une forte variation temporelle, alors que la survie adulte a
une forte élasticité et une faible variation temporelle.

En se basant sur une analyse rétrospective, qui consiste en une décomposition de la variance
du taux d’accroissement de la population en contributions de la variance des différents
paramétres démographiques, Gaillard et al. (2000) montrent que le stade juvénile, malgré sa
faible élasticité comparativement au stade adulte, peut étre un composant critique de la
dynamique des populations de la plupart des grands herbivores, car sa faible €élasticité serait
souvent compensée par de fortes variations temporelles. Cependant Gaillard et al. (2000) n’ont
pas pris en compte la covariation entre les différents parametres démographiques dans leur
analyse alors que ces covariations peuvent expliquer 1/3, voir la moitié, de la variation du taux
d’accroissement (Coulson et al., 2005). Il a été montré que lorsque ces covariations sont prises
en compte il n’est plus évident d’effectuer une généralisation quant au parametre
démographique qui a le plus d’influence sur le taux d’accroissement, puisque Coulson et al.
(2005) montre que cette influence dépend du contexte : différents parametres vont influencer

différents moments de la distribution du taux d’accroissement (Coulson et al., 2005).
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Il est également nécessaire de comprendre les mécanismes responsables des variations des

parametres démographiques.

I.1.2.2- Facteurs responsables des variations des parameétres

démographiques

1.1.2.2.1- Influence du sexe sur les paramétres démographiques

Chez les ongulés, la survie adulte est remarquablement constante face aux facteurs limitants et
pour un age donné, le sexe apparait comme étant la principale source de variation en termes de
survie. Ainsi chez la plupart des espéces, les miles ont une survie inférieure a celle des
femelles. La survie des méles est aussi plus sensible et donc plus variable face & des conditions
écologiques défavorables (Bonenfant et al., 2002; Clutton-Brock et al., 1982; Gaillard et al.,
1993; Jorgenson et al., 1997; Rose et al., 1998; Toigo et Gaillard, 2003).

Ces différences sont souvent attribuées a la compétition entre méles pendant le rut et a de plus
grands besoins énergétiques liés a leur plus grande taille corporelle, ce qui entrainerait une
plus forte sensibilité des males face a un stress nutritionnel et a la prédation (Clutton-Brock et
al., 1982; Toigo et Gaillard, 2003). Ces conditions favoriseraient donc une survie biaisée en
faveur des femelles pendant I’hiver, car en milieu tempéré, les méles entrent dans la période
hivernale avec moins de réserves de graisse que les femelles du fait d’une diminution du
temps passé & manger pendant le rut, qui est généralement en automne. Cette différence de
survie entre les sexes a donc souvent été interprétée comme une conséquence de la sélection
sexuelle, puisqu’une sex-ratio biaisée en faveur des femelles est souvent corrélée positivement
a I’intensité du dimorphisme sexuel de taille (Promislow, 1992).

Toutefois, Berger et Gompper (1999) montrent que les relations entre le dimorphisme sexuel
et les biais de sex-ratio ne sont pas aussi simples que ce que 1’on peut présumer, et Toigo et
Gaillard (2003) suggerent que chez les grands mammiferes herbivores, le biais de mortalité

vers les méles n’est pas corrélé avec le niveau de polygynie ou avec le dimorphisme sexuel.
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Ces auteurs montrent pour 18 especes d’ongulés, que le dimorphisme sexuel de taille
n’explique pas 2 lui seul la mortalité biaisée en faveur des méles. Les différences de mortalité
selon le sexe seraient plutdt reliées aux conditions environnementales. Dans un environnement
défavorable, la survie des maéles par rapport & celle des femelles est plus basse que dans un
environnement favorable, suggérant un cofit de la grande taille des méiles seulement lors des
mauvaises conditions environnementales. Cependant, Toigo et Gaillard (2003) montrent que la
survie des madles par rapport aux femelles augmente avec le dimorphisme sexuel pour de
bonnes conditions environnementales, une grande taille étant alors dans ce cas, profitable pour

les males.

Toutefois, le sexe seul n’explique pas toutes les différences entre individus, et I’age est une
des principales sources de variation des paramétres démographiques, en particulier pour la

survie (Caughley, 1966).

1.1.2.2.2- Influence de I’dge sur les paramétres démographiques

Chez les grands mammiferes, la survie juvénile est généralement plus faible et plus variable
que la survie des individus ‘prime-age’ (en 4ge de se reproduire et non sénescents,
généralement de 2 & 7 ans (Gaillard et al., 1993), parfois de 2 & 10 ans pour les espéces de plus
grande taille corporelle (Garrott et al., 2003)), qui est élevée et résistante aux variations
environnementales.

Cependant, les théories de 1’évolution des histoires de vie prédisent une diminution de la
performance avec I'3ge (Rose, 1991). Ce phénomene, appelé sénescence, est supposé étre
présent dans toutes les populations avec une structure d’age. En effet la théorie de 1’évolution
de la sénescence suppose que les pressions de sélection diminuent avec 1’4ge (Stearns, 1992).
Par exemple, la survie immédiate et la reproduction précoce contribuent plus & la valeur
sélective d’un individu que la survie et la reproduction future. Or, toute pression sélective qui

augmente les performances les premieres années de la vie d’un organisme va étre sélectionnée



Partie I - Introduction générale Chapitre 1- Concepts et principes fondamentaux de la dynamique des populations

méme si elle implique une détérioration des composants de la valeur sélective plus tard dans la
vie, donc une diminution de la survie et de la reproduction avec 1’age (Stearns, 1992).
Plusieurs études se sont penchées sur la sénescence, définie comme une diminution de la
survie et de la fécondité avec une augmentation de 1’4ge. Parmi les populations d’animaux
sauvages, il a été suggéré que peu d’individus atteignent 1’age auquel leur capacité & survivre
et se reproduire diminue a cause de la sénescence, car ils subissent une forte mortalité
indépendante de I’4ge a travers des facteurs extrinséques tels que la prédation, les maladies ou
la limitation des ressources alimentaires, ce qui ne leur laisserait pas la possibilité de survivre
jusqu’a un age avancé (Comfort, 1979). En conséquence, 'existence de la sénescence dans les
populations naturelles a longtemps été sujette a discussions car elle est difficile a étudier dans
la nature puisqu’elle nécessite le suivi d’individus marqués de leur naissance & leur mort.
Récemment, I’augmentation du nombre d’études basées sur le suivi a long terme d’individus
marqués d’age connu, couplée aux techniques de capture marquage recapture (Lebreton et al.,
1992), permettant d’estimer avec justesse les survies age-spécifiques, ont permis de montrer
que la sénescence existe dans les populations naturelles de mammiféres (Gaillard ez al., 2004,
Gaillard et al., 2003a; Loison et al., 1999a). Une analyse de sénescence de la survie dans les
populations de grands mammiféres herbivores montre que la mortalité croit de fagon
exponentielle avec 1’4ge suivant le modele de Gompertz chez les deux sexes (donc il y a
sénescence), et que les femelles survivent généralement plus longtemps que les méles
(Gaillard et al., 2003a; Loison et al., 1999a).

Il n’est pas évident de définir quand la sénescence commence. La théorie de 1’évolution de la
sénescence suppose qu’elle commence & 1’4ge de premiere reproduction (Hamilton, 1966). La
sénescence peut avoir différentes causes biologiques. D’abord la mortalité peut augmenter
avec 1’4ge du fait d’une plus grande vulnérabilité des vieux individus aux mémes causes
extrinséques de mortalité subies par les individus de tous les dges (la prédation, le manque de
nourriture, les maladies infectieuses, le stress climatique) (Ricklefs et Scheuerlein, 2001).
Cependant, une augmentation de la mortalité avec 1’dge peut aussi refléter des causes
intrinséques de mortalité, comme les maladies vasculaires, les maladies auto-immunes ou
encore les cancers, qui augmentent avec 1’dge et tuent en plus des facteurs extrinseques de

mortalité (Ricklefs et Scheuerlein, 2001). Cependant, dans la nature, il est difficile de
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différencier ces deux types de sources de mortalité, celles-ci covariant. De plus, si nous avons
beaucoup de quantification de la mortalit4¢ en milieu naturel, nous possédons peu de

connaissances sur ses causes surtout chez les vieux individus.

Chez les grands herbivores, les paramétres démographiques sont influencés aussi bien par les

changements de densité que par les facteurs climatiques.

1.1.2.2.3- Influence du contexte écologique sur les paramétres

démographiques

1.1.2.2.3.1- Effet de la densité

Les paramétres démographiques montrent différentes sensibilités aux changements de densité
dans les populations de grands mammiféres (Eberhardt, 1977; Fowler, 1987; Gaillard et al.,
1998a; Gaillard et al., 2000) dans un ordre prévisible lorsque la densité augmente. La survie
juvénile est le premier paramétre a varier avec les changements en densité, suivi de I’4ge de
premiére reproduction, puis le taux de reproduction des vielles femelles, suivi du taux de
reproduction des individus ‘prime-age’, et enfin de la survie adulte (prime-age), qui est le
paramétre le moins variable (Eberhardt, 2002). En conséquence, les effets négatifs d’une
augmentation de la densité sur la croissance de la population sont souvent détectés d’abord
pour les paramétres démographiques qui influencent le recrutement, en particulier la survie
juvénile. Ces effets sont moins fréquemment trouvés pour la survie adulte, qui semble
protégée contre les effets de la densité ainsi que de la variabilité climatique (Fowler, 1987;
Sinclair, 1989).

Gaillard ef al. (2000) ont généralisé I’hypothése d’Eberhardt (1977) & toutes les sources de
variations temporelles et pas seulement a la densité. IIs suggeérent cependant que chez les
herbivores pesant plus de 50kg, la fécondité des jeunes femelles serait plus sensible aux

variations environnementales que la survie juvénile. De plus, comme nous I’avons souligné, la
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forte variabilité annuelle de la survie juvénile, comparée a la survie adulte constante, pourrait
jouer un rdle prépondérant dans la dynamique des populations. Cependant Gaillard et al.
(1998a) ont suggéré que comme la survie adulte a une grande élasticité, si elle variait dans le
temps, elle aurait une plus forte influence sur le taux de croissance d’une population qu’un
méme changement de la survie juvénile, qui présente une faible élasticité. La forte survie
adulte, et donc sa grande élasticité, fait que dans les populations non chassées d’ongulés, la
majorité des animaux se retrouvent dans cette classe d’age. En effet, Festa-Bianchet et al.
(2003) ont mis en évidence une densité dépendance de la structure d’age. Parce que dans les
populations non chassées, le recrutement diminue quand la densité augmente, la proportion de
vieux adultes devrait augmenter avec la densité. De ce fait, la mortalité calculée sur
I’ensemble des adultes peut augmenter de facon substantielle simplement a cause de la
croissance de la proportion des sénescents qui subissent une plus forte mortalité & cause de
leur 4ge. Cette augmentation de la mortalité ‘adulte’ pourrait avoir un fort impact sur la
croissance d’une population.

Une attention croissante est portée a 1’importance de la stochasticité environnementale
(Crampe et al., 2002; Garel et al., 2004; Loe er al., 2005; Loison et Langvatn, 1998; Saether,
1997). En effet des facteurs densité indépendants, principalement le climat, peuvent fortement

influer sur la dynamique des populations d’ongulés (Saether 1997).

1.1.2.2.3.2- Effet des variations climatiques

Le climat est susceptible d’influencer les individus et la démographie d’une population de
différentes fagons. Il peut affecter les classes d’age et de sexe de fagons distinctes puisque les
jeunes et les vieux individus sont souvent les plus sensibles aux conditions défavorables
(Clutton-Brock et al., 1982; Jorgenson et al., 1997; Klein et Olson, 1960). De méme les
parameétres de survie et de reproduction peuvent étre plus ou moins sensibles aux conditions
climatiques selon les différentes saisons. En effet une forte relation entre le climat hivernal et
le taux de mortalité annuel a été trouvée chez plusieurs especes d’ongulés (Clutton-Brock et

Albon, 1982; Gaillard et al., 1993; Weladji et al., 2002). Cependant la mortalité juvénile est

10
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aussi parfois liée aux conditions estivales et printaniéres. Le climat au printemps influence la
survie hivernale des agneaux du mouflon d’ Amérique (Ovis canadensis) (Portier et al., 1998)
et la survie estivale des faons chez le chevreuil (Capreolus capreolus) (Gaillard et al., 1997).
Le climat peut influencer les individus de manitre directe en modifiant les coiits en
thermorégulation et de locomotion, ou en limitant 1’accés a la végétation, ou indirecte a travers
son impact sur la végétation et donc sur la qualité et la quantité des ressources (Mysterud et
al., 2001) et de fagon immédiate ou retardée (Steinheim et al., 2004).

Le climat est indépendant de la densité, mais il existe des interactions complexes entre les
effets du climat et de la densité (Gaillard et al., 2000; Portier et al., 1998). Typiquement,
I’'impact des facteurs tel que le mauvais temps sur la croissance de la population, augmente
avec la densité (Albon et al., 2000; Gaillard et al., 2000). En fait, on s’attend a ce que 1’effet
du climat devienne plus prononcé a mesure que 1’on approche de la capacité limite du milieu
(Sinclair, 1989). Cependant, il est difficile de tester les hypothéses concernant les interactions
entre le climat et la densité pour les mammiferes sauvages, car cela nécessite des données
prises lors d’années avec de bonnes et de mauvaises conditions climatiques a faible et forte
densité de population (Portier et al., 1998). Enfin, méme si les effets du climat sur la
dynamique des populations d’ongulés ne sont que trés superficiellement compris, quelques
patrons généraux ont émergé montrant que le recrutement est plus affecté que la survie adulte

(Gaillard et al., 1998a; Gaillard et al., 2000; Saether, 1997; Weladji et al., 2002).

1.1.2.2.3.3- Stochasticité démographique

La dynamique des populations d’ongulés est donc influencée & la fois par les variations de
densité et de I’environnement mais aussi par la stochasticité démographique qui fait référence
a une variation aléatoire entre les individus dans leur contribution a la croissance de la
population. La stochasticité démographique est définie comme des événements indépendants
aléatoires de naissance et de mort d’individus dans une population (Sather et al., 2002). Ces
évenements basiques tels que la reproduction et la survie ne peuvent pas étre prédits au niveau

individuel (Engen et al., 1998). Ainsi, la variabilité dans la survie et la fécondité entre les

11
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individus va entrainer une stochasticité démographique dans les fluctuations annuelles de
Ieffectif de la population, qui va affecter son taux d’accroissement de fagon inversement
densité dépendante (Lande, 1998). La stochasticité démographique est un proble¢me propre aux
petites populations (Caswell, 2001) puisqu’elle opérerait de fagon plus importante sur les
populations de faible taille, et que son influence deviendrait minime quand 1’effectif d’une
population augmente (Engen et al., 1998). Il semblerait que méme si la plupart des
populations sont affectées par de la stochasticité environnementale, la stochasticité
démographique soit une composante majeure uniquement quand ’effectif de la population est
faible (Lande, 1993). Une étude de cas récente illustre parfaitement ces prédictions puisque
dans la petite population tres productive d’élan de I'lle de Vega, la majeure partie de la
variation observée du taux de croissance de la population & été attribuée 4 la stochasticité

démographique (Saether et al., 2007a).
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CHAPITRE 2
PRESENTATION GENERALE DE L’ETUDE

1.2.1- Introduction

Ce travail porte principalement sur une analyse comparative des changements démographiques
de populations de bouquetins des Alpes (Capra ibex ibex), de statuts démographiques
différents et réparties sur quatre Parcs Nationaux en France et en Italie et une Réserve de
Chasse et de Faune Sauvage en France.

Le bouquetin des Alpes représente un sujet d’étude idéal dans notre cas, car il est le seul
ongulé non chassé en France et en Italie, localisé pour la majeure partic dans des espaces
protégés (que ce soit des réserves naturelles, des parcs régionaux ou nationaux). Qui plus est,
le bouquetin des Alpes ne subit presque pas pour I'instant de pression de prédation sur les
adultes. En effet, méme si les grands prédateurs (loups (Canis [upus) et lynx (Lynx lynx)) font
leur retour sur les Alpes (Breitenmoser, 1998; Espuno, 2004), la prédation elle, s’avére faible.
Ainsi les changements observés dans ces populations reflétent directement 1’interaction de
I’espéce avec son milieu sans intervention humaine.

De plus, les ongulés sont un modele d’étude privilégié pour I’étude des relations espeéce-milieu
de par leur longévité qui permet le suivi d’individus marqués sur une longue période. Les
sexes sont facilement identifiables sur le terrain et nous avons a notre disposition un jeu de
données trés important. Les suivis de 9 populations de bouquetins s’étendent sur plusieurs

années (26 ans pour le plus long suivi et 7 ans pour le plus court) ce qui représente en tout le
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suivi de plus de 1000 individus marqués sur une longue période de leur vie, dans la plupart des
cas jusqu’a leur mort. Cette grande taille d’échantillon, associée a la longévité du bouquetin et
a une probabilité de recapture entre 80 et 100% dans toutes nos populations, nous permet
d’estimer avec justesse et précision les taux de survie dge- et sexe-spécifiques des individus
des différentes populations étudiées et donc d’étudier les patrons de sénescence pour toutes
ces populations et plus particuli¢rement le rdle des variations environnementales (impact de la

densité et des précipitations neigeuses) sur les patrons de survie des individus sénescents.

1.2.2- Intérét du projet

La mise au point de mesures appropriées de gestion et de conservation des espéces et de leur
habitat requiert avant toute chose la possibilité de prévoir et de modéliser leur cinétique future
en fonction des variations de leur habitat, y compris les variations en climat, densité et
structure de sexe et d’dge des populations. Cela ne peut se faire sans la connaissance au
préalable du fonctionnement des populations dans leur milieu naturel. Toutefois, comprendre
les mécanismes impliqués dans les modifications démographiques et spatiales des populations,
tout en tenant compte des contraintes environnementales, nécessite la prise en compte de

nombreux facteurs en interaction.

Ce travail sur le bouquetin devrait donc nous permettre de mieux comprendre le
fonctionnement des populations étudiées et les mécanismes responsables des fluctuations de
leur effectif. Cependant, au dela des connaissances apportées dans le cadre de cette espéce
I’étude d’un ongulé aussi particulier que le bouquetin peut mettre en évidence de nouveaux
aspects de la dynamique des populations. En effet, nos précédents travaux sur la population de
bouquetin du massif de Belledonne ont montré qu’il n’y a pas de différences sexuelles dans la
survie des adultes jusqu’a 10 ans (Toigo et al., 1997), résultat tout a fait surprenant, étant

donné le fort dimorphisme sexuel de taille du bouquetin. De méme, Jacobson et al. (2004) ont
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observé de faibles variations du recrutement face aux variations du climat et de la densité dans
la population de bouquetins du Parc du Grand Paradis, contrairement aux autres ongulés oll
des études montrent une survie juvénile qui varie fortement face aux facteurs limitants
(Gaillard et al., 1998a),

Ces spécificités du bouquetin vont nous permettre d’aborder des questions majeures des
théories expliquant les stratégies d’histoire de vie et la dynamique des populations des grands
herbivores en général, et amener de nouvelles perspectives sur la survie différentielle entre les
sexes et I’implication de la sélection sexuelle, I’estimation et les variations de la survie adulte
lorsque I’on considére le stade sénescent et sur I’impact combiné de la densité et du climat sur

les différentes classes d’4ge et de sexe.

Cette étude a aussi un intérét appliqué puisqu’une meilleure connaissance du fonctionnement
de ces populations dans leur milieu naturel est un pré-requis pour la conservation des habitats
et la gestion des populations, informations importantes si 1’éventualité d’une chasse est
envisagée. Or, avant I’étude de Toigo et al. (1997) on ne savait rien des patrons de survie du
bouquetin. De ce fait il a été supposé qu’il ressemblait aux autres ongulés, et donc que les
populations de bouquetins devaient étre gérées selon les mé€mes plans de chasse. C’est
pourquoi la chasse mise en place en Suisse et en Autriche sur le bouquetin va générer une
pyramide des dges comparable a celle du cerf (pyramide des 4ge avec une large base)
(Giacometti et al., 2002). Cependant les données dont nous disposons a présent sur le
bouquetin laissent penser que leur structure d’age est différente de celle de la plupart des
autres ongulés, notamment avec une plus grande proportion de vieux individus. Si un plan de

chasse est élaboré, il faudra prendre en considération cette différence si 1’on veut conserver la

méme pyramide des ages que celle que I’on trouve dans la nature.
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1.2.3- Hypotheéses

1.2.3.1- Variations du succes d’élevage

1.2.3.1.1- Succés d’élevage et dge

Généralement le succes reproducteur des femelles est faible les deux premiéres années de
reproduction, élevé pendant la phase ‘prime age’ et diminue pour les vieilles femelles (pour
des exemples voir Toigo et al. (2002) chez le bouquetin, Ericsson et al. (2001), chez ’élan
(Alces alces), Festa-Bianchet et King (2007) chez le mouflon d’Amérique et C6té et Festa-
Bianchet (2001) chez la chévre de montagne (Oreamnos americanus)). Nous allons tester
I’effet de 1’4ge sur trois parametres de reproduction : la productivité des femelles, la survie des

cabris et le succes d’élevage des femelles. Notre hypothése est la suivante

Hypothese 1: Du fait d’une diminution des performances avec 1’dge, les vieilles
femelles devraient avoir une plus faible productivité, leur cabri avoir une moins bonne
survie et donc les vielles femelles devraient avoir un plus faible succes d’élevage que

les femelles ‘prime age’.

1.2.3.1.2- Sensibilité du succeés d’élevage, perturbations écologiques et

statut démographique des populations

Les conditions environnementales sont connues pour avoir une grande influence sur plusieurs
traits d’histoire de vie a travers leurs effets sur la condition corporelle. Suivant le modele
d’Eberhardt, les paramétres affectant le recrutement devraient étre les plus sensibles aux
variations climatiques et de densité. Les femelles des espéces itéropares ont une stratégie

d’histoire de vie conservatrice, leur survie étant canalisée face aux variations de
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I’environnement (Gaillard et Yoccoz, 2003). Chez les ongulés, les femelles semblent avoir été
sélectionnées pour ne pas compromettre leur survie au profit de leur reproduction (Gaillard et
Yoccoz, 2003). De ce fait et parce que leur survie est élevée et constante dans le temps, les
femelles sont supposées diminuer leur effort reproducteur lorsque cela est nécessaire afin de

favoriser leur propre survie (Festa-Bianchet et Jorgenson, 1998).

Hypothese 2: La reproduction des femelles sera influencée négativement par la densité
et des conditions climatiques défavorables. Les parameétres de reproduction des
femelles vont diminuer & forte densité. La productivité des femelles va étre plus faible
lorsque I’hiver précédent la mise bas a ét€ rigoureux et la survie des cabris moins

bonne lorsque I’hiver suivant la naissance des cabris est rude.

Il existe deux tactiques générales d’utilisation des ressources pour la reproduction. Tout
d’abord il y a les ‘capital breeder’, qui sont des especes dont 1’énergie disponible pour la
reproduction dépend principalement de réserves accumulées avant la période de reproduction.
A l'opposé il y a les ‘income breeder’ qui utilisent de 1’énergie acquise quotidiennement
pendant la période de reproduction, sans faire appel a des réserves pour leur reproduction
(Jonsson, 1997). Ces deux types de stratégies sont les extrémes d’un continuum sur lequel la
majorité des especes se répartissent et adoptent des stratégies intermédiaires (Stearns, 1992).
Le bouquetin est un ‘capital breeder’ et de ce fait, la capacité d’une femelle & produire et
élever un jeune va dépendre de sa condition physique et plus particulierement de ses réserves
corporelles. De plus le statut démographique d’une population dépend des conditions
environnementales : une population en phase colonisatrice sera souvent associée a une faible
densité et une population bien établie devrait étre associée a de fortes densités (Morellet et al.,
2007). Les individus d’une population colonisatrice ont donc généralement accés a une
nourriture abondante alors que ceux d’une population bien établie font souvent face a une
limitation des ressources due a la compétition. Or, nous savons que les conditions
environnementales influencent la condition corporelle des individus. On s’attend a ce que la

proportion de femelles qui se reproduisent dans une population, et les soins qu’une femelle
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dispense a son cabri et donc le succes d’élevage des femelles, dépendent de la disponibilité des

ressources et donc du statut démographique de la population.

Hypothése 3: La productivité des femelles, la survie des cabris et donc le succes

d’élevage seront plus élevés dans les populations en expansion que dans les

populations bien établies.

L’age de premiére reproduction est lié 4 la masse corporelle de la mere (Loison et al., 2002) et
les femelles doivent atteindre un poids seuil pour pouvoir se reproduire. La variabilité dans
I’4dge de primiparité entre les populations est souvent le fait de différences de nutrition chez les
jeunes femelles et va donc étre fonction des conditions environnementales. On s’attend donc a

ce que 1’4ge de primiparité varie en fonction du statut démographique des populations.

Hypotheése 4. Les femelles devraient se reproduire pour la premiére fois dés I’age de 2
ans dans les populations en expansion oul la nourriture est supposée &tre abondante. En
revanche dans les populations bien établies, du fait de la forte densité et donc de la
compétition pour les ressources, on s’attend a ce que les jeunes femelles soient en

moins bonne condition et que 1’4ge de primiparité soit retardé & 3 ans ou plus.

1.2.3.2- Effet du climat et de la densité sur la survie

La connaissance des effets du climat et de la densité est fondamentale en écologie des
populations pour comprendre les mécanismes régissant les fluctuations des populations.
Cependant il est difficile de généraliser sur 1'importance relative des effets de ces deux
processus car ils vont dépendre du contexte spécifique a chaque population (Coulson ef al.,
2000). Notre jeu de données nous permet d’essayer de distinguer un patron général de ces

effets pour I’espéce bouquetin en comparant 9 populations.
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Miles et femelles ont différentes tactiques d’histoire de vie chez les espéces itéropares
sexuellement dimorphiques: alors que les femelles semblent étre sélectionnées pour optimiser
leur survie en diminuant leur effort reproducteur (Festa-Bianchet et Jorgenson, 1998; Gaillard
et Yoccoz, 2003; Toigo et Gaillard, 2003), la stratégie des mailes consiste 2 maximiser leur
taille corporelle afin d’augmenter leur succés reproducteur, possiblement au dépend de leur
survie (Clutton-Brock ez al., 1982) quand les conditions deviennent défavorables (Toigo et
Gaillard, 2003).

De ce fait on s’attend a ce que la survie des femelles ‘prime age’ et sénescentes ne soit pas
affectée par des variations environnementales (Gaillard ez al., 1998a; Gaillard et al., 2000), y
compris la densité (Festa-Bianchet er al., 2003), et que celles des miles ‘prime-age’ et surtout
des maéles sénescents soient plus sensibles aux mauvaises conditions environnementales
(Toigo et Gaillard, 2003). Afin de vérifier ces théories nous allons tester les hypothéses

suivantes :

Hypothése 5: La survie des femelles et leur taux de sénescence restent constants face
aux variations de I’environnement (Gaillard et Yoccoz, 2003) alors que la survie des
maéles ‘prime age’ va diminuer et leur taux de sénescence accélérer sous des conditions

environnementales défavorables (Toigo et Gaillard, 2003).

1.2.3.3- Patrons de survie males/femelles et statut démographique des

populations

Les différences de patrons de survie entre les méles et les femelles ne seraient pas corrélées
avec le niveau de polygynie ou avec le dimorphisme sexuel, mais seraient plut6t le fait des
conditions environnementales subies par ces populations (Toigo et Gaillard, 2003). Les
différences de survie entre mailes et femelles devraient étre fonction de la densité des

populations et donc de leur statut démographique.

19



Partie I — Introduction générale Chapitre 2 — Présentation générale de 1’étude

Hypothése 6: La différence entre les patrons de survie des males et des femelles sera
plus marquée pour des populations bien établies que pour des populations

colonisatrices en expansion.

1.2.3.4- Patrons de sénescence

11 a été suggéré que dans les populations sauvages, peu d’individus atteignent 1’age auquel des
causes intrinseques de mortalité peuvent intervenir car les animaux subissent une forte
mortalité indépendante de 1’age a travers I’effet de facteurs extrinséques tels que la prédation,
les maladies ou la limitation des ressources alimentaires, qui leur laisserait peu de possibilités
de survivre jusqu’a un 4ge avancé (Comfort, 1979). Cependant, la prédation négligeable chez
les adultes chez le bouquetin des Alpes et les précédentes études montrant une forte survie des
individus jusqu’a 10 ans (Girard et al., 1999; Toigo et al., 1997) laissent penser que dans nos
populations une grande proportion d’adultes survit jusqu’a un dge ou la survie diminue a cause

de la sénescence.

Hypotheése 7: Nous nous attendons a observer un phénomeéne de sénescence dans les

patrons de survie des individus des deux sexes.

1.2.3.5- Les changements d’effectifs de la population : variation de survie

adulte ou variation du recrutement?

Les patrons de survie adulte jouent un rdle prépondérant tant au niveau des stratégies
d’histoire de vie que dans la dynamique des populations chez les grands vertébrés itéropares
(Clutton-Brock et al., 1982; Gaillard et Yoccoz, 2003; Partridge et Harvey, 1988). La survie
adulte étant élevée, elle a une forte élasticité. Les taux de croissance de ces populations sont

donc plus sensibles a un changement donné dans la survie adulte qu’a un méme changement
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dans n’importe quel autre composant de la valeur sélective (Gaillard et al., 1998a). Or,

I’absence de prédation sur les adultes et la forte survie ‘prime age’ chez le bouquetin des

Alpes (Girard et al., 1999; Toigo et al., 1997), laissent penser qu’il pourrait y avoir une

proportion substantielle de vieux individus dans les populations. Jacobson et al. (2004)

suggérent que ces vieux individus sont susceptibles de jouer un rdle majeur dans la dynamique

de ces populations, car une augmentation de 1’4ge moyen entraine une augmentation de la

mortalité adulte (Festa-Bianchet et al., 2003).

Hypothése 8 : Les variations dans les effectifs des populations de bouquetins vont

principalement étre le fait de variations de la survie des individus sénescents.

Tableau 1. Récapitulatif des hypothéses de 1’étude

Hypothése 1 | Les paramétres de reproduction sont plus faibles chez les vieilles femelles
X Les paramétres de reproduction diminuent sous des conditions
Hypothése 2 . "
environnementales défavorables
R Les paramétres de reproduction sont plus élevés dans les populations en
Hypothése 3 . . AR
expansion que dans les populations bien établies
A L’age de primiparité est de 2 ans dans les populations colonisatrices et de 3
Hypothése 4 g primupartte . pop
ans dans les populations bien établies
N La survie des femelles reste constante face aux variations de 1’environnement
Hypotheése 5 A . : -
alors que celle des males diminue sous de mauvaises conditions,
R Les différences entre la survie des méles et des femelles seront plus
Hypothése 6

marquées dans les populations bien établies que dans celles en expansion

Hypothése 7

Le phénomeéne de sénescence en termes de survie est présent dans les
populations de bouquetins

Hypothése 8

Les changements d’effectif sont principalement dus 2 une diminution de la
survie des individus sénescents
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CHAPITRE 1
LE BOUQUETIN DES ALPES

I1.1.1- Systématique du genre Capra

Le bouquetin des Alpes (Capra ibex ibex) est un ongulé de la famille des bovidés et de la sous
famille des Caprinés. Le genre Capra est représenté par plusieurs espeéces: C. falconeri
(Markhor), C. aegagrus (chévre sauvage), C. pyrenaica (Bouquetin ibérique), C. hircus
(Chevre domestique), C. cylindricornis (Tur) et C. ibex subdivisé en plusieurs sous especes
dont le Bouquetin des Alpes (C. i. ibex), le Bouquetin de Sibérie (C. i. sibirica), le Bouquetin
de Nubie (C. i. nubiana), le Tur du Caucase (C. i. caucasia) et le bouquetin d’ Abyssinie (C. i.

walia) (Manceau, 1997).

I1.1.2- Historique

Installé dans les reliefs d’Europe centrale depuis plus de 100 000 ans, le bouquetin des Alpes a
pourtant bien failli disparaitre avec 1’apparition des armes a feu au XVI° si¢cle. En effet une
chasse intensive alliée 2 une stratégie anti-prédatrice inefficace contre les armes a feu (ne pas
fuir mais se réfugier sur les parois rocheuses escarpées), ont fait qu’on ne trouvait presque plus

de bouquetins au début du XIXe siécle. A cette période seule une centaine d’individus
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demeure dans tout le massif alpin en Italie. L espéce aurait sans doute disparu si le roi Victor
Emmanuel II n’avait pas décidé de la protéger et de créer une réserve en 1856 qui deviendra
en 1922 le Parc National du Grand Paradis. La France attend la création du Parc National de la
Vanoise en 1963 pour réagir, et ’application en 1981 d’une loi de 1976, pour le protéger
intégralement sur tout le territoire national. Suite a des colonisations spontanées ou des
opérations de ré-introduction 1’espéce a maintenant été restaurée un peu partout dans les
Alpes. En France et dans la plupart de I'Italie le bouquetin est toujours protégé et de ce fait
aucune des populations étudiées n’est chassée. L espéce est chassée en Suisse, en Autriche, en

Slovénie et au Trentin en Italie.

I1.1.3- Distribution géographique

De nos jours, le bouquetin des Alpes occupe une grande partie de 1’arc alpin (45 000 individus
en 2000 (Girard, 2000)). On trouve actuellement des populations en France, en Italie, en
Suisse, en Allemagne, en Autriche, au Liechtenstein, en Slovénie ainsi qu’en Bulgarie oul il a
été introduit. En France, I’évolution rapide des effectifs s’est traduite par un élargissement de
I’aire de répartition qui est passée de 1664 km? en 1994 a 2264 km? en 2005 (Source : Réseau
Ongulés Sauvages-ONCES/FNC/FDC). On trouve des populations en Savoie et Haute Savoie,
Isére, Drome, Hautes Alpes, Alpes de haute Provence et Alpes Maritimes (Figure 1). Rien
qu’en France, on estimait que ’effectif minimum s’élevait & 8700 animaux en 2005 (Vallance,
2007).
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Figure 1. Répartition des populations de Bouquetin des Alpes en France. Carte réalisée a partir des
données du Réseau Ongulés Sauvages-ONCFS/FNC/FDC (Janvier 2008)

I1.1.4- Biologie

Le bouquetin présente un des plus forts dimorphismes sexuels de taille et d’ornement trouvé
chez les ongulés: les méles peuvent &tre deux fois plus lourds que les femelles (65 & 110 kg
contre 40 4 50 kg) et les cornes des méles sont beaucoup plus longues et plus épaisses que
celles de femelles (en moyenne 80 ¢cm —maximum de 100 cm ~ pour les méles contre 25 cm
pour les femelles de 3 ans et plus (Michallet et al., 1994)). Dés I’age de 2 ans les males

peuvent donc étre facilement distingués des femelles sur le terrain.
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Le bouquetin des Alpes préfére les milieux ouverts tels que les pelouses alpines ou les falaises.
Son domaine de prédilection est celui des versants rocheux escarpés, peu ou pas boisés,
entrecoupés de falaises et de vires, plutdt orientés au sud et rapidement déneigés en hiver. On
observe des bouquetins de 800 a 3300 meétres d’altitude. Le bouquetin est adapté pour se
déplacer dans les parois rocheuses les plus escarpées grice a ses membres puissants et i ses
sabots dont la sole est large et d’une élasticité incomparable. Par contre il est beaucoup moins
habile sur la neige, dans laquelle il s’enfonce du fait de son poids et de 1’absence de membrane
interdigitale, et sur la glace a cause de la consistance du sabot qui n’y accroche pas (Couturier,
1962).

L’habitat du bouquetin peut inclure plusieurs quartiers saisonniers pouvant étre séparés de plus
de 15 km. Les quartiers estivaux sont situés 4 haute altitude : il y fait plus frais et le
dérangement touristique est moindre. De fin novembre a début janvier tous les animaux vont
se rassembler sur les quartiers de rut. Ensuite les bouquetins se cantonnent dans des quartiers
d’hivernage, d’abord des crétes déneigées par le vent, puis des falaises exposées au sud. Au
printemps, lorsque la neige commence & fondre, le bouquetin descend pour brouter les
nouvelles pousses. Il remontera ensuite au fur et & mesure du verdissement de la végétation.
Début juin, les femelles s’isolent sur des petites vires dans une paroi rocheuse pour mettre bas.
A la fin de ce mois, elles se regroupent pour former les chevrées (hardes composées de méres
avec leur cabri, femelles sans cabri, jeunes d'un et de deux ans et parfois, de méles de 3 2 5
ans), dans des zones peu accessibles.

Le bouquetin des Alpes se nourrit de trés nombreuses espéces végétales avec un régime
alimentaire intermédiaire entre celui des cueilleurs (comme le chevreuil) et celui des brouteurs
(comme le mouflon des rocheuses) (Hofmann, 1989). Les plantes herbacées forment la base
de son alimentation : ce sont surtout des graminées mais il ne dédaigne pas les feuilles et les
jeunes pousses des arbustes et des arbres, de méme que les mousses et lichens. Son régime
alimentaire varie suivant les saisons en fonction des disponibilités avec une nourriture
abondante et de haute qualité nutritive au printemps et en été, et plutdt rare et a forte teneur en
fibre en hiver. Donc, moins riche et abondante en éléments nutritifs, sa nourriture hivernale

n’arrive pas a couvrir ses besoins énergétiques et il ne doit sa survie qu’a ses réserves de
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graisse faites pendant I’été. Ainsi entre le début et 1a fin de I’hiver, les femelles peuvent perdre
jusqu’a 30% de leur poids et les miles jusqu’a la 40% (Couturier, 1962).

Le bouquetin des Alpes est une espece grégaire, qui vit le plus souvent en hardes dont la taille
et la composition varient au cours des saisons. En dehors de I’hiver, période du rut (mi-
décembre 2 mi-janvier), méles et femelles vivent dans des groupes séparés (Toigo et al.,
1995). Le systéme d’appariement chez le bouquetin est de type polygyne. Les maéles
pratiquent le «tending» qui est une tactique d’appariement ou ceux-ci se déplacent
incessamment d’un groupe de femelle a I’autre et forment des paires temporaires avec les
femelles en cestrus, cherchant alors 4 en éloigner les autres miles (Toigo, 1998). Les femelles
donnent généralement naissance a un cabri au mois de juin (gestation 175 & 180 jours) capable
de suivre sa meére moins d’un jour aprés sa naissance (Couturier, 1962). L’allaitement dure 2 &
3 mois mais peut se prolonger jusqu’en décembre ou en janvier (Figure 2). La maturité
sexuelle est atteinte a 1an et demi pour les deux sexes. Toutefois la participation des males au
rut est liée a leur statut social. En régle générale les femelles mettent bas pour la premiére fois
4 la fin de leur deuxiéme année et se reproduisent presque chaque année. Cependant, dans les
populations les plus anciennes oul la densité est proche de la capacité d’accueil des milieux, la

premiére parturition peut intervenir un an plus tard et les suivantes, une année sur deux
(Girard, 2000).

Figure 2. Cycle biologique annuel du Bouquetin des Alpes (dessin : Robert Corti)
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Comme la plupart des étres vivants le bouquetin peut contracter de nombreuses maladies
(virales, bactériennes ou parasitaires). Le plus souvent ces maladies ne touchent qu’un petit
nombre d’individus. En reégle générale les accidents, les facteurs climatiques et la vieillesse
sont a I’origine de la plupart des cas de mortalité. Bien que I’on ait vu quelques lynx et loups
récemment dans certaines des populations étudiées ici, le bouquetin n’a pas eu de prédateur
naturel ces 100 deriéres années. La pression de prédation sur la dynamique des populations

de bouquetins est donc considérée comme négligeable.
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CHAPITRE 2
AIRES D’ETUDE ET POPULATIONS

I1.2.1- Populations du Parc National des Ecrins

Créé en 1973, le Parc National des Ecrins est situé sur 2 régions (Provence-Alpes-Cote d’ Azur
et Rhone-Alpes), a ’ouest de I’axe de la chaine alpine entre Gap, Grenoble et Briangon. Le
parc représente un espace de 2700 km? dont 918 km? de zone protégée. Situé entre 800 et 4102
metres d’altitude (Barre des Ecrins), c’est essentiellement un territoire de haute montagne, les
glaciers occupant plus de 20% de la surface et la forét 5%. Le climat présente un faciés
climatique de montagne tempérée. Le parc offre une faune et une flore importante avec 320
especes de vertébrés et 1800 especes végétales,

Le Parc National des Ecrins compte 3 populations de bouquetins (Cerces, Valbonnais-Oisans,
Champsaur, figure 3) toutes issues de ré-introductions d’animaux capturés dans le Mont
Pleureur (Suisse) et dans le Parc National de la Vanoise. En 2005, D’effectif total de

bouquetins du parc est estimé a environ 500 individus.

I1.2.1.1- Population du Champsaur

Cette population est issue de la ré-introduction en septembre 1994 de 7 bouquetins (4 miles et
3 femelles) capturés dans la vallée de la Tarentaise (Parc National de la Vanoise) et au

printemps 1995, de 23 bouquetins (10 males et 13 femelles) capturés dans la vallée de la
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Figure 3. Carte du Parc National des Ecrins et localisation des différentes populations de bouquetins
dans le parc.
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Maurienne (Parc National de la Vanoise). Le site de ré-introduction correspond au secteur du
Champsaur, situé au Sud-Ouest du massif des Ecrins. Ce massif trés hétérogéne, comporte de
grands versants orientés au sud avec une grande amplitude altitudinale. La pente est
globalement forte et les milieux rocheux représentent un tiers du paysage. Toutes saisons et
années confondues, 1a colonie a occupé un territoire de 475 km? environ, entre les secteurs du
Champsaur, de Vallouise et du Valgaudemar, au sein du Parc National des Ecrins. On compte

désormais entre 142 (prospections de 1'été€ 2005) et 190 individus (suivi régulier).

11.2.1.2- Population du Valbonnais

Cette population a pour origine la ré-introduction entre 1989 et 1990 de 28 bouquetins dans le
Valbonnais (au nord ouest du Parc National des Ecrins, département de 1’Iseére). En effet, au
printemps 1989, 16 bouquetins (8 madles et 8 femelles), capturés dans la vallée de la
Maurienne (Parc National de la Vanoise) furent relachés dans le Valbonnais. Du 23 au 27 avril
1990 a eu lieu un second lacher de 12 bouquetins (5 méles et 7 femelles) venant du parc de la
Vanoise, toujours dans la vallée du Valbonnais, sur la commune d'Entraigues. La population
de bouquetins du Valbonnais-Oisans est composée de 2 noyaux : le noyau de 1'Oisans (centré
sur le Rochail, les individus de ce noyau effectuent peu de grands déplacements), et le noyau
du Valbonnais (avec la majorité des individus qui hivernent sur I'Arcanier, puis partent a la fin
mars dans leur zone d’estive dans les vallons de Font Turbat et entre le Clapier Peyron et le
Signal du Lautivel). Cette population est actuellement estimée a environ 70 animaux

(comptages de juillet 2005).
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I1.2.2- Populations du Parc National du Mercantour

Adossé a la frontiére du Piémont italien, le Parc National du Mercantour créé en 1979 est le
dernier promontoire au sud de I’arc Alpin. Il est constitué d’une zone centrale de 685 km?, qui
s’étend sur huit vallées, et d’'une zone périphérique de 1463 km? (Figure 4). Avec son voisin
italien (Parco Naturale delle Alpi Marittime), le Mercantour offre un espace protégé de 965
km?. Situé entre 490 et 3143 métres d’altitude (sommet du Gélas), le parc présente une grande
diversité de paysages et d’habitats. Le climat du Mercantour est soumis a de multiples
influences : alpine au nord, méditerranéenne au sud. Cette superposition explique en partie la
variété des paysages. En effet, tous les étages de végétation se trouvent dans cet espace, des
pelouses alpines parsemées d’enclaves de végétation arctique, aux ensembles médio européens
et méditerranéens du moyen pays. La diversité faunistique est elle aussi importante puisque

I’on compte 197 espéces de vertébrés.

11.2.2.1- Population du Nord-Ouest

Cette population du Parc National du Mercantour se trouve dans la partie Nord-Ouest du parc
(Haut-Verdon, Haut-Var, Haute-Tinée et Ubaye). Elle a pour origine la ré-introduction de 48
bouquetins (21 mailes et 27 femelles) entre 1987 et 1994 sur 3 sites différents : Roche Grande
(06), Bayasse (04) et L'Infiltré (04) distants de plusieurs dizaines de kilométres. En 2005, la
population est estimée 4 540 animaux. Dans le cadre d’un plan de restauration génétique de la
population, 10 femelles provenant du massif de Belledonne ont été lachées en 2005 et 12

autres provenant de Maurienne ont été relichées en 2006.
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Figure 4. Carte du Parc National du Mercantour avec la répartition spatiale du bouquetin dans le parc.

I1.2.2.2- Population de Font Sancte-St Ours

Cette population se situe en zone périphérique dans la haute vallée du 1'Ubaye. Elle a pour
origine 2 ré-introductions sur la commune de Meyronnes en mai 1995 de 10 animaux (4 méles
et 6 femelles) en provenance du Parc National de la Vanoise et de 10 autres bouquetins (6
mailes et 4 femelles) provenant de la population de l'est du Parc National du Mercantour
(secteur de Valmasque en Haute-Roya). En 2003, la population, en connexion avec d'autres

populations italiennes, comptait 100 animaux.
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I1.2.3- Populations du Parc National de la Vanoise

Situé entre les vallées de la Maurienne et de la Tarentaise, le Parc National de 1la Vanoise, créé
en 1963, est le plus ancien Parc National frangais. Le parc s’articule en deux zones : ’'une
centrale de 529 km?, objet d’une protection sans concession, 1’autre périphérique de 1450 km?,
destinée & valoriser les richesses naturelles, culturelles et économiques du parc (Figure 5). 11
possede une frontiere commune avec le Parc National italien du Grand Paradis avec lequel il
est jumel€ depuis 1972 couvrant ainsi 1250 km? soit 1’espace protégé le plus étendu d’Europe.
Le Parc National de la Vanoise présente une topographie contrastée avec des lacs d’altitude,
des glaciers, des sommets culminant entre 1280 et 3855 meétres d’altitude, des foréts, des
alpages, des prairies rocailleuses, des paturages ou encore des vallées larges et accessibles. Le
climat est rigoureux en hiver et doux en été. Le massif jouit d’un bon ensoleillement et de peu
de pluies.

Le parc regroupe une grande concentration d’espéces animales variées ot environ 2000
bouquetins et pres de 5500 chamois cohabitent avec une multitude d’autres mammiferes. De
méme le Parc National de la Vanoise posséde un réservoir floristique considérable avec plus
de 1200 variétés végétales. Le massif de la Vanoise comprend quatre étages de végétation :
I’étage montagnard (de 800 & 1500 metres environ), avec la hétraie sapiniére relayée par le pin
sylvestre en adret et le sapin en ubac; I’étage subalpin de 1500 a 2200 meétres environ)
I’épicéa et au-dessus le mél¢ze, le pin a crochet, et le pin cembro accompagnés d’arbrisseaux
nains ; 1’étage alpin situé au-dessus de la limite des arbres ; et I’étage nival lié a la présence de

névés permanents. On trouve 3 populations distinctes de bouquetins dans le parc avec 2568

bouquetins (dont 404 cabris), d’apres les derniers comptages (été 2005).

I1.2.3.1- Population de Maurienne

Lors de la création du Parc National en 1963, seuls deux noyaux d'individus émigrés du Parc

National du Grand Paradis subsistaient, au-dessus de Modane et Termignon (Maurienne), pour
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Figure 5. Carte du Parc National de la Vanoise: localisation des différentes populations et
représentation des quartiers saisonniers des bouquetins dans ce parc.
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un effectif estimé a une soixantaine de bouquetins au total. Ce noyau est désormais stabilisé
autour de 600 individus. Par ailleurs, par migrations naturelles depuis la Maurienne, pres de
200 individus sont présents dans les hautes vallées de Pralognan la Vanoise et des Méribel-Les

Allues (Tarentaise).

I1.2.3.2- Population de Prariond-Sassiére

Cette population se situe le long de la frontitre italienne sur la Réserve naturelle de la Grande-
Sassiére et sur la rive droite de I’Is¢re depuis Val d’Isére, jusqu’aux sources de 1'Isére. Elle est
constituée d’animaux migrants du Parc National du Grand Paradis en Italie, et est évaluée a
quelques 320 bouquetins (chiffre des comptages effectués en 2003 par les agents du Parc
National de la Vanoise). La moiti€ seulement de ces individus hiverne sur les versants
frangais, 1’autre retourne en Italie dans différentes vallées. L’ensemble du site s’étend sur 75

km? entre 1650 et 3700 metres d’altitude. Les hivers y sont rigoureux.

Ces deux populations (Maurienne et Sassiére) ont déja fait I’objet d’une étude de dynamique
de populations qui a mis en évidence un taux de reproduction proche de 0,5, un 4ge de
primiparité retardé (3-4 ans), et un taux de survie adulte des maéles relativement stable

(diminution faible de la survie avec I’age) (Girard, 2000).

I1.2.4- Populations du Parc National du Grand Paradis

Le Parc National du Grand Paradis, situé entre Val d’Aoste et Piémont au nord-ouest de
I’Ttalie (45°25°N, 7°34’E, figure 6) a été créé en 1922 en partie afin de protéger la dernicre
population de bouquetins des Alpes. Il posséde une frontiére commune a I’ouest avec le Parc
National de la Vanoise en France. Ce territoire protégé s’étend sur 703,18 km?2 1l est

caractérisé par un milieu principalement alpin avec comme point culminant le sommet du
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Grand Paradis a 4061 metres. On trouve en fond de vallée des foréts dont les arbres les plus
communs sont les mélézes, des épicéas, des pins cembro et parfois des sapins pectinés. Au-
dessus, on retrouve les paturages alpins, puis les roches et les glaciers.

De nombreuses especes d’animaux sauvages s’y cdtoient dont, entre autres, environ 3500
bouquetins, et 7000 chamois. De plus, le parc constitue une réserve des especes les plus rares
de la flore alpine. La population de bouquetins du Parc National du Grand Paradis est la seule

population de bouquetins des Alpes autochtone.

I1.2.4.1- Population du Lévionaz

La zone d’étude située a Lévionaz, Valsavarenche, se trouve pour la plus grande partie entre
2300 et 3000 metres d’altitude. De mai & novembre on retrouve la population de bouquetins
étudiés sur la plus grande partie de ce site, cependant au cours de I’hiver et au printemps, on
peut observer les individus marqués a de plus basses altitudes entre 1700 et 2300 métres vers
les villages de Nex et Tignet. Les aires d’été et d’automne sont donc principalement
composées de prairies alpines, de roches et de moraines alors qu’en hiver et au printemps, les
bouquetins évoluent au milieu des piturages de haute altitude et de foréts mixtes. La
population du Lévionaz est estimée & 104 maéles et 107 femelles (recensements automnaux de
2000).
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Figure 6. Carte du Parc National du Grand Paradis en Italie

I1.2.4.2- Population du Parc National du Grand Paradis (PNGP)

Pour le Parc National du Grand Paradis nous disposons de deux sources pour les données que
nous allons étudier : des données sur la population du Lévionaz, comme nous venons de le
voir, mais aussi des données sur des animaux marqués un peu partout dans le parc dans le
cadre d’un programme de suivi de santé motivé par le risque de brucellose a partir des ovins
domestiques. Ces autres individus marqués seront considérés comme une seule et méme
population que nous désignerons sous le nom de population du PNGP dans la suite de ce

travail.
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I1.2.5- Population de la Réserve de Chasse et de Faune

Sauvage de Belledonne-Sept-Laux

Située a la limite des départements de I'Iseére et de 1a Savoie, sur le versant sud est du Massif
de Belledonne, la Réserve de Chasse et de Faune Sauvage de Belledonne Sept Laux est gérée
par I’office National de 1a Chasse et de 1a Faune Sauvage. Avec une altitude moyenne de 2200
metres (les altitudes maximales ne dépassant pas 3000 métres) la chaine de Belledonne se
situe entre les Préalpes (Chartreuse, Vercors, figure 7), avec beaucoup de pluies, et les Alpes
internes moins humides et plus continentales. Il en résulte une pluviométrie abondante et une
température moyenne de 6°C. La topographie du site est accidentée avec de fortes pentes
(inclinées en moyenne de 90%). On retrouve les bouquetins principalement sur les pentes sud-
est a fortes inclinaisons.

On distingue 3 types d’habitats suivant I’altitude et la végétation. De 1000 & 1600 métres on
trouve 1’étage montagnard, de 1600 a 2200 metres 1’étage subalpin, et au dessus de 2200

metres 1’étage alpin.

I1.2.5.1- Population de Belledonne

La population de Bouquetin des Alpes du massif de Belledonne est issue de la ré-introduction
de 20 bougquetins au printemps 1983, dans la Montagne des Sept-Laux. Les 20 bouquetins, 13
femelles et 7 méles, ont été capturés dans la réserve fédérale du Mont Pleureur en Suisse et ré-
introduits au dessus du barrage de Grand-Maison, dans la combe de 1'Ane. Depuis, aucun autre
lacher n'a été effectué. La population est estimée a 900 individus environ (en 2002).

Dans cette population, alors qu’elle était en phase colonisatrice, les méles présentaient un taux
de survie ‘prime-age’ équivalent a celui des femelles (Toigo, 1998; Toigo et al., 1997), le

succes de reproduction était élevé et il ne semblait pas y avoir de coft a la reproduction (Toigo
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et al., 2002). Cette population subit & présent des effets de la densité. Nous aurons donc la

possibilité de comparer ces deux périodes pour cette population.

Figure 7. Localisation du Massif de Belledonne
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CHAPITRE 3
RECOLTE DES DONNEES

I1.3.1- Le suivi général des populations: comptages

globaux

La plupart des années, des comptages (recensements, dénombrements globaux) a vue sont
effectués sur le terrain, afin d’évaluer 1’effectif des populations. Chaque parc évalue la période
de I’année la plus propice a I’observation en fonction de 1’occupation spatio-temporelle de
I’espece (Tableau 2). Les recensements commencent au lever du jour et finissent généralement
entre 12h et 13h. Le territoire est découpé en quartiers de comptage qui sont le plus souvent
délimités par des éléments du relief : crétes rocheuses, moraines, gorges etc. (Darinot et
Martinot, 1994). Ils sont parcourus par une équipe de 2 ou 3 observateurs, munis de jumelles
(8 ou 10 x 42) et de longue-vues (grossissement 20 & 60), qui sont guidés par des observateurs
fixes eux aussi munis de moyens optiques appropriés (Darinot et Martinot, 1994). Les équipes
sont en liaison radio afin de signaler les éventuels déplacements d’un bouquetin d’un quartier
a ’autre et ainsi éviter au maximum les doubles comptages. Durant le parcours, pour chaque
observation, la localisation des animaux vus est reportée sur une carte au 1/25000°™ et une
fiche bouquetin est réalisée (Figure 8). Sur chacune de ces fiches est reporté le nombre total de
bouquetins vus, leur localisation, la taille des groupes et les classes d’dge et de sexe (les

cabris, les miles et femelles de 1 an, les femelles de plus de 2 ans, les méles de 2 a 3 ans, de 4

41



Partie II — Espéce, sites et populations, récolte des données Chapitre 3 — Récolte des données

a 8 ans, et plus de 8 ans pour les populations de la Vanoise et des Ecrins et les méles de 2 & 5
ans et plus de 5 ans pour les populations du Mercantour).

Les méthodes de comptage dans le Parc du Grand Paradis sont les mémes, seulement les
classes d’dge sont moins fines (cabris, individus de 1 an, adultes). Les comptages dans ce parc

ont lieu deux fois dans 1’année : au printemps et a la fin de I’automne.

FICHE CONTACT BOUQUETIN

jour mois = année N° FICHE
B I Y R R A P
lisu-dit .. it o . Ccommune Lo [T
cadavre dltitude longitude —P» latitude f ﬂ
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Figure 8. Fiche bouquetin type utilisée lors des comptages.

Les périodes couvertes par les comptages et ainsi que nous 1’avons mentionné, les saisons
pendant lesquelles s’effectuent les comptages, ne sont pas les mémes entre les parcs et méme

entre certaines populations (Tableau 2). Nous ne disposons pas de données de comptages pour

la population de Belledonne.

42



Partie II — Espéce, sites et populations, récolte des données Chapitre 3 ~ Récolte des données

Tableau 2. Saison et années de comptages des différentes populations de bouquetins.

Parc Population Saison de comptage Années Ré-introduction
Eerins Champsaur Hiver 199922005 1994 et 1995
Valbonnais Eté 1999 242005 1989 et 1990
Mercantour Font Sancte-St Ours Automne 1998 a 2004 1995

Nord-Ouest Automne 198721996 1987 a 1994

Vanoise Maurienne. Eté 1986 a 2003 -

Prariond-Sassiére Eté 1985 4 2003 -

Grand-Paradis Tout le parc Automne 1956 a 2006 -

I1.3.2- Captures, marquages et observation

I1.3.2.1- Captures et marquage

N

Les opérations de captures ont commencé a différentes époques pour chacune des 9

populations.

Plusieurs techniques de captures sont utilisées :

la téléanesthésie : elle consiste en une injection a distance d’un tranquillisant
hypodermique a 1’aide d’un projecteur. L’animal endormi reste sous la surveillance
constante d’un vétérinaire. L’anesthésie est réversible par 1’administration d’un
antidote (pour plus de renseignements concernant les captures par téléanesthésie
voir Bassano et al. (2004)),

le piégeage : des lacets « a pattes » et des cages trappes peuvent &tre utilisées
lorsque les conditions de terrain ne permettent pas la téléanesthésie (pentes raides
pouvant entrainer le décrochage d’un animal endormi), ou pour des animaux trés
farouches (les femelles) (Appolinaire et al, 1982-1983). Cette technique,
cependant, ne permet pas de sélectionner les individus capturés (selon leur ige et

leur sexe).
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Pendant les captures les animaux sont marqués avec des bagues auriculaires colorées afin
d’assurer le repérage individuel a distance. Le code coloré est propre a chaque individu et ceci
permet d’identifier les animaux lors des observations et des suivis.

Lors de ces captures, on peut déterminer précisément 1’dge des animaux capturés en comptant
le nombre d’anneaux de croissance des cornes (Couturier, 1962; Michallet et al., 1994). En
effet chez le bouquetin la croissance des cornes se fait tout au long de la vie mais elle s’arréte
pendant ’hiver. Cet arrét de la croissance pendant I’hiver engendre la présence de lignes bien
visibles, qui séparent deux anneaux de croissance consécutifs produits pendant les phases de
croissance au printemps et en ét€. Un anneau correspond donc a la croissance de la corne

pendant un an. L’4ge de capture est variable entre les individus.

I1.3.2.2- Observations

Le suivi des animaux marqués est effectué au cours des tournées de terrain par les agents des
parcs avec une pression d’observation plus importante de la fin de I’hiver a la fin de 1’été.

Lorsqu’un individu est vu, son identité est notée, de méme que la date de 1’observation. Ceci
permet donc de savoir si un individu a été vu une année donnée ou non, ce qui par la suite
nous servira pour les analyses de survie. C’est aussi grdce & 1’observation des femelles
marquées qu’il est possible d’obtenir des données relatives a leur reproduction. Les agents
notent si pendant 1’été les femelles sont suitées ou non, et pour celles qui le sont, si elles sont
revues avec leur cabri au mois de mars de 1’année suivante. Plus de détails concernant les
données liées a la reproduction et la survie sont donnés ultérieurement dans les chapitres

traitant de ces paramétres.
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I1.3.3- Variables climatiques

Deux types de variables climatiques vont étre utilisées selon les objectifs des différentes
analyses. Pour étudier les données de plusieurs populations ensemble, la variable utilisée pour
représenter la sévérité hivernale sera le NAO (North Atlantic Oscillations ; indice station) de
décembre & mars (avec NAO t = NAO de décembre t-1 & mars t). Le NAO donne une mesure
globale du climat, et correspond a une oscillation des pressions atmosphériques qui affecte la
force et I’orientation des vents d’ouest de moyennes latitudes 2 travers 1’ Atlantique. De cette
fagon, le NAO est corrélé généralement avec les patrons de température et de précipitation de
I'Europe de 1’Quest et donc avec le climat hivernal (Hurrell, 1995). Dans les Alpes
occidentales, des valeurs positives du NAO sont associées 4 de hautes températures et de
faibles précipitations (Beniston, 1997). Les données de NAO sont disponibles a

http://www.ced.ucar.edu/cas/jhurrell/indices.html

Pour chaque population, la mesure de la sévérité hivernale est la hauteur moyenne de neige de
décembre & mars (Tableau 3 ; avec neige t = neige de décembre année t-1 a mars t). Le choix
de la hauteur moyenne de neige comme mesure de la sévérité hivernale est basé sur les
résultats des travaux de Jacobson er al. (2004) et Saether ef al. (2002). Les données sont issues
des stations météo les plus proches des populations étudiées et ont été fournies par Météo
France. Les données météo du PNGP ont été obtenues & I'intérieur du parc a la station de
Serru (2240 m) ou des observations météorologiques journalieres de la profondeur de neige
étaient disponibles pour toute la période d’étude des populations du PNGP (pour plus de

précisions voir Jacobson et al., 2004),

Savoir comment les variables climatiques influencent les parametres démographiques dans les
populations sauvages est critique pour identifier les r6les relatifs de la densité et du climat.

Dans le cas du bouquetin, on peut penser qu’un climat défavorable peut agir de deux fagons

pendant I’hiver,
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Tableau 3. Type de variable et années disponibles pour les données neige pour chaque population.

Population Type de variable Années

Maurienne Cumul de neige fraiche de déc. & mars Déc. 1990 - mars 2004

Prariond-Sassiére - -

Champsaur Cumul de neige fraiche de déc. a mars Déc. 1994 - mars 2005
Valbonnais Moyenne de I’enneigement de déc. & mars Déc. 1989 - mars 2006
Nord-Ouest - -
FontSancte-StOurs - -
Grand-Paradis Hauteur moyenne de neige 1956 - 2006
Lévionaz Hauteur moyenne de neige Nov. 1999 - mai 2006
Belledonne Hauteur moyenne de neige de déc. & mars Déc. 1985 - mars 2004

D’abord les individus peuvent mourir du fait de mauvaises conditions climatiques dues a des
événements ponctuels ou accidentels (comme une tempéte ou une avalanche). On utiliserait
plutét le NAO pour refléter la sévérité hivernale, car comme ’ont montré Hallett er al. (2004)
le NAO est une moyenne sur plusieurs mois qui détient des informations sur les précipitations,
la vitesse du vent et la température et qui de ce fait, sert comme une mesure détectant toute
anomalie forte des conditions climatiques quels qu’en soit le type et la période.

Le climat peut aussi agir a travers de mauvaises conditions en moyenne pendant tout I’hiver
qui peuvent s’exprimer par une mort par famine résultant d’une diminution de la condition
physique des individus par des cofits énergétiques de thermorégulation ou une diminution de
la disponibilité des ressources due au climat défavorable. Dans ce cas, il parait judicieux de
tester une variable reflétant une condition climatique moyenne continue sur une période
donnée, ici la hauteur moyenne de neige de décembre & mars. On choisit la période de
décembre a mars car c’est & cette période que I'on s’attend a ce qu’il y ait le plus de
précipitations neigeuses, et ’on suppose que les individus au début de I’hiver sont encore en
bonne condition physique mais qu’ensuite, plus 1’hiver avancera plus leur condition physique

sera susceptible de décroitre surtout pour les méles aprés la fin du rut (janvier). On teste donc
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I'effet de la hauteur moyenne de neige de décembre a mars, sauf pour les populations du

PNGP, parc pour lequel nous disposons des données de neige de Novembre 4 Mai.

Le NAO et la neige varient sur les différentes périodes d’études (Figure 9), nous pouvons donc
nous attendre & des réponses des parameétres démographiques du bouquetin & ces variations,
Nous avons regardé la corrélation entre le NAO et la neige dans nos différents sites d’étude.
Sauf pour le site de la population de Maurienne, nous n’avons pas mis en évidence de
corrélation entre le NAO et la neige (Figure 10). En Maurienne en revanche le cumul de neige
fraiche est corrélé positivement au NAO. Ces corrélations montrent 1a complexité des relations
entre les variables météo locales et celles & plus large échelle. Le NAO correspond & un
ensemble de conditions climatiques qui vont refléter la sévérité de I’hiver (Hallett et al.,
2004). En revanche, les données concernant la neige reflétent une variation du climat 4 un
niveau trés local, et par exemple, le cumul de neige fraiche peut varier fortement en fonction

des températures, du vent ou encore de 1’exposition.
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Figure 9. Variations dans le temps des variables météo standardisées (centrées et réduites sur la
période d’étude de chaque population) pour les différentes populations étudiées: la ligne pointillée
représente le NAO, la ligne pleine avec les cercles ouverts représente la neige. Notons que le NAO
montre par définition la méme cinétique dans toutes les populations.
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Figure 10. Corrélation entre la neige standardisée et le NAO standardisé de 1985 a 2004 dans le
Belledonne, de 1991 & 2004 en Maurienne, de 1995 4 2005 dans le Champsaur, de 1990 a 2005 dans le
Valbonnais et de 1999 a 2006 dans le Lévionaz. La variable neige correspond au cumul de neige
fraiche de décembre 3 mars en Maurienne et dans le Champsaur, & la moyenne de I’enneigement de
décembre & mars dans le Valbonnais et 4 la hauteur moyenne de neige de décembre & mars dans le
Belledonne et de novembre 4 mai dans le Lévionaz.
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INTRODUCTION

L’étude de la dynamique des populations vise & décrire et comprendre 1’évolution des
variations d’effectifs et de la structure démographique des populations dans le temps et dans
I’espace. Son intérét fondamental est de comprendre le fonctionnement spatial et
démographique des populations. Nous cherchons a savoir par quels mécanismes
démographiques les effectifs des populations fluctuent d’année en année et se maintiennent ou
non au cours du temps face aux perturbations environnementales.

La dynamique d’une population est déterminée par la variation des parametres
démographiques en réponse aux fluctuations des conditions environnementales. La variation
des parametres démographiques va déterminer 1’intensité des flux d’entrée dans la population
(production des jeunes et immigration) et des flux de sortic de la population (mortalité et
émigration). Ce sont les variations de ces flux qui vont déterminer les changements d’effectif
de la population.

Etant donné que les populations d’ongulés de montagne sont enclavées dans des massifs et
donc assez isolées, nous ne nous sommes intéressés ni 4 1’émigration, ni & I’immigration dans
cette étude. Sous cette condition, les parametres déterminant les flux d’entrée sont ceux ayant
trait & la reproduction, quant aux flux de sortie, ils sont décrits par la mortalité des individus.
Cependant une population n’est pas une entité homogéne, constituée d’un ensemble
d’individus identiques! Les individus qui constituent une population ont des caractéristiques
qui leur sont propres, qui impliquent que 1’on trouve une grande variabilité entre les individus
d’une méme population. Ces hétérogénéités s’expliquent en partie par 1’dge, le sexe et
I’histoire de vie de chaque individu. Il est donc nécessaire de prendre en compte la

structuration en 4ge et en sexe de la population et le fait que les générations se chevauchent,
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pour comprendre les mécanismes démographiques et leur évolution. En effet les individus
jeunes et vieux, et les males et les femelles n’ont généralement pas les mémes caractéristiques
de reproduction ni les mémes capacités de survie. De ce fait, les pressions exercées par le

milieu ne devraient pas avoir les mémes effets sur tous les individus.

Dans un premier temps nous nous sommes intéressés a la cinétique des différentes populations
de bouquetins de cette étude, c'est-a-dire a la variation de leur effectif au cours du temps et a
leur taux de multiplication depuis le début des suivis. Par la suite nous nous sommes penchés
sur les mécanismes influengant d’une part les flux « entrant » de la population, en étudiant les
parametres de reproduction des femelles, et d’autre part les flux « sortant » au travers de
I’étude de la survie adulte. Dans un dernier temps, afin de connaitre les relations qui lient les
fluctuations des paramétres démographiques aux variations de 1’effectif, nous avons effectué

un bilan démographique pour toutes les populations étudiées.
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CHAPITRE 1
CINETIQUE DES POPULATIONS

Introduction

La cinétique d’une population correspond a 1’étude des changements d’effectifs au cours du
temps. Cette étape est importante pour comprendre comment les variations de I’environnement
et la densité affectent la démographie d’une population. Cependant, 1’effectif réel d’une
population sauvage est souvent inconnu et difficile & estimer. Une des méthodes utilisées pour
appréhender les variations temporelles de I'effectif des populations est 1’analyse des séries
temporelles de comptages qui consistent généralement en des estimations annuelles de
I’effectif de la population. La quantification des variations numériques de la population
s’effectue alors par I’estimation du taux d’accroissement de la population mesuré comme le
taux d’accroissement Malthusien (r) ou son anti log, le taux de multiplication de la population
(A). Dans le cas de populations ré-introduites ou en voie de colonisation, quand les ressources
ne sont pas limitantes, on s’attend & ce que la population montre un taux d’accroissement
naturel maximal pour ’espéce. Inversement, 2 forte densité, la population peut atteindre la
capacité limite du milieu, qui se traduit par des processus densité dépendants et donc par un
ralentissement de la croissance, voir une croissance nulle. Ainsi dépendamment des conditions
environnementales, le taux d’accroissement d’une population peut largement varier et de ce

fait, peut étre considéré comme une mesure de performance de la population a I’instant t dans

un environnement donné.
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Depuis un peu plus de 20 ans les Parcs Nationaux frangais conduisent des comptages a
intervalles de temps réguliers pour suivre les changements d’effectifs des populations
d’ongulés, et se basent généralement sur les estimations annuelles des effectifs pour établir le
statut démographique de ces populations. Nous nous intéressons ici a plusieurs populations de
bouquetins des Alpes, certaines bien établies, d’autres ré-introduites plus ou moins
récemment. De précédentes études ont montré que la population de Belledonne fondée en
1983 était encore en colonisation en 1997 (A=1,30) (Toigo, 1998), que la population de
Maurienne est bien établie depuis 1986 (A=1,05) (Girard et al., 1998) et qu’entre 1986 et 1999
celle de Prariond-Sassiére est caractérisée par une croissance lente (A=1,06) (Girard, 2000) de
méme que la population du Champsaur entre 1990 et 1992 (A=1,03) (Girard et al., 1998).
Cependant une population est soumise aux contraintes environnementales (météorologie,
ressources alimentaires) et aux changements de densité et son statut démographique peut donc
évoluer au cours du temps. De ce fait il apparait nécessaire de faire le point sur la démographie
des différentes populations de bouquetins, y compris celles qui ont déja fait 1’objet d’études
par le pass€.

Ce premier chapitre vise donc a caractériser la démographie des populations de bouquetins a
partir du suivi des effectifs effectué dans les différents parcs, la connaissance du potentiel
démographique d’une population étant un pré-requis nécessaire pour une meilleure

compréhension des processus de limitation de cette population et donc de son fonctionnement.

II1.1.1- Méthode

Estimation des taux de multiplication

Toutes les informations concernant les comptages se trouvent dans la partie précédente §
11.3.1.
Dans un premier temps, nous avons regardé graphiquement si chaque population étudiée se

trouvait dans le méme statut démographique tout au long de sa période d’étude, en tragant la
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courbe du logarithme des comptages en fonction du temps. Si une population s’est trouvée
dans deux stades démographiques différents au cours de la période couverte par les comptages
(en colonisation puis en stabilisation) le taux de multiplication a alors été calculé pour chaque

période déterminée par le graphique.

Pour chaque population, I’estimation du taux de multiplication a été effectuée a partir des

séries de comptages annuels en utilisant 4 méthodes différentes (Lebreton et Millier, 1982).

Meéthode 1
Dans un premier temps le taux de multiplication de la population a été estimé en se basant sur
le modele de croissance exponentielle (Malthus 1798) :

‘—ﬂl =rN
dt

(Avec r le taux d’accroissement et N ’effectif de la population)
Le taux d’accroissement (r) correspond a la pente de la droite de régression obtenue sur les
points de la courbe In(Nt)=f(t) et le taux de multiplication (A1) est égal & €. L ajustement de la

courbe au modele de régression linéaire est quantifié par le coefficient de détermination R2.

Meéthode 2
Le taux de multiplication a ensuite été estimé comme le rapport de la somme des comptages
de la deuxieme année 2 la derniére année de recensement sur la somme des comptages de la
premiere a I’avant derni€re année des recensements.
(Ni+1...+N))
o= 2 NiH L+ N
D (Ni...+ Nj—1)
Méthode 3
Le taux de multiplication a été estimé comme la moyenne des rapports des comptages de

I’année t+1 sur les comptages de 1’année t.

13e D (Ni+1/Ni)
t
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Méthode 4

Enfin le taux de multiplication a été estimé comme la racine t*™ du rapport du dernier

AM=: M.
V NO

comptage sur le premier comptage.

II1.1.2- Résultats

La représentation graphique des variations d’effectifs des populations de bouquetins nous
permet de voir si les populations étudiées ont conservé le méme statut démographique pendant
les périodes d’étude. Les deux populations du Mercantour (Nord-Ouest, FontSancte-StOurs)
sont en croissance (Figure 11). Pour les populations des Ecrins le résultat est moins net.
L’effectif de la population du Champsaur augmente de fagon continue sur la période d’étude si
I’on considére les comptages de janvier mais diminue en 2001 pour de nouveau croitre ensuite
si ’on considére les comptages de décembre. Etant donné les comptages de janvier, cette
décroissance de la population en 2001 laisse plutdt penser a un probléme li€ au comptage qu’a
une véritable décroissance de I’effectif de la population. La population du Valbonnais quant a
elle semble présenter une faible croissance. En Vanoise, la population de Maurienne parait étre
stable ou tout du moins avoir une trés faible croissance. En ce qui concerne la population de
Prariond-Sassiére, nous ne disposons pas de données de comptage en 1990 mais elle est en
croissance jusqu’en 1991 et par la suite semble elle aussi en stabilisation. Pour cette
population nous considérerons donc deux phases dans les analyses qui suivent: avant 1990

encore en croissance, apres 1990 en stabilisation.
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Figure 11 . Cinétique des différentes populations de bouquetins.

Des 4 méthodes de calcul utilisées, seules les méthodes 1 et 3 (Voir § II1.1.1.2) permettaient
une estimation de I’intervalle de confiance de A. De fagon générale, les estimations du taux de
multiplication obtenues avec les différentes méthodes sont similaires méme si celles obtenues
avec la méthode 3 présentent des intervalles de confiance plus grands qu’avec la méthode 1
(Tableau 4).

Les populations du Mercantour et 1a population du Champsaur présentent les plus forts taux de
multiplication, caractéristiques de populations ré-introduites ou en colonisation. Les
populations de Maurienne et Prariond-Sassiére aprés 1990 présentent les plus faibles taux de

multiplication (autour de 4% pour Maurienne, 1% pour Prariond-Sassiére) qui sont

représentatifs de populations bien établies.
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La cinétique des populations du Valbonnais et de Prariond-Sassi¢re avant 1990 est peu élevée

indiquant une faible croissance (respectivement A entre 1,05 et 1,11 et entre 1,059 et 1,119).

Tableau 4. Estimations & partir des comptages annuels de A (Al, A2, A3, A4 et lintervalle de
confiance a 95% (IC)) dans 6 populations de bouquetins des Alpes dans les Parcs Nationaux frangais.

Populations Al [95% IC] A2 A3 [95% IC] 4
Maurienne 1,047 1,038 - 1,057] 1,048 1,049 [1,016-1,081] 1,036
Prariond 1,055[1,038 - 1,072] 1,051 1,047 [0,971 -1,123] 1,049
-avant 1990 1,063 [0,994 -1,138] 1,078 1,119[0,968 - 1,269] 1,059
-apres 1990 1,013 [0,999 - 1,027] 1,014 1,011 [0,928 - 1,094] 1,010
Champsaur 1,232 [1,081 - 1,404] 1,194 1,284 [0,777-1,791] 1,169
Valbonnais 1,085[0,992-1,186] 1,059 1,111[0,789-1,434] 1,049
Nord-Ouest 1,457 [1,354-1,568] 1,312 1,519[1,082-1,956] 1,464
St ours 1,240 11,218 - 1,263] 1,292 1,243 [1,176-1,312] 1,241
Al=exp (r) avec r la pente de In (Nt)=£(t)
A2=Z (Ni+1...+Nj)/ Z (Ni...+Nj-1)
A3=Z (Ni+1/Ni)/ t
M=racine t°™ de Nt/NO

I11.1.3- Discussion

La cinétique d’une population, nous renseigne sur 1’état d’équilibre entre cette population et
son environnement puisque 1’effectif de la population, et son taux de multiplication, sont la
résultante des effets de I’environnement et de la densité sur les parametres démographiques de
la population. La connaissance du taux de multiplication d’une population est importante dans
le cadre de la gestion des populations car elle permet de connaitre chaque année le bilan des
entrées (par natalité ou immigration), et des sorties (par mortalit€ ou émigration), et donc de
déterminer de fagon simple 1’état démographique d’une population, & savoir si la population

est stable, en croissance ou en déclin.

58



Partie III - Dynamique des populations Chapitre 1 — Cinétique des populations

Nous avons mis en évidence une forte cinétique pour les populations de bouquetins
récemment ré-introduites telles que celles du parc du Mercantour ou du Champsaur, et une
croissance quasiment nulle pour les populations bien établies du parc de la Vanoise. La forte
croissance des populations du Nord-Ouest, de FontSancte-StOurs et du Champsaur est
caractéristique de ce que 1’on peut observer dans les populations d’ongulés en croissance qui
sont soit des populations ré-introduites de facon artificielle, soit des populations en
colonisation, toutes dans des milieux qui leur sont favorables. En effet des études sur des
populations d’ongulés monotoques introduites ou ré-introduites ont montré des taux de
multiplication élevés (caribou (Rangifer tarandus): *=1,30, Heard et Ouellet (1994);
wapiti (Cervus elaphus nelsoni) : A=1,35, McCorquodale et al. (1988), bison (Bison bison):
A=1,26, VanVuren et Bray (1986), bouquetin : A=1,30 ; isard (Rupicapra pyrenaica): A=1,28,
Loison et al. (2002)). Ces forts taux de multiplication sont dus au fait que lorsqu’un milieu
offre des ressources naturelles en quantités plus que suffisantes, les populations qui occupent
cet environnement vont pouvoir croitre sans que des facteurs limitants viennent freiner cette
croissance. Cette phase de croissance exponentielle en absence de facteurs limitants dans la
cinétique d’une population est fonction du potentiel biotique de 1’espéce (i.e. la fécondité
maximale de 1’espéce en absence de facteur limitant) mais aussi des possibilités d’expansion
spatiale de la population. On peut aussi penser que dans le cas des populations ré-introduites,
le potentiel biotique de I’espéce va dépendre du nombre d’individus fondateurs, mais aussi de
leur productivité qui ne va pas étre indépendante de leur lieu d’origine, du moins dans les
premieres années suivants les ré-introductions. On observe donc que 10 ans aprés leur ré-
introduction, les populations du Nord-Ouest, de FontSancte-StOurs et du Champsaur sont
encore en croissance, avec un taux d’accroissement supérieur a celui des populations

anciennes de la Vanoise.

Cependant en milieu naturel la présence de facteurs limitants propres a ’environnement, va
empécher I’expression du potentiel biotique d’une espéce en diminuant la natalité et
augmentant la mortalité. Les effets combinés des facteurs limitants comme la densité ou le
climat, vont avoir pour conséquence une limitation des effectifs autour d’une valeur maximale

dépendante de I’année (Lebreton, 1981) a laquelle ils plafonneront. Cette valeur, appelée la
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capacité limite du milieu, est I’effectif maximum que peut supporter un milieu donné. De ce
fait la croissance d’une population ne peut rester exponentielle sur le long terme, et les
populations finissent souvent par présenter une phase de croissance plus lente qui peut
s’étendre sur une longue période pour atriver a stabilisation lorsque 1’effectif de la population
oscille avec une faible amplitude autour d’une moyenne. C’est le cas de la population du
Valbonnais qui sans &tre stabilisée présente une croissance bien inférieure a celle d’une
population en colonisation. Cette population est ré-introduite depuis a peu pres 15 ans ce qui
expliquerait cette faible croissance. Dans les populations du Parc National de la Vanoise on
observe une phase de stabilisation. Déja en 1998 et 2000 les populations de Maurienne et de
Prariond-Sassiére semblaient limitées a forte densité et présentaient des taux d’accroissement
faibles (Girard, 2000; Girard et al., 1998). Les populations de Maurienne et de Prariond-
Sassiére sont des populations originellés. En effet celle de Maurienne est la seule population
originelle frangaise présente lors de la création du parc de la Vanoise. Celle de Prariond-
Sassiere est issue d’une migration naturelle d’individus du parc du Grand-Paradis. Ces deux
populations, donc bien établies dans leur milieu, présentent un taux d’accroissement faible et
sont caractérisées par des effectifs relativement stables au cours de la période d’étude. Ces
résultats reflétent bien le lien entre 1’ancienneté d’une population et son taux d’accroissement.
La régulation des effectifs est le fait de processus densité dépendants, qui est une action liée
directement aux densités atteintes par les populations. Les principaux facteurs dépendants de
la densité qui vont agir sur les paramétres démographiques de la population, et donc sur son
taux d’accroissement, sont la compétition, la prédation et les maladies. La limitation d’une
population par la compétition intervient lorsque la quantité de nourriture disponible pour
chaque individu est insuffisante.

Des exemples des effets de la densité sur I’accroissement des populations ont été trouvés pour
d’autres espéces d’ongulés. Dans les populations norvégiennes de cerf élaphe (Cervus
elaphus), Forchhammer et al. (1998) ont mis en évidence des effets directs de la densité sur la
mortalité et retardés sur la fécondité des individus. Chez le renne du Spitzberg (Rangifer
tarandus platyrhynchus), 1’effectif de la population diminue apres les années de forte densité
probablement 4 cause d’une limitation des ressources (Solberg et al., 2001). De méme, la

régulation des effectifs par des processus densité dépendants dans les populations de mouton
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de Soay (Ovis aries) de St Kilda et le cerf élaphe de Rum, illustre bien la réalité de la densité
dépendance. La population de St Kilda subit des fluctuations d’effectif de 60 a 70% tous les 3
4 4 ans alors que celle de I'Tle de Rum reste stable dans le temps. La population de Rum subit
les effets de densité a travers une diminution de la fécondité et de la survie juvénile ce qui va
maintenir les effectifs. Alors que chez le mouton de Soay, le fort taux de recrutement et la
faible densité dépendance de la fécondité a faible et moyenne densité de population, permet &
Ieffectif de la population en automne d’excéder la capacité limite hivernale du milieu,
entrainant une rapide perte de poids des individus et une forte mortalité hivernale, ce qui va

faire chuter les effectifs de fagon cyclique (Clutton-Brock et al., 1997).

Cependant les facteurs climatiques influencent aussi les variations de l’effectif de la
population. Ainsi les facteurs climatiques défavorables tels que le froid ou la sécheresse
peuvent provoquer une forte hausse de la mortalité dans les populations d’ongulés (voir
(Weladji er al., 2002) pour une revue). Ces facteurs ne semblent pas jouer un rdle dans
I’ajustement de 1’effectif de la population autour de la capacité limite du milieu mais plutdt
dans sa fluctuation, leur action se traduisant par une brusque diminution de I’effectif de la
population suite a une forte mortalité. Il a ét€ montré dans deux populations de renne du
Spitzberg que les variations du taux d’accroissement sont principalement influencées par les
variations des précipitations pendant 1’hiver (Aanes et al., 2000; Solberg et al., 2001). Chez
différentes populations de cerf élaphe de Norvege, les hivers doux et neigeux ont pour effet
une diminution de ces populations 1’année d’aprés, mais 2 ans plus tard, ces mémes hivers ont
alors un effet positif sur I’abondance de ces populations (Forchhammer e al., 1998).

De plus en plus d’études montrent un effet en interaction du climat et de la densité sur les
fluctuations de 1’effectif des populations (Coulson et al., 2000; Forchhammer et al., 1998;
Saether, 1997; Post et Stenseth 1999). Notamment, Jacobson et al. (2004) ont montré que dans
la population de Bouquetin des Alpes du parc du Grand Paradis, les changements d’effectifs
de population sont affectés négativement par la densité de la population, par la hauteur
moyenne de neige et par 'interaction de ces deux variables. Leurs résultats montrent que
I'augmentation de la taille de la population dans les années 80 serait le fait d’une

augmentation de la survie adulte, mais aussi d’une série d’hivers doux qui auraient permis une
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augmentation du recrutement. Les auteurs suggerent que le rapide déclin de la population entre
1993 et 1997 pourrait étre le fait de processus densité dépendants sur la mortalité des individus
sénescents. Par ailleurs ils montrent que pendant 25 ans cette population était principalement
limitée par des éveénements épisodiques d’hivers rigoureux caractérisés par une forte
accumulation de neige.

Ces processus densité dépendants et indépendants vont donc maintenir ou faire fluctuer les
effectifs des populations en affectant la croissance, le poids, et donc la condition physique des
individus et de ce fait, affecter les paramétres de survie et de reproduction notamment la survie
juvénile, la proportion de femelles reproductrice et 1’dge de primiparité (Jorgenson et al.,

1997; Loison et Langvatn, 1998; Milner et al., 1999; Portier et al., 1998).
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Résumé

* Nous avons mené une étude sur la cinétique des différentes populations de bouquetins en
calculant le taux de multiplication de chaque population a partir des données de comptages des

différents parcs.

* Nous avons trouvé qu'un fort taux de multiplication caractérisait les populations de
bouquetins récemment ré-introduites, comme celles du Mercantour et du Champsaur. Ces
populations en croissance ne subissent que tres peu d’effets des facteurs environnementaux.
La population du Valbonnais sans étre vraiment stabilisée présente une croissance bien
inférieure a celle d’une population en croissance.

Quant aux populations de la Vanoise, la croissance quasiment nulle que nous rapportons,

caractéristique des populations bien établies cadre avec I’ancienneté de ces populations.
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CHAPITRE 2
PARAMETRES DE REPRODUCTION

Introduction

Dans le chapitre précédent nous nous sommes intéressés a 1’effectif d’une population et a ses
variations. Cependant, ce sont les parameétres démographiques et leurs variations qui vont
influencer les changements dans la croissance de la population. Afin de comprendre le
fonctionnement d’une population, et connaitre quels facteurs sont responsables des variations
des effectifs au cours du temps, il faut donc se pencher sur I’étude des parameétres
démographiques, qui sont les déterminants de la dynamique d’une population.

Les parameétres de reproduction (dge de premiére reproduction, pourcentage de femelles
reproductrices, survie juvénile) ont une influence directe sur la dynamique d’une population
puisqu’ils vont déterminer les «entrées » a savoir, combien de jeunes vont intégrer la
population chaque année. En effet la production mais aussi, et surtout, la survie des jeunes
jusqu’a la maturité sexuelle vont jouer un rdle important dans les changements d’effectifs
observés de la population. C’est la combinaison de ces deux parametres qui va déterminer le
taux de recrutement. Pour la démographie d’une population, du point de vue numérique, il est
équivalent qu’'une femelle mette bas mais que son jeune ne survive pas jusqu’a la maturité
sexuelle ou qu’une femelle ne produise pas de jeune.

A chaque saison de reproduction une femelle doit « décider » de se reproduire ou non. Comme
chaque individu a une quantité finie d’énergie a partager entre la reproduction, la survie et la

croissance, il doit effectuer un compromis physiologique puisqu’allouer plus de ressources a
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une fonction implique d’en donner moins a un autre (Stearns, 1992). Les femelles vont donc
devoir faire un compromis entre reproduction et survie, croissance et reproduction (Gallant et
al., 2001), et entre reproduction immédiate et reproduction future. Le bouquetin est un ‘capital
breeder’, c’est-a-dire qu’il stocke de 1’énergie pour 1’utiliser plus tard pour sa reproduction. De
ce fait, la reproduction actuelle et la reproduction future sont liées par le partage de cette
méme énergie stockée (Stearns, 1992). Chez les espéces itéropares telles que le Bouquetin des
Alpes, les femelles font face & un compromis entre 1’Age de premiére reproduction et les
reproductions futures. En effet plus une femelle se reproduit jeune, plus cela peut avoir une
influence sur ses dernieres reproductions.

Les variations dans les colits et les bénéfices de la reproduction sont donc susceptibles
d’entrainer des changements dans les tactiques de reproduction, et de ce fait, les individus
devraient modifier leurs décisions concernant la reproduction en fonction de leur condition
physique (Festa-Bianchet, 1998) et des conditions environnementales (climat et densité). Ces
prises de décision en fonction des conditions vont faire que les parametres de reproduction
varient dans le temps, entre les especes, entre les populations mais aussi entre les individus
(voir Gaillard et al. (2000) pour une revue).

Chez plusieurs ongulés, le succes reproducteur augmente avec 1’age de la mere jusqu’au début
de la sénescence reproductive quand alors il diminue. Dans une population de bouquetins en
colonisation, Toigo et al. (2002) ont trouvé que le succes reproducteur des femelles de 2 ans et
de celles de plus de 10 ans était plus faible que celui des femelles de 3 4 10 ans. De méme
chez la cheévre de montagne (Oreamnos americanus), la production des jeunes augmente avec
I’age et le rang social de la mére et décroit apres 1’4ge de 9 ans (C6té et Festa-Bianchet, 2001).
On parle de sénescence reproductive, qui est définie comme une diminution du taux de
reproduction avec 1’age (Rose, 1991). Ainsi chez 1’élan (Alces alces) les femelles présentent
une diminution des soins parentaux avec 1’age de la mere et un phénomene de sénescence dans
la reproduction (notamment pour la taille de portée) a partir de 12 ans (Ericsson et Wallin,
2001). Cependant 1’expérience parentale augmente avec 1’dge et peut accroitre le succes
reproducteur par de meilleurs soins maternels (Cameron et al., 2000 pour un exemple chez les

chevaux).
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L’age de la mere n’est pas le seul parameétre a entrer en jeu, et la condition phénotypique va
aussi avoir son importance. De fagon générale, les individus plus « gros » produisent plus de
jeunes, et des jeunes de meilleure qualité (Stearns, 1992). Chez la chévre de montagne, pour
un méme Age, les femelles plus lourdes ont plus de chances que leurs chevreaux survivent
Jusqu’au sevrage et jusqu’a I’4ge de 1 an, que les méres plus légéres (Coté et Festa-Bianchet,
2001). De méme, I’4ge de premiére reproduction est 1ié & la masse corporelle de la mére chez
les ongulés (voir Sand et Cederlund (1996) pour I’élan, et Green et Rothstein, (1991) pour le
bison), les femelles devant atteindre un poids seuil pour pouvoir se reproduire (Sadleir, 1987).
Cependant chez certaines espéces la relation entre le poids et la probabilité de reproduction
des jeunes femelles est moins marquée (voir Jorgenson et al., (1993) pour le mouflon
d’ Amérique)

La croissance corporelle et les variations de masse des individus sont largement déterminées
par la qualité€ et la quantité des ressources disponibles qui vont étre fonction de la densité et
des contions climatiques. En effet, chez les grands mammiféres, la survie juvénile et les taux
de reproduction sont affectés & la fois par des processus densit¢ dépendants et densité
indépendants, probablement 4 travers leur influence sur la qualité et la quantité de nourriture.
La limitation des ressources par la densité dépendance est souvent détectée pour les
parameétres qui composent le recrutement, en particulier la survie juvénile (Albon et al., 2000;
Portier et al., 1998) et des effets négatifs de la densité sur la masse, ou encore sur 1’age de
premiére reproduction ont été rapportés. Ainsi chez le cerf élaphe 1’4ge moyen des femelles
primipares augmente avec la densité (Bonenfant et al., 2002). De mauvaises conditions
climatiques vont aussi entrainer des variations dans les paramétres de reproduction, le climat
hivernal ayant une influence négative sur la survie juvénile (Coulson et al., 2001; Crampe et
al., 2002; Loison et Langvatn, 1998; Loison et al., 1999c¢). Densité et climat peuvent agir en
méme temps dans une population et Coulson et al. (2000) ont montré qu’une forte densité et
de faibles températures hivernales ont une influence négative sur les taux de fécondité chez
trois différentes especes d’ongulé (le cerf, ’antilope Saiga (Saiga tatarica tatarica), et le

mouton de Soay).
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Dans cette partie nous nous sommes tout d’abord intéressés & 1’effet de 1’dge de 1a mére sur la
productivité, la survie juvénile et le taux de recrutement. Nous nous attendons a ce que les
parameétres de reproduction soient plus élevés dans les populations colonisatrices que dans les
populations stables, les femelles étant supposées étre en meilleure condition physique dans les
populations colonisatrices.

Ensuite ces parametres devraient augmenter avec 1’dge de la meére (jusqu’a environ 10 ans)
puis diminuer. Nous nous attendons & ce que 1’4ge de premiére reproduction soit autour de 3
ans dans les populations stables et autour de 2 ans dans les populations colonisatrices.

Nous avons ensuite regardé si ces parametres de reproduction étaient sensibles aux variations
du climat hivernal et aux changements de densité, nous attendant & un effet plus marqué des
conditions climatiques hivernales pour les parametres de reproduction des jeunes et des
vieilles femelles et dans les populations stables (ou la densité est supposée étre plus forte).
Enfin nous nous sommes penchés sur la mise en évidence d’un éventuel colit a la reproduction
chez les femelles Bouquetin. Un cofit & 1a reproduction est attendu dans les populations stables
ou la quantité de ressource disponible devrait limiter la condition physique des femelles qui

sont alors plus susceptibles de subir un cofit de la reproduction.

I11.2.1- Méthode

I11.2.1.1- Les données

Lors de la mise bas, I’isolement des femelles les rend difficilement visibles. Ce n’est que 1 ou
2 jours aprés la naissance des cabris que les femelles et leurs jeunes sont repérables. Or la
mortalité néonatale est trés importante chez les ongulés sauvages. Il n’est donc pas possible de
calculer la mortalité néonatale.

Cependant, par une observation systématique des femelles marquées, les agents indiquent si

elles sont suitées au cours de 1’été et essaient de déterminer si le cabri est toujours vivant en
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mars I’année suivante. Ceci permet d’obtenir des données concernant la mise bas (mais sans
prendre en compte la mortalit€¢ néonatale) et la survie des cabris depuis 1998 pour la
population de Prariond-Sassiére, 1997 pour la population de Maurienne, depuis 1989 dans le
Valbonnais et depuis 1995 dans le Champsaur (Tableau 5). Pour les populations du Parc
National du Mercantour nous disposons des données relatives a la présence de cabris tot en été
(depuis 1987 pour la population du Nord-Ouest et depuis 1995 pour FontSancte-StOurs) mais

nous n’avons pas d’informations quant 2 la survie des cabris.

Tableau 5. Nombre d’années femelles, nombre de femelles différentes suivies, et dges aux premiéres
années des suivis pour chacune des populations de bouquetins étudiées

Populations Nombre d’années Nombre de femelles Age des femelles
femelles

Vanoise : Maurienne 22a9ans 44 2219 ans
Prariond 1 a 7ans 22 2217 ans
Ecrins : Champsaur 2all ans 16 2218 ans
Valbonnais 3414 ans 14 3a19ans
Mercantour : Nord O. 1all ans 22 2218 ans
St Ours 141l ans 11 2 al13 ans
Belledonne* 32a6ans 30 2212 ans

* voir (Toigo et al., 2002)

Nous disposons donc de trois informations (Figure 12) quant aux parameétres de reproduction :
- la productivité des femelles, sans prendre en compte la mortalit€¢ néonatale: O
correspond 2 une absence de production d’un jeune, et 1 correspond a la production
d’un jeune,
- la survie juvénile : O le cabri n’est pas revu (il est donc considéré comme mort dans
notre analyse), 1, le cabri est revu vivant en mars et a donc survécu a I’hiver,
- et le succés d’élevage, qui est une combinaison des deux mesures précédentes,
puisqu’il résulte de la combinaison du taux de mise bas et de la survie juvénile et

correspond & la capacité d’une femelle 2 avoir un jeune et I’élever jusqu’a 9 mois : 0,
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pas de cabri produit ou pas de survie du cabri jusqu’a 9 mois ; 1, un cabri qui survit

jusqu’a 9 mois.

Productivité Survie Succés Productivité Survie Succes

roductivite  capyy d’élevage +YOCUCIVIEE  cappi d’élevage
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Figure 12 . Graphique replacant les paramétres de reproduction étudiés sur deux années consécutives.

I11.2.1.2- Méthode d’analyse statistique

I11.2.1.2.1- Effet de I’dge et des conditions environnementales

Les trois variables de reproduction étudiées (productivité, survie des cabris et succes
d’élevage) sont des données binaires (0 ou 1). Pour de telles données, la distribution des
résidus autour du modele ajusté (=’erreur de distribution) n’est pas normale. Il est donc
nécessaire d’utiliser des modeles linéaires généralisés (GLM) qui permettent de spécifier une
distribution binomiale de 1’erreur.

Cependant, nous disposons de données répétées puisque pour une méme mére nous avons les
données de productivité, de survie du cabri et de succés d’élevage pour différentes années.
Nous voulons donc savoir si pour analyser les données, nous pouvons considérer 2 mesures
d’un méme individu comme indépendantes, ou si nous devons prendre en compte la pseudo-

réplication des données (Hurlbert, 1984). Des différences entre femelles peuvent venir de
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I’hétérogénéité individuelle qui implique des différences intrinséques aux individus. Comme
les répétitions pour chaque mere ne sont pas assez nombreuses (Tableau 6), il n’est pas
possible d’utiliser les modeles linéaires généralisés mixtes. Si 1’on prend comme exemple la
productivité des femelles, 45% des femelles étudiées ont moins de 5 répétitions. De plus, dans
une méme population, le nombre de répétitions peut aller de O (une seule observation) a 14, ce
qui montre que nous n’avons n’a pas un patron équilibré (voir le nombre d’années femelles
tableau 5).

Nous avons donc utilisé comme modele le GEE (Generalized Estimating Equation, Liang et
Zeger 1986) qui est une extension des GLM basée sur la méthode de quasi-vraisemblance, et
qui permet 1’analyse de données corrélées. Le GEE incorpore la corrélation entre les
observations répétées pour un méme individu dans le processus d’estimation des coefficients
de régression (B). Un GEE est un modele marginal, f mesure donc 1’effet des co-variables sur

la moyenne de la population (Venables et Ripley, 2003).

Tableau 6. Nombre moyen d’observations par femelle de bouquetin marquée (donc de répétitions)
pour chaque paramétre de reproduction étudié dans chaque population.

Population Productivité  Survie cabri Succes élevage
Maurienne 49 3,1 4,7
Prariond 44 2,5 4,2
Champsaur 7.9 5,7 7.9
Valbonnais 6,6 5,6 6,6
Nord-Ouest 6,2 - -
St Ours 5,9 - -
Moyenne 5,98 4,22 5,8

Les GEE permettent d’étudier les effets des variables explicatives entre les sujets, dans notre
cas entre les meres. Si la corrélation entre les données d’une méme femelle est non
négligeable, les données de reproduction pour une méme femelle ne peuvent étre considérées
comme indépendantes et doivent étre analysées avec un GEE. Le GEE ne permet pas de

calculer d’AIC (Akaike’s Information Criterion) (Sakamoto et al., 1986). Le GEE donne le
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“robust Z” qui est un estimateur empirique de la variance, et la “naive Z ” qui représente
I’estimateur de la variance du modele de base (Horton et Lipsitz, 1999). Pour déterminer la
significativité, par rapport a zéro, des coefficients de régression associés aux facteurs testés,
nous utiliserons la “naive Z ” (Horton et Lipsitz, 1999) lorsque le nombre de femelles est
inférieur & 20, et le “robust Z” quand le nombre de femelles suivies est supérieur a 20.

Si la corrélation entre les données d’une méme mére est faible, ceci signifie qu’il n’y a pas
d’effet prononcé de la meére et que les données de reproduction pour une méme mére peuvent
étre considérées comme indépendantes et étre analysées avec un GLM avec une distribution
binomiale de 1’erreur. La significativité de 1’effet des variables explicatives est alors vérifiée
en utilisant les changements de déviance (qui s’approchent d’une distribution de Chi2)

associés a la délétion d’un terme du modele complet.

Apres avoir estimé les paramétres de reproduction moyens pour chaque population, nous
avons testé dans quelle mesure la productivité d’une femelle, la survie de son cabri, et le
succes d’élevage dépendaient de 1’dge de 1a mére, avec 1’dge comme variable discrete (2 ans, 3
ans, 4 a 10 ans et plus de 10 ans) puis comme variable continue (linéaire, quadratique). Toigo
et al. (2002) avaient trouvé différents effets de 1’age entre la population colonisatrice de
Belledonne et la population bien établie de Vanoise. Etant donné les différents statuts
démographiques de nos populations nous nous attendons a différents effets de 1’age suivant les

populations. Nous avons donc testé les effets interactifs de 1’4ge et de la population.
Pour évaluer 1’éventuel impact des conditions environnementales sur les parametres de

reproduction nous avons testé 1’effet de la densité et du climat hivernal (Figure 13) sur les

fluctuations de ces parameétres de reproduction.
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Figure 13. Représentation de 1’effet de I’hiver sur les paramétres de reproduction. Les fleches bleues
indiquent I’effet de quel hiver nous nous sommes servis suivant le paramétre considéré : pour I’effet de
la sévérité hivernale sur la productivité nous avons utilisé les données de I’hiver précédent les
naissances (avant juin) alors que pour I’effet de la sévérité hivernale sur la survie des cabris et le succes
d’élevage nous avons utilisé les données de I’hiver suivant les naissances (aprés juin).

~

Nous nous attendons a un effet de la densité lorsque cette derniére varie. Etant donné les
résultats des études de cinétique des différentes populations (voir § III.1.2.), nous ne nous
attendons pas 2 une variation des paramétres de reproduction en fonction de la densité dans les
populations de Maurienne, de Prariond-Sassiére et du Valbonnais car celle-ci ne varie pas sur
la période d’étude considérée pour les paramétres de reproduction. Par contre dans les
populations de Prariond-Sassiére et de Maurienne la densité étant constante, comme nous nous
attendons a un effet en interaction de la densité et du climat (voir § [.2.3.1.2) sur les
paramétres démographiques chez le bouquetin, il devrait y avoir un effet du climat plus
marqué dans ces populations. De ce fait, afin d’étudier I’effet de la densité sur les paramétres
de reproduction nous n’avons considéré que les populations du Champsaur, du Nord-Ouest et
de FontSancte-StOurs. Pour étudier 1’effet de la neige nous n’avons considéré que les
populations de Maurienne, du Champsaur et du Valbonnais car nous ne disposions pas des
données concernant la neige pour les autres populations. Enfin, étant donné que nous nous
attendons a un effet plus marqué des conditions climatiques défavorables chez les jeunes et les

vieilles femelles, nous avons choisit de prendre 1’8ge comme une variable discréte (2 ans, 3
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ans, 4 a 10 ans et plus de 10 ans) dans ces analyses sur les effets des conditions

environnementales.

Pour chaque analyse incluant I’4ge comme une variable discréte (2 ans, 3 ans, 4 a 10 ans et
plus de 10 ans), nous avons pris la classe d’dge 4-10 ans comme classe de référence. De ce
fait, lorsque nous présentons dans les résultats les estimations des coefficients (estimation
xse), la p-value (p) qui leur est associée va déterminer si le coefficient est significativement
différent de O pour la classe d’4ge 4-10 ans, alors que les p-value pour les autres classes d’age
déterminent si les estimations pour ces classes d’age sont significativement différentes de celle

de la classe d’4ge 4-10 ans.

111.2.1.2.2- Coiit de la reproduction

Enfin, nous avons essayé de voir s’il existait un cofit de la reproduction en recherchant les
éventuelles conséquences de la reproduction actuelle sur la reproduction future des femelles. Il
s’agit pour cela d’établir « I’histoire de reproduction » de chaque femelle. Un O correspond &
une femelle qui n’a pas eu de cabri et un 1 correspond & une femelle ayant eu un cabri. Sur
I’ensemble des années et ’ensemble des femelles, nous comptons le nombre de 00 (pas de
reproduction deux années de suite), de 01 (une année sans reproduction suivie d’une année
avec reproduction), de 11 (deux années de reproduction) et de 10 (une année de reproduction
suivie d’une année sans reproduction). S’il n’y a pas de cofit de la reproduction, il devrait y
avoir indépendance entre la reproduction a 1’année t et la reproduction 2 I’année t+1. Cette

hypothése est testée au moyen d’une table de contingence et d’un test de 2.

Les analyses ont été effectuées avec le logiciel R 2.5.1.1,

'R Development Core Team, R: A language and environment for statistical computing, 2004, R Foundation for
Statistical Computing, Vienna, Austria, http://www.R-project.org
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Ce chapitre traite de 1’effet de différents facteurs sur différents paramétres de reproduction ce

qui rend la présentation des résultats complexe. Par souci de clarté nous avons choisi de

présenter chaque session de résultats suivie de sa discussion. Les résultats s’organisent donc

de la fagon suivante en présentant :

dans un premier temps les estimations des parametres de reproduction au niveau de la
population (II1.2.2.1) et la discussion (II1.2.2.2)
ensuite les effets de 1’4ge de la mere (I11.2.3.1) sur :

o la productivité (I11.2.3.1.1),

o la survie des cabris (I11.2.3.1.2)

o et le succes d’élevage (111.2.3.1.3)

et la discussion (I11.2.3.2)
puis I’influence des conditions environnementales (III.2.4.1) sur

o la productivité (II1.2.4.1.1),

o lasurvie des cabris (I11.2.4.1.2)

o et le succes d’élevage (I111.2.4.1.3)

et la discussion (II1.2.4.2)
et enfin les résultats sur le colt de la reproduction sur la reproduction suivante
(II1.2.5.1)

avec leur discussion (IT1.2.5.2)
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I11.2.2- Estimation des parametres de reproduction au

niveau de la population

II1.2.2.1- Résultats

Le GEE ne permettant pas de calculer d’AIC, nous avons comparé les estimations issues des
GLM et des GEE afin de déterminer quel était le meilleur modele pour estimer les parametres
moyens de reproduction (Tableau 7).

En ce qui concemne la survie des cabris, la corrélation entre les données d’une méme mere
étant proche de 0 (0=0,008), nous avons considéré que ’effet de la mére est négligeable et que
les données de reproduction pour une méme mere peuvent étre considérées comme
indépendantes. Le modele sélectionné est donc le GLM testant I’effet de la population sur la
survie des cabris (Tableau 7).

Pour la productivité des femelles et leur succes d’élevage, la corrélation entre les données
d’une méme mere est assez faible (a=0,17), mais nous avons tout de méme tenu a comparer
les estimations issues des GLM et des GEE (Tableau 7). Dans les deux cas les estimations
issues des GEE et des GLM sont similaires, nous retiendrons donc par la suite les GLLM testant

I’effet de 1a population sur la productivité et sur le succés d’élevage des femelles.

Tableau 7. Estimations des parameétres de reproduction des femelles Bouquetin au niveau de la
population par deux approches statistiques : les GEE et les GLM. Les estimations des parameétres de
reproduction sont indiquées avec leur écart-type (+se).

Maurienne  Prariond  Champsaur _ Valbonnais  Nord-Ouest StOurs
Productivité
GLM 0,560,033  0,5+0,050  0,53+0,044 0,73+0,046 0,59+0,048 0,75+0,053
GEE ; a=0,17 0,540,043 0,50+0,055 0,51+0.084 0,710,064 0,59+0,073  0,71+0,064
Survie cabri
GLM 0,67+0,043 0,53+0,076  0,9310,032  0,55+0,061 - -
GEE ; 0=0,008 - - - -
négligeable
Succes d’élevage
GLM 0,370,033 0,250,045 0,500,044  0,40+0,051 - -
GEE ; =0,17 0,36+0,042 0,25+0,039 0,47+ 0,083  0,37+0,058 - -
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11 existe donc des différences significatives de la productivité des femelles selon la population
(¢*=21,10; ddl=5 ; p<0,001). Dans les populations de Maurienne, de Prariond-Sassiére, du
Champsaur et du Nord-Ouest en moyenne, chaque année, 50 & 60% des femelles sont vues
avec des cabris. Dans les populations du Valbonnais et de FontSancte-StOurs les taux de
productivité apparente sont respectivement de 73% et 75% (Tableau 7).

La survie des cabris aussi varie suivant la population (tableau 7 ; ¥2=32,95, ddl=3, p<0,001)
entre environ 50% a Prariond-Sassiére jusqu’a 93% dans le Champsaur (Tableau7). Le succes
d’élevage est lui aussi fonction de la population considérée (32=14,43, dd1=3, p=0,002) et varie

dans nos différentes populations de bouquetins de 25 4 50% (Tableau 7).

I11.2.2.2- Discussion : effet du statut démographique

Nous nous attendions & ce que les pafamétres de reproduction soient plus élevés dans les
populations en colonisation ou en expansion que dans les populations définies comme stables
ou 2 faible croissance. La fécondité des femelles est fortement liée & leur condition physique,
elle-m&me déterminée par la quantité et la qualité de la nourriture disponible. De ce fait, la
productivité des femelles, tout comme 1’4ge de premiére reproduction, est un indicateur des
performances démographiques d’une population. D’apres leur cinétique, les populations du
Nord-Ouest, de FontSancte-StOurs et du Champsaur présentaient encore une forte croissance.
Si dans les deux populations du Mercantour la productivité est plus élevée que dans les autres
populations (75% dans le Nord-Ouest et 60% a FontSancte-StOurs), dans le Champsaur, la
productivité moyenne des femelles est plus proche de ce que ’on trouve pour des populations
stables comme celles de la Vanoise (Champsaur : 53%, Maurienne : 56%, Prariond : 50%). De
méme la population du Valbonnais présentait une trés faible croissance, malgré une forte
productivité moyenne des femelles (73%). Dans deux populations de bouquetins de statuts
démographiques contrastés, le succés de reproduction était plus élevé dans la population
colonisatrice de Belledonne (80%) que dans la population bien établiec de Maurienne (45%)

(Toigo et al., 2002). De méme il a été montré pour différentes populations de bouquetins, que
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les populations ré-introduites ou en voie de colonisation naturelle présentaient des taux de
reproduction voisins de 1 tandis que celles proches de la saturation étaient caractérisées par
des taux voisins de 0,5 voir inférieurs (tableau 8 ; Girard 2000).

Notre hypothése est donc validée pour les populations de la Vanoise et pour les populations du
Mercantour méme si dans ces dernieres, la productivité est plus faible qu’attendu au vu des
taux de reproduction trouvés dans les autres études sur le bouquetin (Girard, 2000; Toigo et
al., 2002). Dans les populations de Maurienne et de Prariond-Sassiére, les taux de
reproduction ont changé entre 1’étude de Girard (2000) et la notre (Tableau 8). La productivité
des femelles a légérement baiss€ a Prariond-Sassiére entre les deux études. En Maurienne au
contraire, la productivité est plus élevée alors que ’effectif de la population est resté stable.
Cela montre que la croissance de ces populations est peu sensible a de 1égéres différences de la

productivité des femelles.

Tableau 8. Taux moyen de cabris par femelle et par an selon la population (issu de Girard, 2000). En
gras les résultats de notre étude.

Secteur Période N Taux de reproduction Type de population
moyenne se
Peisey 1970-1979 10 [ 0,93/0,96° | 0,15/0,09 Ré-introduite en 1969
Champsagny 1981-1985 5 0,93 0,10 Ré-introduite en 1980
Vercors 1991 1 0,87 - Ré-introduite en 1989 et 1990
Valbonnais 1991-1995 5 10,610,629 {0,12/0,13 Ré-introduite en 1989 et 1990
Roc de la Péche 1994-1999% | 4 0,60 0,42 En voie de colonisation naturelle
Champagny-Peisey 1991-1993® | 3 0,52 0,08 Ré-introduite en 1969 et 1980
Prariond-Sassiére 1986-1999° | 13 0,52 0,08 En migration avec le PNGP
Orelle 1991-1999 9 0,51 0,09 En voie de colonisation naturelle
Bochor 1991-1999 9 0,45 0,14 En voie de colonisation naturelle
Modane-Termignon 1986-1999® 11 0,42 0,07 Originelle
Lac Blanc-Gébroulaz 1987-1999® 10 0,41 0,13 En voie de colonisation naturelle
Champsaur 1996-1997 2 0,32 0,16 Ré-introduite en 1994-1995
Maurienne 1997-2005 9 0,56 0,033 Originelle
Prariond-Sassiére 1998-2005 8 0,50 0,055 En migration avec le PNGP

[&Y)
)
)]
@

N : nombre d’années prises en compte
Une incertitude demeure quant au nombre exact de femelles suitées
A I’exception des années 1995 et 1996

A partir de 1994, la période de comptage de ces secteurs ne permet plus 1’estimation d’un taux de
reproduction

A I’exception de I'année 1990
A V’exception des années 1988, 1989 et 1990 qui n’ont pu &tre recensée

)
(6)
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Dans la population du Champsaur, la productivité des femelles entre 1996 et 1997 était de
0,32 (Tableau 8) alors qu’entre 1995 et 2005 nous avons trouvé une productivité de 0,53.
Donc méme si le taux de reproduction est plus faible que ce qu’on attendait d’aprés la
cinétique de cette population, il a tout de méme augmenté avec les années suivant la ré-
introduction. Le faible taux de reproduction suite a la ré-introduction semblait étre le fait de
contraintes climatiques. Il semblerait que par la suite, soit le climat ait été plus clément, soit
les femelles se soient accoutumées a leur nouvel environnement.

Pour la population du Valbonnais nous avons aussi trouvé une augmentation de la productivité
puisqu’entre 1991 et 1995, le taux de reproduction était autour de 0,61 (Tableau 8) alors
qu’entre 1989 et 2005 nous avons trouvé un taux de reproduction de 0,73. Girard (2000) a
montré que les populations ré-introduites présentaient les plus forts taux de reproduction les 5
années suivant la ré-introduction, puis un ralentissement de la dynamique reproductive. Les
populations du Champsaur et du Valbonnais montrent que ce n’est pas toujours le cas et
qu’une augmentation du taux de reproduction sur le plus long terme est aussi possible dans des
populations ré-introduites.

La survie juvénile est variable suivant la population. Elle est moyenne dans la population de
Prariond-sassiére et du Valbonais (50% environ) un peu plus élevée en Maurienne (67%) et
extrémement forte dans la population du Champsaur out 93% des jeunes survivent jusqu’en
mars de I’année suivant leur naissance. C’est donc dans la population du Champsaur que 1’on
observe le plus fort recrutement avec 50% de succes d’élevage puis dans le Valbonnais (40%),
en Maurienne (37%) et enfin a Prariond-Sassiére avec le recrutement le plus faible (25%). Ces
valeurs de recrutement sont en accord avec celles trouvées dans une population stable d’isard
(entre 0,18 et 0,44, Crampe et al. (2002)). Dans la population de bouquetins de Belledonne, il
a été montré que la survie juvénile était de 100% (Toigo, 1998). Cependant, cette survie
juvénile n’était estimée que sur 2 années consécutives et ne concernait que la survie jusqu’en
décembre et ne tenait donc pas compte de la mortalité hivernale aprés décembre. Chez les
ongulés de montagne, la survie juvénile hivernale est souvent plus faible et plus variable que
la survie estivale (Loison, 1995). Par exemple, chez le mouflon d’ Amérique, la survie estivale
est d’environ 92% en été€ contre 72% en hiver (Portier et al., 1998). De méme chez la chévre

de montagne la survie juvénile hivernale est estimée & 71% contre 88% de survie en été
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(Festa-Bianchet ef al., 1994). Chez le cerf élaphe de Norvege, la probabilité de survie
hivernale d’un juvénile, standardisée par le poids moyen observé, est de 63% pour les miles et
de 82% pour les femelles (Loison et al., 1999c). La survie hivernale trouvée dans nos
populations de bouquetins est donc plus faible que la survie estivale précédemment trouvée
dans la population de Belledonne. Cependant cette survie hivernale est trés variable suivant la
population et pourrait étre expliquée par des différences dans les conditions climatiques subies

par ces populations,
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I11.2.3- Effet de I’age sur les parametres de reproduction

I11.2.3.1- Résultats

111.2.3.1.1- Age de la mére et productivité

Nous avons testé différents modeles de ’effet de 1’Age sur la productivité des femelles
(Tableau 9). Etant donné que la corrélation entre les données de productivité d’une méme
meére était faible (a=0,17), nous avons effectué les analyses qui suivent avec des GLM.
L’interaction entre les effets de 1’dge et la population sur la productivité des femelles est
significative pour le modéle avec 1’dge comme facteur (pop*classe: %2=26,02, ddl=15,
p=0,04), le modele avec I’age linéaire (pop*age linéaire : ¥?=17,24, dd1=5, p<0,001) et proche
de la significativité¢ pour le modele avec 1’dge quadratique (¥*=16,94, ddl=10, p=0,08), peut
étre parce que les relations entre 1’age et la productivité dans les différentes populations ne
suivent pas toutes un modele quadratique. Si ’on regarde les AIC (Tableau 9), le meilleur
modele, choisi pour représenter la relation entre 1’dge de la mere et sa productivité, est le
modele quadratique (Prod~pop*age quad) méme si I’interaction pop*age pour ce modele est

marginalement significative.

Tableau 9. Sélection des différents modeles utilisés pour tester I’effet de 1’age en interaction avec la
population sur la productivité des femelles. Le modele retenu est indiqué en gras.

Modéle ddl AIC
Prod~pop*classe 24 931,87
Prod~pop*age lin. 12 954,52
Prod~pop*age quad. 18 922,93
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Nous avons donc conduit cette analyse population par population et comme nous le
soupgonnions a la vue des résultats précédents, dans 3 des populations étudiées, le modéle
quadratique n’est pas le meilleur modele (Tableau 10) et le modele en classe d’dge explique
mieux la relation entre la productivité et 1’dge de la femelle pour les populations de

Maurienne, Prariond-Sassiére et FontSancte-StOurs (Tableau 10).

Tableau 10. AIC des différents modeles utilisés pour tester 1’effet de 1’4ge sur la productivité des
femelles dans les différentes populations de bouquetin. Le modele retenu est indiqué en gras.

Modéle ddl Maurienne Prariond Champsaur Valbonnais Nord-Ouest St Ours
Prod~classe dge | 4 313,37 125,21 167,01 108,52 143,44 74,31
Prod~age lin. 2 318,10 131,41 175,37 110,90 143,29 75,45
Prod~dge quad. | 3 316,08 126,60 165,12 102,12 135,80 77,21

Dans les populations du Champsaur, du Valbonnais, du Nord-Ouest, de Maurienne et de
Prariond-Sassiére 1’dge a donc un effet significatif sur la productivité des femelles (Modéle
quadratique : Champsaur, ¥?=16,30, dd1=2, p<0,001 ; Valbonnais, y?>=11,52, dd1=2, p=0,003 ;
Nord-Ouest, ¥?=14,72, ddl=2, p=0,001 ; modele avec 1’dge comme variable catégorielle :
Maurienne : 4*=8,9, ddl=3, p=0,031, Prariond : ¥?=18,64, ddl=3, p<0,001). Cependant, pour la
population de FontSancte-StOurs, 1’effet de 1’age sur la productivité des femelles n’est pas
significatif (modele avec 1’age comme variable catégorielle : ¥2=6,24, dd1=3, p=0,101).

Le terme quadratique (xse) est significatif dans toutes les populations (Figure 14 ; Maurienne :
-0,018+0,009, p=0,05; Prariond-Sassiere: -0,044+0,019, p=0,019; Champsaur: -
0,048+0,015, p=0,002; Valbonnais : -0,046+0,016, p=0,005; Nord-Ouest: -0,037+0,013,
p=0,004) mais pas a FontSancte-StOurs (-0,016x+0,033, p=0,617).

Selon le modele quadratique, dans les populations de Maurienne, de Prariond-Sassiére, et du
Nord-Ouest la productivité augmente avec 1’dge et est maximale autour de 7-8 ans puis
diminue pour les femelles de plus de 10 ans (Figure 14). Pour les populations du Champsaur,
du Valbonnais et de FontSancte-StOurs, la productivité des femelles est maximale autour de

10 ans.
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Figure 14. Variation de la productivité des femelles avec 1’age dans les différentes populations. Les
courbes représentent les prédictions du modele quadratique (prod~pop*age quad) et les points
représentent les observations & chaque 4ge indiqués avec leur €cart type. Pour les tailles d’échantillon a
chaque 4ge voir figure 15.
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Figure 15 . Histogramme du nombre de femelles de chaque dge dans les différentes populations.

Notons que si nous regardons le modele en classe d’age (Figure 16), si dans les populations de
Maurienne et du Valbonnais la productivité des femelles de 3 ans et des vieilles femelles est
équivalente (en échelle logit, Maurienne: 2 ans: -1,858+1,129, p=0,099; 3 ans: -
0.924+0,509, p=0,069 ; 4-10 ans: 0,47%0,160, p=0,003; plus de 10 ans: -0,663+0,349,
p=0,057 ; Valbonnais : 2 ans : -17,872+£1696,734, p=0,992 ; 3 ans : -0,795+0,794, p=0,317 ; 4-
10 ans: 1,306+0,313, p<0,001; plus de 10 ans: -0,613+0,559, p=0,272), il en va
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différemment pour la population de Prariond-Sassiére oll les vielles femelles de plus de 10 ans
ont un taux de productivité beaucoup plus faible (autour de 20%) que dans les autres
populations (Figurel6; en échelle logit, Prariond-Sassiere : 2 ans : -17,21+1696,734, p=0,992 ;
3 ans: -0,644+1,036, p=0,533 ; 4-10 ans: 0,664+0,269, p=0,017 ; 10 ans: -1,876,20,507,
p<0,001). Toujours en considérant le modele en classe d’dge, dans la population du
Champsaur, les femelles de 4 a 10 ans et les femelles de plus de 10 ans ont le méme taux de
productivité (en échelle logit, 2 ans : -17,853+1978,090, p=0,993 ; 3 ans : -17,853+1615,103,
p=0,991 ; 4-10 ans : 0,288+0,230, p=0,212 ; plus de 10 ans : 0,118+0,396, p=0,766). Dans la
population du Nord-Ouest, la productivité est maximale entre 3 et 10 ans puis diminue pour
les femelles de plus de 10 ans (en échelle logit, 2 ans: -1,903+1,191, p=0,110; 3 ans:
0,111+0,886, p=0,089 ; 4-10 ans: 0,804+0,292, p=0,005; plus de 10 ans: -1,106+0,433,
p=0,010). Si nous regardons la distribution d’age des vielles femelles dans ces 4 populations
(Figure 15), nous notons que la taille d’échantillon des femelles de plus de 10 ans nous permet
d’avoir une certaine confiance dans les estimations de leur productivité. Enfin dans la
population de FontSancte-StOurs méme si I’4ge n’a pas d’effet significatif, nous observons
une tendance pour une augmentation de la productivité avec 1’4ge de la mere, les femelles de
plus de 10 ans ayant le plus fort taux de productivité (en échelle logit, 2 ans : -2,351+1,209,
p=0,052 ; 3 ans : -0,559+0,937, p=0,550 ; 4-10 ans : 1,25240,359, p<0,001 ; plus de 10 ans :
0,944+1,113, p=0,396). Cependant ce dernier résultat est quant a lui & prendre 2 titre indicatif

étant donné la taille d’échantillon des vieilles femelles dans cette population (Figure 15).

L’age de primiparité des femelles varie selon les populations. Dans les populations du Nord-
Ouest, de FontSancte-StOurs et de Maurienne, les femelles se reproduisent dés 1’4ge de 2 ans
alors qu’elles ne se reproduisent qu’a partir de 3 ans dans les populations du Valbonnais et de
Prariond-Sassiere et pas avant 4 ans pour le Champsaur (Figure 16). Cependant ces résultats
sont a prendre A titre indicatif étant donné la faible taille d’échantillon des femelles de 2 ans
marquées (Figure 15; Nord-Ouest: n=4, FontSancte-StOurs: n=4, Maurienne: n=5,
Prariond-Sassiére : n=2, Champsaur : n=4, Valbonnais : n=2). De méme ces faibles tailles
d’échantillons expliquent les estimations de productivité trouvées pour les femelles de 2 ans

de Prariond-Sassiére (-17,21+1696,73), du Valbonnais (-17,87+1696,73) et du Champsaur (-
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17,83+1978,09). En fait ce parametre n’est pas estimable et comme la productivité des

femelles de 2 ans est de 0, en échelle logit cela donne moins I’infini (-00).
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0.9 1 O Prariond

084 AChampsaur , % 1,
£ Valbonnais ! T
07 - ‘ .
® Nord-Ouest O i
051 OStours S $ { %
| A
j

0,5 + ol

0.4 1 { {
0,3 1

* £
0,2 1

0,1 +

Productivité

0 e St . .
2 3 4-10 =10

Classes d'age

Figure 16. Productivité observée en fonction de 1’age de 1a mere dans les différentes populations de
bouquetins étudiées. Les lignes verticales indiquent les écart-types. Pour les tailles d’échantillon &
chaque 4ge voir figure 15.

111.2.3.1.2- Age de la mére et survie des cabris

L’effet de la mere sur la survie des cabris est négligeable puisque la corrélation entre les
probabilités de survie des cabris d’'une méme mere était trés faible (0=0,008). Les analyses ont
donc été conduites avec des GLM.

Tout comme la productivité, la survie du cabri est fonction de 1’dge de la mére en interaction
avec la population {(modele pop*classe d’age : ¥2=13,94, ddl=5, p=0,02 ; modele pop*ige
linéaire : ¥2=14,79, ddl=3, p=0,002 ; modéle pop*age quadratique : ¥2=18,33, ddi1=6, p=0,01).
Si nous regardons les AIC, le meilleur modele pour décrire la relation entre 1’4ge de la mere et

la survie du cabri entre les différentes populations est le modele linéaire (Tableau 11).
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Tableau 11. Sélection des différents modeles utilisés pour tester ’effet de I’dge de la meére en
interaction avec la population sur la survie des cabris (SC). Le modele retenu est indiqué en gras.

Modéle ddl AIC
SC~pop*classe age 12 344,95
SC~pop*iage lin. 8 338,88
SC~pop*age quad. 12 342,60

Pour toutes les populations, le meilleur mod¢le de la relation entre la survie des cabris et 1’age

de la mere est le modele linéaire (Tableau 12).

Tableau 12. Sélection des différents modeles utilisés pour tester I’effet de 1’dge de la mére sur la
survie des cabris dans les différentes populations de bouquetins. Le mode¢le retenu est indiqué en gras.

Modéle ddl  Maurienne Prariond Champsaur Valbonnais
SC~classe dge 4 154,78 62,81 35,16 92,20
SC~age lin. 2 154,21 63,40 33,15 88,11
SC~ége quad. 3 154,77 65,12 33,57 89,14

La survie des cabris varie avec 1’dge de la mere dans les populations des Ecrins (modéle
linéaire : effet de 1’dge, %2=8,039, ddl=1, p=0,005 dans le Valbonnais et ¥2=6,57, ddl=1,
p=0,010 dans le Champsaur). Dans la population du Valbonnais la survie du cabri diminue
avec I’4ge de la mere : 80% des cabris produits par les femelles de 3 ans survivent jusqu’a 9
mois alors que seuls 20% des cabris produits par des femelles de plus de 10 ans survivent
jusqu’en mars (Figure 17 ; en échelle logit, -0,249+0,094, p=0,009). Ce résultat est trés
différent de ce que 1’on observe dans les autres populations de bouquetins. Dans le Champsaur
la survie des cabris augmente avec 1’age de leur mére (en échelle logit, 0,49+0,232, p=0,034).

Elle est autour de 70% pour les femelles de 4 ans, autour de 89% pour les femelles de 4 a 10

ans et de 100% pour les femelles de plus de 10 ans (Figure 17).
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Dans les populations de Prariond-Sassiere et de Maurienne 1’3ge de la mére n’affecte pas la
survie des cabris (Figure 17 ; modele linéaire : effet de I’age, ¥?=0,34, ddl=1, p=0,558 ; en
échelle logit, 0,038+0,066, p=0,561 en Maurienne et %2<0,001, ddl=1, p=0,998;
0,0002+0,104, p=0,998 a Prariond-Sassiére).
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Figure 17. Variation de la survie des cabris avec I’ge de 1a mére dans les populations des Parcs de la
Vanoise et des Ecrins. Les courbes représentent les prédictions du modele linéaire (SC~pop*age) et les
points représentent les observations 4 chaque 4ge indiqués avec leur écart type. Pour les tailles
d’échantillon & chaque 4ge voir figure 18.
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A titre indicatif, 2 Prariond-Sassiére, les deux femelles de 3 ans arrivent 2 élever 100% des
cabris produits jusqu’en mars de 1’année suivant leur naissance, contre 50% environ pour les
femelles de 4 4 10 ans et de plus de 10 ans. Le patron inverse est observé dans la population de
Maurienne ot la survie du cabri augmente avec 1’dge de la meére, les vielles femelles arrivant a
élever environ 80 % de leurs jeunes jusqu’a 1’dge de 9 mois. Notons aussi que pour les
populations de Maurienne, de Prariond-Sassi¢re, et du Valbonnais, les estimations aprés 11
ans d’4ge et pour le Champsaur aprés 12 ans, sont & prendre a titre indicatif étant donné les

faibles tailles d’échantillon (Figure 18).

Maurienne Prariond-Sassiére
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Figure 18 . Histogramme du nombre de femelles de chaque 4ge dans les différentes populations.
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I11.2.3.1.3- Age de la mére et succes d’élevage

La encore, étant donné que la corrélation entre les données de succes d’élevage d’une méme
mere était faible (a=0,17), nous avons effectué les analyses qui suivent avec des GLM.
L’interaction entre 1’4ge de la mére et la population sur le succeés d’élevage des femelles est
significative (pop*classe age : 4?=19,77, dd1=9, p=0,02, pop*dge linéaire : ¥2=15,97, ddl=3,
p=0,001, pop*age quadratique : ¥>=23,11, ddl=6, p<0,001), ce qui indique différents effets de
I’4ge sur le succes d’élevage des femelles selon la population considérée. Le modele décrivant
une relation quadratique de 1’age en interaction avec la population sur le succes d’élevage des

femelles est le meilleur modele (Tableau 13).

Tableau 13. Sélection des différents modeles utilisés pour tester 1’effet de 1’age en interaction avec la
population sur le succés d’élevage (SE) des femelles. Le modele retenu est indiqué en gras.

Modeéle ddl AlIC
SE~pop*classe dge 16 683,94
SE~pop*ige lin. 8 690,75
SE~pop*age quad. 12 678,37

Par population, le meilleur modele pour décrire la relation entre la survie des cabris et 1’age de
la meére est le modéle en classe d’age pour les populations de la Vanoise et le modele

quadratique pour les populations des Ecrins (Tableau 14).

Tableau 14. AIC et sélection des différents modeles utilisés pour tester 1’effet de 1’age sur le succes
d’élevage des femelles dans les différentes populations de bouquetins. Le modele retenu est indiqué en
gras.

Modéle ddl  Maurienne  Prariond Champsaur Valbonnais
SE~classe age 4 288,03 103,38 168,57 123,96
SE~age lin. 2 291,45 104,32 173,09 121,89
SE~dge quad. 3 292,11 104,97 163,40 117,89
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Dans les populations du parc des Ecrins, I’8ge a un effet quadratique (Valbonnais : ¥2=12,105,
ddl=2, p=0,02; en échelle logit -0,057+0,028, p=0,042; Champsaur: ¥2=18,65, ddl=2,
p<0,001, en échelle logit, -0,047+0,015, p=0,002). Le succes d’élevage des meres atteint son
maximum autour de 6-7 ans dans le Valbonnais (55% environ) et 10-11 ans dans le

Champsaur (environ 65%, figure 19). Par la suite, le succés d’élevage diminue avec 1’age de la

mere.
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Figure 19. Variation du succes d’élevage de la mére avec 1’Age dans les populations des parcs de la
Vanoise et des Ecrins. Les courbes représentent les prédictions du modele quadratique (SE~pop*age
quad.) et les points représentent les observations a chaque 4ge indiqués avec leur écart type. Pour les
tailles d’échantillon a chaque 4ge voir figure 21.
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Dans les populations de la Vanoise 1’effet quadratique de 1’dge de la mere sur le succes
d’élevage est peu marqué (Figure 19) et non significatif (effet de 1I’dge avec le modéle
quadratique : Maurienne, ¥?=1,40, ddl=2, p=0,50 ; en échelle logit, -0,012+0,010, p=0,259 ;
Prariond-Sassiére ¥2=4,50, dd1=2, p=0,106 ; en échelle logit, -0,022+0,020, p=0,281).

Par contre selon le modele en classe d’4ge (Figure 20), I’4ge a un effet significatif dans ces
populations (Maurienne : ¥?<7,47, ddl=3, p=0,058; Prariond-Sassiere: %?=8,09, ddl=3,
p=0,044). En Maurienne, le succes d’élevage a tendance a augmenter entre les femelles de 3
ans (20% environ) et de 4 a 10 ans (40%) (Figure 20). Cependant les femelles de 4 a 10 ans et
de plus de 10 ans semblent avoir un succes d’élevage similaire (Figure 20 ; en échelle logit, 2
ans : -16,171+£1073,109, p=0,988 ; 3 ans : -0,858+0,589, p=0,146 ; 4-10 ans : -0,395+0,162,
p=0,014 ; plus de 10 ans : -0,339+0,387, p=0,381). Dans la population de Prariond-Sassi¢re les
femelles de 3 ans ont un succes d’élevage approchant de celui des femelles entre 4 et 10 ans
(40 % environ) alors que les femelles de plus de 10 ans ont, elles, un succes d’élevage plus
faible (environ 10 %) (Figure 20 ; en échelle logit, 2 ans : -15,818+1696,734, p=0,992 ; 3 ans :
0,747+1,040, p=0,472 ; 4-10 ans: -0,747+0,286, p=0,009 ; plus de 10 ans: -1,450+0,672,
p=0,031).

En Maurienne 20% des femelles de 2 ans avaient produit un jeune (Voir figure 16, §
I11.2.3.2.1) mais aucune de ces femelles n’a réussi a élever son cabri jusqu’a I’dge de 9 mois
(Figure 20). Pour les trois autres populations, le succes d’élevage nul des femelles de deux ans
correspond moins probablement a une mortalité du cabri qu’a une absence de productivité
(Voir §111.2.3.2.1 et §111.2.3.2.2).

Le succes d’élevage des femelles dgées de 10 ans et plus démontre une grande variabilité entre
les différentes populations étant faible dans les populations de Prariond-Sassiére et du
Valbonnais (entre 10% et 19%), meilleur (30%) en Maurienne et de 60% dans la Champsaur
(Figure 20). Ces résultats se basent sur une bonne taille d’échantillon de femelles entre 10 et
14 ans en Maurienne, & Prariond-Sassi¢re et dans le Champsaur (Figure 21). Dans le
Valbonnais cette estimation est surtout basée sur des femelles un peu plus jeunes (entre 10 et

11 ans pour la majorité).
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Figure 20. Succes d’élevage moyen en fonction de 1’4ge de la mére dans 4 des populations de
bouquetins étudiées. Les lignes verticales indiquent les écart-types. Pour les tailles d’échantillon, voir

figure 21.
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Figure 21. Histogramme du nombre de femelles de chaque age dans les différentes populations.
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I11.2.3.2- Discussion : effets de I’age

Chez les grands herbivores, la fécondité des jeunes femelles est fortement variable entre et a
I’intérieur des populations, celle des femelles ‘prime age’ est souvent forte et peu variable
alors que celle des vieilles femelles est plus faible et plus variable suggérant une sénescence
reproductive (voir Gaillard er al. (2000) pour une revue). Pour les populations colonisatrices
du Mercantour, 1’4ge de primiparité est en accord avec nos prédictions : les femelles se
reproduisent pour la premiére fois dés 2 ans. Ce résultat suggére 1’absence d’un phénomene de
densité¢ dépendance dans ces deux populations pour le moment. Toutefois nous ne nous
attendions pas a ce que 1’age de primiparité soit de 2 ans aussi en Maurienne, cependant, cela
ne concerne qu'une femelle sur cing. Tout comme dans nos populations en croissance du
Mercantour, dans des populations colonisatrices d’isard et de bouquetin, 1’dge de premiere
reproduction était de 2 ans avec 72% des femelles se reproduisant a cet ge chez I’isard et 43%
chez le bouquetin (Loison et al., 2002).

Dans les populations de Prariond-Sassiére et du Valbonnais, 1’dge de primiparité est de 3 ans
et il est encore plus retardé dans la population du Champsaur oul les femelles ne se
reproduisent qu’a partir de 4 ans. Chez les ongulés, il a été montré qu’un seuil de masse
corporelle doit étre atteint pour que les jeunes femelles se reproduisent (Sadleir, 1987). La
variabilité de I’4ge de primiparité entre les populations est souvent causée par des différences
de nutrition chez les jeunes femelles qui va étre fonction de la qualité de I’habitat, de la densité
et du climat. Tout comme la proportion de femelles reproductrices, I’d4ge de primiparité est
donc un indicateur des performances démographique d’une population (Loison et al., 2002).

A forte densité, les ongulés de montagne tendent a avoir un age de primiparité retardé a cause
d’une diminution de la condition physique et de ce fait d’une diminution du taux de fécondité
(Loison, 1995). C’est ce que nous observons dans les populations de Prariond-Sassi¢re, du
Valbonnais et du Champsaur. La population du Champsaur présente depuis le début de notre
étude des résultats surprenants, présentant un taux d’accroissement de population en
colonisation et des parametres de reproduction d’une population bien établie. Ces résultats

suggerent peut étre un probléme au niveau des comptages qui ont permis 1’estimation du taux
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de multiplication de cette population présentant les caractéristiques reproductives d’une

population a faible croissance.

Dans nos populations de bouquetins, entre 2 et 4 ans la productivité des femelles a tendance a
augmenter, celle des femelles de 3 ans et 4-10 ans étant similaire, puis, aprés 10 ans, nous
avons mis en évidence une diminution et une grande variabilité de la productivité entre les
populations. Ces variations de la productivité avec 1’age sont conformes a ce qui a été rapporté
chez d’autres espéces d’ongulés. Chez la cheévre de montagne, la productivité augmente avec
I’dge puis diminue a partir de 11 ans (Festa-Bianchet et C6té, 2008). Chez I’isard, la
productivité des femelles augmente aussi avec 1’dge puis diminue aprés 11 ans (productivité
de 77% a 2 ans, 80% a 3 ans, 96 % entre 4 et 11 ans et 77% aprés 11 ans) (Loison et al.,
2002). Chez le bouquetin de la population colonisatrice de Belledonne, le succes reproducteur
des femelles était dépendant de 1’age (productivité de 40% a 2 ans, 78% a 3 ans, 83% entre 4
et 10 ans et 50% a plus de 10 ans) alors qu’il n’avait pas d’effet sur le succes reproducteur des
femelles de Maurienne (Toigo et al., 2002), contrairement a ce que nous avons trouvé ici. Si
I’on compare les deux populations colonisatrices du Mercantour avec celle de Belledonne, les
femelles de 2 ans ont une productivité plus faible dans le Mercantour, qui peut s’expliquer par
la faible taille d’échantillon (n=4 dans le Mercantour vs n=11 a Belledonne). Entre 3 et 10 ans,
le succes reproducteur des femelles est & peu pres équivalent bien que légérement plus bas
dans le Mercantour (75% en moyenne contre 80% a Belledonne), et il est similaire pour les
femelles de plus de 10 ans a Belledonne et dans le Nord-Ouest mais pas & FontSancte-StOurs
ou la productivité des femelles de plus de 10 ans augmente et ne semble pas présenter de
sénescence reproductive, tout comme dans le Champsaur. En effet dans la population du
Champsaur les femelles de plus de 10 ans ont une productivité aussi bonne que celles des
femelles de 4 a 10 ans. Chez le chamois, il a aussi été montré qu’aprés 1’age de 2 ans, 92% des
femelles sont reproductrices chaque année sans que le taux de reproduction ne baisse chez les
femelles dgées de 11 ans et plus (Loison, 1995). Ainsi vieillir n’entraine pas inévitablement
une diminution des performances reproductrices des femelles. L’augmentation de la

productivité avec 1’age dans les populations de FontSancte-StOurs et du Champsaur est peut
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étre due au fait que parmi les femelles encore en vie apres 10 ans une grande proportion sont
des femelles de bonne qualité capables de se reproduire chaque année jusqu’a leur mort.

Généralement, chez les mammiferes on observe la sénescence reproductive chez les individus
agés (Rose, 1991). Nous I’avons mentionné précédemment, chez la chévre de montagne la
productivité diminue 2 partir de 9 ans (C6té et Festa-Bianchet, 2001), chez ’isard elle diminue
aprés 11 ans (Loison et al., 2002) et chez le chevreuil a partir de 12 ans (Gaillard et al.,
1998b). Chez I’élan un phénomene de sénescence dans la reproduction a été mis en évidence a
partir de 12 ans d’age (Ericsson et al., 2001), et & partir de 13 ans chez le mouflon d’ Amérique
(Bérubé et al., 1999; Festa-Bianchet et King, 2007). Dans nos populations de bouquetins cette

diminution est observée a partir de I’4ge de 10 ans.

L’effet de 1’dge sur la survie des cabris est trés contrasté entre les différentes populations de
bouquetins. En Vanoise, la survie des cabris est indépendante de 1’dge de la mére. Dans le
Valbonnais, la survie des cabris diminue quand 1’age de la meére augmente alors qu’on observe
la tendance inverse dans le Champsaur. Notre étude met en évidence trois cas de figure, tous
déja rapportés chez d’autres especes d’ongulés.

L’augmentation de la survie des cabris avec 1’dge de la mére dans la population du Champsaur
peut étre le reflet de meilleurs soins maternels et donc d’une plus grande expérience des
femelles Agées. En effet, la théorie d’histoire de vie prédit que l’effort reproducteur et
I’expérience augmentent avec 1’dge de la meére (Stearns, 1992). Cette forte survie des cabris
alliée a une productivité des femelles identique pour les femelles adultes et sénescentes résulte
donc en un succes d’élevage identique des femelles de 4 a 10 ans et des femelles de plus de 10
ans.

Dans le Valbonnais, la diminution de la survie des cabris avec 1’age de la mére refléte un
phénomene de sénescence avec une diminution des performances de la mere avec 1’4ge. Chez
I’élan, la mortalité des jeunes augmente aussi avec 1’age de la mere surtout pendant 1’été
(Ericsson ez al., 2001). Cette diminution de la survie des cabris combinée avec la productivité
des femelles de Valbonnais font que le recrutement est similaire pour les femelles de 3 ans et

de 4 2 10 ans et diminue chez les femelles de plus de 10 ans.
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Une absence d’effet de 1’4ge de la mére sur la survie des cabris a déja été rapportée chez la
chévre de montagne (Coté et Festa-Bianchet, 2001). Chez le mouflon d’Amérique la survie
des cabris augmente avec I’dge de la mére de 2 a 4 ans, cependant, aprés 4 ans il n’y a plus
d’effet de I’age de 1a mére sur la survie du cabri (Festa-Bianchet et King, 2007). Ces résulats
indiquent qu’une plus grande expérience maternelle n’est pas toujours liée a un meilleur
succes reproducteur de méme que, tout comme nous ’avons vu pour la productivité des
femelles, vieillir n’entraine pas inévitablement une diminution des performances
reproductrices des femelles. Dans la population de Maurienne il n’y a pas de différences de
recrutement entre les femelles de 4 et 10 ans et celles de plus de 10 ans. Nous observons
I’inverse dans la population de Prariond-Sassiére otl les femelles de 3 ans et celles de 4 a 10
ans présentent le méme succes d’élevage alors que les femelles de 10 ans montrent un faible
recrutement. Le succes d’élevage chez les vieilles femelles est donc contrasté suivant les
populations et n’est pas une caractéristique propre a 1’espéce. Il semble plut6t dépendre du
contexte écologique ce qui inclue non seulement les variations climatiques, mais aussi

I’historique des populations et des individus qui les composent.
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II1.2.4- Influence des conditions environnementales sur les

parameétres de reproduction

I11.2.4.1- Résultats

1.2 4.1.1- Conditions environnementales et productivité

Nous nous sommes donc penchés sur les variations de la productivité en fonction des

conditions de I’environnement dans chacune des populations (Tableau 15).

H1 : Effet en interaction de la densité et du climat hivernal sur la productivité

L’effet en interaction de la densité et du climat sur la productivité des femelles, n’a pu étre
testé que sur les populations oll nous observions des variations de densité pendant la période
d’étude. Le seul effet significatif a été trouvé dans la population de FontSancte-StOurs
(Tableau 15 ; ¥2=6,240, ddl=1, p=0,012). L’interaction entre la densité et le NAO a un effet
positif sur la productivité des femelles (en échelle logit, NAO*densité : 0,048+0,020, p=0,016)
ce qui signifie que plus 1’hiver est doux, plus la densité est forte, plus la productivité des
femelles est forte.

Cependant, la relation semble principalement le fait d’une faible productivité une année de fort
NAO et de faible densité. Ce point correspond & 1’année de ré-introduction (1995) ol parmi les
10 femelles ré-introduites 4 €taient gestantes. Cette faible productivité n’est donc pas le fait de
la densité, du climat ou encore de la dynamique de la population. Nous avons donc enlevé
cette donnée. En enlevant la productivité 1’année de ré-introduction, nous n’avons plus d’effet
significatif de Dinteraction entre la densité et le NAO (NAO*densité: ¥?=0,883, ddl=1,
p=0,347). Seul le NAO a un effet proche de la significativité sur la productivité des femelles
de FontSancte-StOurs (y?=3,347, ddl=1, p=0,067) avec un effet positif du NAO sur la
productivité (en échelle logit 0,679+0,376, p=0,071).
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Tableau 15. Sélection des différents modeles testant les effets des conditions environnementales sur la
productivité des femelles pour les différentes populations étudiées. En gras italique et souligné le
modele retenu. Dans le Champsaur et le Nord-Ouest, comme nous ne disposions pas des données
concernant la densité pour toutes les années d’études, les fichiers utilisés pour tester les effets de la
densité étaient plus restreints que ceux utilisés pour tester les autres effets de ’environnement. De ce
fait les AIC ne sont pas comparables entre eux. Pour ces jeux de données réduits nous avons recalculé
le modele nul (prod~1) et le modele avec 1’age (prod~dge) et marqué la séparation avec les autres
modeles d’un trait en gras. Il en va de méme pour le Valbonnais en ce qui concerne les données de
neige. Pour toutes les autres populations c’est le méme jeu de donnée qui a servi pour tester les
différents effets de I’environnement. Dans ces analyses 1’4ge est une variable discréte (2 ans, 3 ans, 4 4
10 ans et plus de 10 ans).

Modéle Maurienne Prariond Champsaur Valbonnais Nord-Ouest St Ours
prod~densité*neige - - 88,75 - - -
prod~densité+neige - - 87,10 - - -
prod~densité*NAO - - 88,81 - 139,28 71,65
prod~densité+NAO - - 87,24 - 137,28 75,88
prod~densité* age - - 87,46 - 136,25 79,84
prod~densité+age - - 85,52 - 137,45 76,26
prod~densité?* age - - 90,07 - 141,78 77,35
prod~densité2+ 4ge - - 86,57 - 139,25 77,52
prod~densité - - 85,75 - 13549 73,95
prod~densité 2 - - 87,38 - 136,76 74,93
prod~age 84,38 139,94

prod~1 83.77 141,26
prod~neige*age 313,94 - 166,61 93,37 - -
prod~neige+age 311,56 - 162,71 90,92 - -
prod~neige?*ige 318,20 - 167,82 95,19 - -
prod~neige>+age 312,82 - 164,70 91,61 - -
prod~neige 313,59 - 178,93 92,64 - -
prod~neige? 313,19 - 179,53 94,53 - -
prod~age 89.79

prod~1 2070 __

prod~NAO*age 316,65 122,25 168,74 105.56 145,50 79,06
prod~NAO+age 312,94 122,59 166,04 110,13 145,29 76,16
prod~NAO*jge 319,53 124,98 167,32 111,18 148,09 79,79
prod~NAQ2+age 314,16 124,16 165,91 110,97 146,04 77,65
prod~NAO 315,45 136,45 177,80 110,98 147,13 76,33
prod~NAO? 316,19 137,63 179,20 111,54 147,94 74,74
Prod~age 313,37 125,21 167,01 108,12 143 .44 74,31
Prod~1 316,27 137,86 177,42 109,64 146,52 74,54
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H2 : Effet des conditions environnementales plus marqué chez les vielles femelles

Nous avons mis en évidence dans différentes populations un effet des conditions de

I’environnement sur la productivité des femelles en fonction de leur I’4ge (Tableau 15).

Effet de 1a densité

Dans la population du Nord-Ouest, de fagon générale la productivité des femelles diminue de
fagon significative avec la densité (¥?=7,773, ddl=1, p=0,005 ; en échelle logit, -0,005+0,002,
p=0,007, figure 22). Cette diminution de la productivité est associée avec une augmentation de
I’dge moyen de ’échantillon de femelles marquées avec la densité, et de ce fait, est
principalement due aux femelles de plus de 10 ans. En effet le modele décrivant une
interaction de la densité avec 1’4ge sur la productivité montrait une interaction proche de la
significativité (effet de I’interaction densité*classe age : ¥?=7,202, dd1=3, p=0,066). Cependant
si ce modéle décrit bien une diminution de la productivité des femelles de plus de 10 ans avec
I’augmentation de la densité, cet effet n’est pas significatif (en échelle logit, densité*>10 ans :
-0,010+0,007, p=0,148). Il en va de méme pour les autres classes d’age (en échelle logit,
densité*2 ans : -2,223+207,8, p=0,991 ; densité*3 ans : 4,294e-02+0,065, p=0,510 ; densité*4-
10 ans : 0,002+0,006, p=0,697).

La diminution de la productivité avec 1’augmentation de la densité semble donc plut6t le reflet
d’un vieillissement des femelles marquées suivies puisque seules des femelles de plus de 10
ans sont présentes a forte densité et, nous 1’avons vu précédemment, ces femelles ont une

productivité plus faible que les femelles de 4 2 10 ans.
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Figure 22. Variation de la productivité des femelles en fonction de la densité (nombre de bouquetins
comptés) dans la population du Nord-Ouest. La courbe représente les prédictions du modele linéaire
(prod~densité). Les points représentent les observations de la productivité des femelles pour différentes
densités. A titre indicatif nous avons indiqué & quelles classes d’dge correspondait chaque observation.
Les observations sont indiquées avec leur écart-type.
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Effet de la neige

La productivité des femelles du Champsaur est dépendante de la hauteur moyenne de neige
I’hiver précédent les naissances ()2=6,299, ddl=1, p=0,012) avec un effet additif de I’4ge
(?=16,412, dd1=3, p=0,001). L’effet de la hauteur de neige 1’hiver précédent a un effet positif
sur la productivité des femelles (Figure 23 ; 0,552+0,227, p=0,015) avec une productivité des
femelles de 4 a 10 ans plus faible que celle des femelles de plus de 10 ans mais de fagon non
significative (Figure 23 ; 4-10 ans: 0,173%0,241, p=0,4721 ; plus de 10 ans: 0,507+0,436,
p=0,245).
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Figure 23. Variation de la productivité des femelles en fonction de la hauteur de neige et de leur dge
dans la population du Champsaur. Les courbes représentent les prédictions du modele linéaire additif

(prod~neige + classe age) et les points représentent les observations pour différentes hauteurs de neige
et différentes classes d’4Age. Les observations sont représentées avec leur écart-type.
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Les femelles de la population de Maurienne montrent aussi une productivité influencée par la
hauteur moyenne de neige (y>=4,60, ddl=1, p=0,03) avec un effet additif de 1’dge (y*>=11,29,
ddl=4, p=0,02). De facon générale la productivité des femelles augmente 1égerement avec la
hauteur moyenne de neige (Figure 24 ; en échelle logit, 0,30+0,15, p=0,053). Cependant la
productivité des femelles de 2 ans n’est pas différente de 0 (en échelle logit, -1,25+1,12,
p=0,26) et pas différente de celle des femelles de 3 ans et de plus de 10 ans (en échelle logit,
femelles de 3 ans : -0,35+0,49, p=0,48 ; femelles de plus de 10 ans : -0,23+0,31, p=0,46). La
productivité des femelles entre 4 et 10 ans est plus élevée que celle des femelles des autres
classes d’4ge (en échelle logit, 0,47+0,16, p=0,004).

La productivité des femelles de 2 ans passe de moins de 20% & faible hauteur de neige 2 a
peine 20 % avec une hauteur de neige moyenne. La productivité des femelles de 3 ans, a peu
pres équivalente a celle des femelles de plus de 10 ans, passe d’environ 35% a 50% avec
I’augmentation de la hauteur moyenne de neige (Figure 24). En ce qui concerne les femelles
entre 4 et 10 ans, leur productivité passe de 50% en moyenne & faible hauteur de neige a
environ 70% & forte hauteur de neige (Figure 24).

Cependant cette relation entre la neige et la productivité est fortement influencée par la faible
productivité en 2003 (une productivité d’un peu plus de 20% une année avec peu de neige).
Cette année semble avoir présenté des anomalies dans la reproduction (décalage du pic des
naissances a début aofit, femelles qualifiées de « bonnes femelles » avec un faible succes
d’élevage), pas forcément liées 4 une anomalie climatique mais plutdt 3 un probléme sanitaire
(pathologie de reproduction, D. Gauthier, conversation personnelle). Entre 2001 et 2002 la
survie des cabris a elle aussi chutée et cela indépendamment de 1’dge ou des conditions
climatiques pendant I’hiver. L’année 2003 est donc retirée de 1’étude sur la productivité car
elle est non représentative du comportement réponse de la population, de méme que 1’année
2002 pour la survie des cabris. Sans ’année 2003, il n’y a plus de relation significative de la
productivité avec la hauteur moyenne de neige pendant I’hiver précédent (y?=2,015, ddl=1,
p=0,147)
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Figure 24. Variation de la productivité des femelles en fonction de la hauteur de neige et de leur age
dans la population de Maurienne. Les courbes représentent les prédictions du modele linéaire additif
(prod~neige + classe ige) et les points représentent les observations pour différentes hauteurs de neige
et différentes classes d’4ge. Les observations sont représentées avec leur écart-type.

Effet du NAO
La productivité dans la population du Valbonnais montre une sensibilité au NAO dépendante
de I’dge de la mere (NAO* classe dge : ¥2=10,571, ddl=3, p=0,014), avec un effet positif non

significatif du NAO sur la productivité des femelles de 4 a4 10 ans (en échelle logit,
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0,156+0,341, p=0,647) et un effet négatif 1a encore non significatif du NAO sur la productivité
des femelles de plus de 10 ans (Figure 25; en échelle logit, -0,393+0,669, p=0,557). La
relation négative entre le NAO et la productivité des femelles de plus de 10 ans est
principalement le fait de la productivité de 100% observée 1’année ol le NAO est inférieur 2 -
2 (Figure 25). 1l s’avere que ce point correspond 2 une seule femelle de plus de 10 ans ayant

réussi a se reproduire cette année la.
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Figure 25. Variation de la productivité des femelles Bouquetin en fonction des variations du NAO et
de leur dge dans la population du Valbonnais. Les courbes représentent les prédictions du modele
prod~NAO*classe ge et les points représentent les observations de la productivité des femelles de
différentes classes d’4ge pour différentes valeurs de NAO. Les observations sont représentées avec leur
écart-type.
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Nous avons aussi mis en évidence un effet de 1’dge (¥*>=19,849, ddl=3, p<0,001) et un effet
positif marginalement significatif du NAO (¥2=3,411, ddl=1, p=0,065) sur la productivité des
femelles a Prariond-Sassiére. Cependant l’interaction entre ces deux facteurs n’était pas
significative (¥2=4,349, ddl=2, p=0,114). Nous observons donc un effet additif de 1’age et du
NAO sur la productivité des femelles de Prariond-Sassiére.

La productivité des femelles est corrélée positivement au NAO (Figure 26 ; en échelle logit,
0,565+0,274, p=0,04) les femelles produisant donc plus de cabris les années ou I’hiver est
doux (hautes températures et faibles précipitations) que les années ou I’hiver est plus
rigoureux. Si 1’dge n’a pas d’effet significatif sur la productivité des femelles de 2 ans (en
échelle logit, -16,71+£1696,73, p=0,1) et 3 ans (-0,393+1,026, p=0,701) probablement a cause
des petites tailles d’échantillons (respectivement n=2 et n=4), les femelles de 4 a 10 ans ont
une productivité plus €levée (en échelle logit, 0,705+0,279, p=0,011) que les femelles de plus
de 10 ans (en échelle logit, -1,289+0,447, p=0,004). La productivité des femelles de 4 a 10 ans
passe de 45% lorsque I’hiver est rigoureux a un peu plus de 80% lorsque ’hiver est doux,
alors que celle des vieilles femelles (plus de 10 ans) passe de 10% les hivers rigoureux 4 40 %

lors des hivers doux (Figure 26).
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Figure 26. Variation de la productivité des femelles Bouquetin en fonction des variations du NAO et
de leur 4ge dans la population de Prariond-Sassiére. Les courbes représentent les prédictions du modeéle
linéaire additif (prod~NAO+classe dge) et les points représentent les observations de la productivité
des femelles de différentes classes d’dge pour différentes valeurs de NAQO. Les observations sont
représentées avec leur écart-type.
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111.2.4.1.2- Conditions environnementales et survie des cabris

Nous nous sommes donc ensuite penchés sur les variations de la survie des cabris en fonction

des conditions environnementales dans chaque population (Tableau 16).

Tableau 16. Sélection des différents modeles testant les effets des conditions environnementales sur la
survie des cabris (SC) pour les différentes populations étudiées. En gras italique et souligné le modele
retenu. Dans le Champsaur comme nous ne disposions pas des données concemant la densité pour
toutes les années d’études, le fichier utilisé pour tester les effets de la densité était plus restreint que
celui utilisé pour tester les autres effets de I’environnement. De ce fait les AIC ne sont pas comparables
entre eux. Pour ce jeux de données réduit nous avons recalculé le modele nul (SC~1) et le modele avec
I’age (SC~4ge) et marqué la séparation avec les autres modéles d’un trait en gras. Pour toutes les autres
populations c’est le méme jeu de donnée qui a servi pour tester les différents effets de 1’environnement.
Dans ces analyses 1’dge est une variable discréte (2 ans, 3 ans, 4 a 10 ans et plus de 10 ans).

Modéle Maurienne Prariond Champsaur Valbonnais
SC~densité*neige - - 8 -
SC~densité+neige - - 6 -
SC~densité*NAO - - 8 -
SC~densité+NAO - - 6 -
SC~densité*age - - 8 -
SC~densité+age - - 6 -
SC~densité?*age - - 12 -
SC~densité?+age - - 8 -
SC~densité - - 4 -
SC~densité 2 - - 6 -
SC~age 4
SC~1 2

e —
SC~neige*age 120,33 - 37,97 95,89
SC~neige+ige 120,87 - 35,97 93,66
SC~neige?*age 123,86 - 37,71 98,87
SC~neige?+age 119,52 - 33,71 94,67
SC~neige 118,90 - 38,61 95,30
SC~neige? 119,33 - 33,79 96,35
SC~NAO#*ige 122,02 63,48 35,54 96,88
SC~NAO+iage 121,05 60,63 33.54 94,10
SC~NAO?*age 118,21 58,80 38,88 100,12
SC~NAO2+4ge 118,22 61,00 34,88 95,71
SC~NAO 117,61 5832 35,31 96,01
SC~NAOQO? 114,56 58,69 35,20 97,52
SC~age 154,78 62,81 35,16 92,20
SC~1 152,55 61,40 37,72 94,15
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H1 : Effet en interaction de la densité et du climat hivernal sur la survie des cabris

Dans la population du Champsaur nous n’avons pas mis en évidence d’effet de la densité en

interaction avec les conditions climatiques sur la survie des cabris (Tableau 16).

H2 : Effet des conditions environnementales plus marqué chez les vielles femelles

La densité, en interaction ou non avec 1’dge dans la population du Champsaur ne semble pas
influencer la survie des cabris (Tableau 16). De méme, la neige, en interaction ou non avec
I’4ge, ne semble pas influencer la survie des cabris dans aucune des populations considérées
(Tableau 16). Cependant, nous avons mis en évidence un effet du NAO sur la survie des cabris

dans plusieurs des populations.

Tout d’abord dans la population de Maurienne nous avons effectivement mis en évidence un
effet quadratique du NAO sur la survie des cabris (NAO? : 2=5,053, ddI=1, p=0,025).

Le terme quadratique est positif (en échelle logit, 0,496+0,244, p=0,042) ce qui signifie que la
survie des cabris va d’abord diminuer avec un faible NAO (températures basses et fortes
précipitations ; figure 27) pour atteindre un minimum pour des valeurs moyennes de NAO et
ensuite augmenter avec des valeurs de NAO plus élevées (températures plus €élevées et faibles
précipitations). A titre indicatif nous avons représenté a quelle classe d’Age de mere
correspondait chaque observation de survie de cabris avec le NAO (Figure 27). La forme
quadratique de la relation est principalement due a une survie moyenne des cabris des femelles
de 4 a 10 ans pour des années oll le NAQ était moyen (hiver ni trés doux, ni trés froid). Les
vielles femelles semblent aussi présenter le méme type de réponse mais de fagon moins

prononcée (Figure 27).
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Figure 27. Variation de la survie des cabris en fonction du NAO dans la population de Maurienne. La
courbe représente les prédictions du modele SC~NAQ2. Les points représentent les observations de la
survie des cabris pour différentes classes d’dge des meéres et pour différentes valeurs de NAQ. Les
observations sont représentées avec leur écart-type.
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A Prariond-Sassiére nous avons aussi trouvé que le NAO a un effet positif sur la survie des
cabris (NAO : ¢?=5,075, ddl=1, p=0,024 ; en échelle logit, 0,899+0,444, p=0,042). Plus I’hiver

est doux, meilleure est la survie des cabris & Prarond-Sassiére (Figure 28).
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Figure 28. Variation de la survie des cabris en fonction du NAO dans la population de Prariond-
Sassiere. La courbe représente les prédictions du modele SC~NAO. Les points représentent les

observations de la survie des cabris pour différentes valeurs de NAO. Les observations sont
représentées avec leur écart-type.

Enfin dans le Champsaur aussi la survie des cabris est dépendante du NAO (y2=4,405, ddl=1,
p=0,034) mais aussi de 1’age de la mere (¥2=3,778, ddl=1, p=0,052). Cet effet est additif car
I’interaction entre les deux facteurs n’était pas significative (Figure 29; NAO*classe :
¥*=5,441e-09, ddl=1, p=1).
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Figure 29. Variation de la survie des cabris en fonction du NAO et de I’dge de la mere dans la
population du Champsaur. Les courbes représentent les prédictions du modele SC~NAO+classe 4ge.
Les points représentent les observations de la survie des cabris pour des meéres de différentes classes
d’age et pour différentes valeurs de NAO. Les observations sont représentées avec leur écart-type.

Le NAO a tendance a avoir un effet positif sur la survie des cabris (Figure 29 ; en échelle
logit, 0,710+0,391, p=0,069). La survie des cabris des femelles de 4-10 passe d’environ 60%
quand I’hiver est rigoureux & environ 95% lorsque 1’hiver est doux alors que la survie des
cabris de femelles de plus de 10 ans reste & 100% quelles que soient les conditions climatiques
(figure 29). La survie des cabris des vieilles femelles est plus élevée que celles des femelles de
4 2 10 ans mais cette tendance n’est pas significative (en échelle logit, 4-10 ans : 2,328+0,590,

p<0,001 ; plus de 10 ans : 19,637+£2157,056, p=0,992; figure 29).
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111.2.4.1.3- Conditions environnementales et succés d’élevage

Nous nous sommes donc ensuite penchés sur les variations du succes d’élevage des femelles

en fonction des conditions environnementales dans chaque population (Tableau 17).

Tableau 17. Sélection des différents modeles testant les effets des conditions environnementales sur le
succes d’élevage (SE) des femelles pour les différentes populations €tudiées. En gras italique et
souligné le modele retenu. Dans le Champsaur comme nous ne disposions pas des données concernant
la densité pour toutes les années d’études, le fichier utilisé pour tester les effets de la densité était plus
restreint que celui utilisé pour tester les autres effets de I’environnement. De ce fait les AIC ne sont pas
comparables entre eux. Pour ce jeu de données réduit nous avons recalculé le modéle nul (SE~1) et le
modele avec 1’dge (SE~4ge) et marqué la séparation avec les autres modeles d’un trait en gras. Dans
ces analyses 1’4ge est une variable discréte (2 ans, 3 ans, 4 a 10 ans et plus de 10 ans).

Modéle Maurienne Prariond Champsaur Valbonnais
SE~densité*neige - - 89,21 -
SE~densité+neige - - 87,22 -
SE~densité*NAO - - 88,59 -
SE~densité+NAO - - 86,80 -
SE~densité*age - - 87,47 -
SE~densité+age - - 85,53 -
SE~densité?*age - - 90,08 -
SE~densité2+age - - 86,58 -
SE~densité - - 85,76 -
SE~densité 2 - - 87,38 -
SE~4ge 84,38

SE~1 83.77
SE~neige*age 223,61 - 171,89 124,50
SE~neige+age 218,42 - 168,60 125,95
SE~neige?*age 218,32 - 173,45 129,21
SE~neige2+ige 219,47 - 170,54 127,86
SE~neige 222,61 - 178,23 127,99
SE~neige? 223,68 - 179,61 129,92
SE~NAO*age 221,45 102,83 173,77 124,10
SE~NAO+age 218,67 102,65 169,78 125,72
SE~NAQ2*4ge 223,38 106,06 169,08 129,04
SE~NAQOZ+age 216,05 104,42 168,12 127,71
SE~NAO 222,76 104,67 176,37 127,99
SE~NAQO? 219,07 106,47 177,61 129,87
SE~dge 288,03 101,58 168,57 123.96
SE~1 289,51 103,71 178,05 125,99
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H1 : Effet en interaction de la densité et du climat hivernal sur le succes d’élevage des

femelles
Dans 1a population du Champsaur nous n’avons pas mis en évidence d’effet de la densité en

interaction avec les conditions climatiques sur le succes d’élevage des femelles (Tableau 17).

H2 : Effet des conditions environnementales plus marqué chez les vielles femelles

La densité, en interaction ou non avec I’dge dans la population du Champsaur ne semble pas
influencer le succes d’élevage des femelles (Tableau 17).

Dans aucune des populations étudiées le succés d’élevage des femelles ne semble étre
influencé par la hauteur moyenne de neige pendant I’hiver que 1’on prenne en compte ou non

I’4ge de 1a mere (Tableaul7).

Les variations du NAO quant a elles semblent avoir un effet sur le succes d’élevage des
femelles en Maurienne oll nous avons mis en évidence un effet quadratique du NAO (NAQ? :
¥?=5,687, ddl=1, p=0,012) en addition avec la classe d’dge (Tableau 17 ; 4ge: ¥?=9,024,
ddl=3, p=0,029) sur le succes d’élevage des femelles.

Le terme quadratique a un effet positif (en échelle logit, 0,304+0,143, p=0,033) ce qui signifie
que le succés d’élevage va d’abord diminuer avec 1’augmentation du NAO (températures
basses et fortes précipitations ; figure 30) pour atteindre un minimum pour des valeurs
moyennes de NAO et ensuite augmenter avec des valeurs de NAO plus élevées (températures
plus élevées et faibles précipitations). Les femelles de plus de 10 ans et celles de 3 ans ont un
succes d’élevage plus faible que les femelles de 4 4 10 ans (Figure 30 ; en échelle logit, 3 ans :
-2,018+0,797, p=0,011; 4-10 ans -0,392+0,246, p=0,111; plus de 10 ans -0,862+0,436,
p=0,048).
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Figure 30. Variation du succes d’élevage des femelles en fonction du NAO dans la population de
Maurienne. Les courbes représentent les prédictions du modele SE~NAQ?4classe dge pour les
différentes classes d’4ge. Les points représentent les observations de la survie des cabris pour
différentes classes d’dge des meéres et pour différentes valeurs de NAQ. Les observations sont
représentées avec leur écart-type.
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I11.2.4.2- Discussion : impact des fluctuations climatiques et de la densité

De plus en plus d’études chez les ongulés rapportent des effets de la densité et du climat et de
leur interaction sur les parametres qui composent le recrutement (taux de reproduction et
survie juvénile) (pour des revues voir Gaillard er al., 1998a, 2000). Contrairement 2 nos
attentes, nous n’avons mis en évidence aucun effet en interaction de la densité et du climat sur
la productivité des femelles, la survie des cabris ou encore le succés d’élevage. De méme le
seul effet de la densité trouvé sur la productivité des femelles de la population du Nord-Ouest
est en fait le reflet d’un effet confondant de 1’4ge car seules des femelles de plus de 10 ans
sont présentes a forte densité et nous avons vu précédemment que les vieilles femelles avaient
une productivité plus faible que celle des femelles ‘prime age’. Ces résultats ne sont pas en
accord avec ce qui est montré chez les autres espéces d’ongulés. Chez trois especes d’ongulé
différentes (le cerf, I’antilope Saiga (Saiga tatarica tatarica), et le mouton de Soay), Coulson
et al, (2000) ont montré qu’une forte densité et de faibles températures hivernales ont une
influence négative sur les taux de fécondité. De méme, il a été mis en évidence chez le mouton
de Soay un effet en interaction de la densité et du climat hivernal sur la survie des jeunes
(Coulson et al., 2001). Chez le mouflon d’Amérique la densité interagit avec le climat sur la
survie néonatale (Portier et al., 1998). Chez le cerf élaphe, 1’dge moyen des femelles
primipares augmente avec la densité (Bonenfant et al., 2002).

Chez les ongulés de montagne de mauvaises conditions climatiques en hiver vont influencer le
recrutement en réduisant les ressources alimentaires (ou leur acces) a cause de la profondeur
de neige ou encore en augmentant les cofits de la thermorégulation lors des périodes
neigeuses. Nous nous attendions donc a un effet négatif de la hauteur de neige sur les
parametres de reproduction. Nous n’avons pas trouvé d’effet négatif de la neige sur la
productivité des femelles, la survie des cabris ou encore sur le succeés d’élevage des femelles.
Au contraire nous avons mis en évidence un effet positif de la hauteur de neige 1’hiver
précédent sur la productivité des femelles du Champsaur, probablement a travers un effet
positif retardé de la neige sur la phénologie et la qualité de la végétation au printemps (Merrill

et Boyce, 1991). Des résultats contrastés sur les effets de la neige et du climat hivernal sur les
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parametres de reproduction ont été rapportés chez d’autres ongulés de montagne. Chez I’isard,
la survie des cabris (de début novembre & fin mars) est plus faible durant les hivers ol
I’enneigement est fort (Crampe et al., 2002). Cependant chez le bouquetin, Girard (2000) avait
déja mis en évidence une absence de sensibilité de la survie des jeunes et de la productivité
face aux précipitations neigeuses pendant I’hiver. Ces résultats rejoignent ceux trouvés par
Jacobson et al. (2004) sur la population de bouquetins du parc du Grand-Paradis. En effet les
auteurs s’attendaient a une forte diminution de la survie juvénile a forte densité lorsque I’hiver
est rigoureux mais cela ne semble pas étre le cas dans cette population. De méme chez le
mouflon d’ Amérique la survie hivernale des jeunes n’est pas influencée par la neige ou par les
températures pendant 1’hiver (Portier et al., 1998).

Le NAO a travers ses effets sur la végétation et sur les conditions climatiques influence
plusieurs aspects de I'histoire de vie et de 1’écologie des grand mammiferes herbivores
(Weladji et al., 2002). Comme attendu pour les populations d’ongulés de montagne, le NAO
montre un effet positif sur la productivité des femelles a FontSacnte-StOurs et a Prariond-
Sassiére, et sur la survie des cabris dans la Champsaur et a Prariond-Sassi¢re. Beniston (1997)
a montré qu’en Europe de I’Ouest des valeurs positives du NAO sont reliées a de hautes
températures et de faibles précipitations. Ainsi, plus le NAO est fort, plus I’hiver est doux et
meilleure est la productivité des femelles et la survie des cabris. Au contraire, plus le NAO est
faible, plus 1’hiver est rigoureux et plus la productivité¢ des femelles et la survie des cabris
diminuent. Chez le mouflon de Soay, Coulson ef al. (2001) ont montré que la survie des
jeunes est plus basse les hivers humides et venteux (correspondant pour cette région a de forte
valeur de NAO contrairement a ce qui ’on observe dans la Alpes).

Dans le Valbonnais, la réponse de la productivité des femelles au NAO est différente selon les
classes d’4dge. Pour les femelles de 4 a 10 ans, nous retrouvons le patron de variation de
productivité attendu : une augmentation de la productivité avec des hivers doux. De fagon plus
surprenante, une relation inverse apparait pour les vieilles femelles, mais il semble que ce
résultat tienne surtout  la reproduction d’une seule femelle de plus de 10 ans pendant un hiver
rigoureux. La population de Maurienne présente elle aussi une réponse au NAO assez
étonnante pour la survie des cabris et le succés d’élevage. Nous n’avons mis en évidence

aucune condition climatique particuliere pour les valeurs moyennes de NAO dans cette
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population, qui pourrait expliquer cette diminution de la survie et du succés d’élevage les
années ol le NAO est moyen. Par contre ces années se suivent et décrivent une diminution
progressive de la survie des cabris et de ce fait du succes d’élevage. Cela pourrait &tre relié a
un facteur autre que les conditions climatiques mais nous n’avons pas pu trouver de preuves

ou d’informations concernant une autre piste.
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II1.2.5- Coiit de la reproduction sur la reproduction

suivante

I11.2.5.1- Résultats

Le fait de se reproduire ou non une année a une influence sur la reproduction 1’année suivante
dans les populations du Nord-Ouest, de Maurienne, du Valbonnais et du Champsaur (Nord-
Ouest : ¥2=4,226, ddl=1, p=0,039 ; Maurienne : ¥*=3,567, ddl=1, p=0,058 ; du Valbonnais
?=4,179, ddl=1, p=0,040 ; Champsaur: y2=14,124, ddl=1, p<0,001), mais pas dans les
populations de FontSancte-StOurs et de Prariond-Sassiére (St Ours : ¢2=0,131, ddl=1, p=0,717
(mais n<5); Prariond : ¥2=0,510, ddl=1, p=0,475). On parle de cofit a la reproduction si I’on
observe un exces de couple 01 et 10, c'est-a-dire que si une femelle ne s’est pas reproduite une
année donnée, elle a plus de chances de se reproduire I’année suivante et inversement. Or,

dans nos populations nous trouvons souvent des excés de couples 11 et 00 (Figure 31).

Dans 5 des 6 populations étudiées, une femelle qui s’est reproduite une année donnée a plus de
chances de se reproduire I’année suivante (Figure 31). Dans 4 des 6 populations, une femelle
qui ne s’est pas reproduite une année donnée a moins de chances de se reproduire 1’année
suivante (Figure 31).

Ces résultats reflétent donc plus un effet de la qualité de la meére et non un cofit de la
reproduction. Une femelle de «bonne » qualité se reproduira deux années de suites, une
femelle de mauvaise qualité, elle, se reproduira rarement deux années de suite.

Enfin & FontSancte-StOurs les femelles se démarquent des autres puisque dans cette
population la reproduction une année donnée ne semble pas avoir de répercussion sur la

reproduction suivante.
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Figure 31. Proportion de femelles se reproduisant ou non a I’année t+1 (Reproduction 1’année t+1) en
fonction de la reproduction I’année précédente (oui : un cabri produit, non : pas de cabri). Les tailles
d’échantillon des femelles s’étant reproduites ou non I’année t sont indiquées entre parenthéses sous
I’axe des abscisses.
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IIL.2.5.2- Discussion : cofit a la reproduction

La reproduction, qui inclut la gestation, la lactation et les soins aux jeunes, s’accompagne
d’une augmentation des dépenses énergétiques. Ceci peut avoir des conséquences sur la survie
de la meére, sur ses futures chances de reproduction ou encore sur la survie et la reproduction
future de sa progéniture si elle dispose d’une quantité finie d’énergie a allouer 2 différentes
fonctions (survie, croissance, reproduction). Le bouquetin est un ‘capital breeder’ c’est-a-dire
qu’il accumule des réserves avant la période de reproduction qu’il utilisera plus tard pour sa
reproduction. De ce fait la reproduction actuelle et la reproduction future sont liées par le
partage de cette méme €nergie accumulée (Stearns, 1992). De plus, chez les espéces itéropares
telles que le bouquetin des Alpes, les femelles vont devoir faire un compromis entre 1’age de
premiére reproduction et la croissance. En effet plus une femelle se reproduit jeune, plus cela
peut avoir une influence sur sa taille corporelle adulte et donc sur le long terme sur ses
reproductions futures. Il y a donc plusieurs sortes de cofit de la reproduction : les coiits
immédiats (par exemple la survie du cabri lors de sa premiére année de vie, la survie de la
femelle pendant et aprés la gestation ou encore un cofit immédiat en terme de croissance), et
les cofits futurs (par exemple I’'influence sur les reproductions futures de la mére et de sa
progéniture, sur la survie sur le long terme des meres)

Nous nous sommes intéressés aux coiits immédiats de la reproduction en nous attachant a
regarder si le fait de produire un jeune une année avait une influence sur la production d’un
jeune 1’année suivante. Nos résultats montrent que 1’état reproducteur d’une femelle une année
donnée n’est pas indépendant de son état reproducteur de 1’année précédente dans les
populations du Nord-Ouest, de Maurienne, du Valbonnais et du Champsaur et inversement
dans la population de FontSancte-StOurs et de Prariond-Sassi¢re. Cependant un cofit a la
reproduction implique qu’une femelle qui s’est reproduite une année donnée aura moins de
chances de se reproduire 1’année suivante et inversement. La non indépendance des états
reproducteurs des femelles deux années consécutives dans la majorité de nos populations ne
montre pas un colit a la reproduction mais un effet qualité car nous observons qu’une femelle

qui s’est reproduite une année donnée a plus de chances de se reproduire I’année suivante
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qu’une femelle qui ne s’est pas reproduite et inversement. Nous observons aussi ceci dans la

population de Prariond-Sassiére.

1l est difficile de mettre en évidence un cofit de la reproduction en regardant 1°état reproducteur
des femelles deux années consécutives car cette méthode ne différencie pas le coiit a la
reproduction de la qualit¢é phénotypique de la mére. En effet il existe de grandes
hétérogénéités entre les individus au sein d’une population (Stearns, 1992). Ainsi les femelles
non reproductrices peuvent étre des femelles de mauvaise qualité phénotypique (faible masse
corporelle par exemple) ce qui va avoir pour conséquence de mauvaises capacités a la
reproduction qui ne sont alors pas liées a 1’état reproducteur de la femelle 1’année précédente.
De méme, les femelles reproductrices peuvent &tre des femelles de bonne qualité
phénotypique qui présentent des aptitudes a la reproduction, 1a encore indépendantes de 1’état
reproducteur I’année précédente.

Le cofit a la reproduction pour la femelle va dépendre de son 4ge, de son poids, de sa condition
physique, de sa qualité phénotypique, de son rang hiérarchique, de son histoire reproductive
mais aussi des facteurs environnementaux : les coflits augmentant quand les conditions
climatiques sont défavorables ou quand la densité augmente (Bérubé er al., 1999 et Festa-
Bianchet et al., 1998). Etant donné que dans les populations bien établies la condition
physique des femelles est supposée étre moins bonne que dans les populations colonisatrices
ou il y a moins de compétition pour les ressources qui sont abondantes, nous aurions pu nous
attendre a un coflit de la reproduction dans les populations bien établies et pas dans les
populations colonisatrices. Toigo et al. (2002) n’ont pas pu mettre en évidence de cofit de la
reproduction dans deux populations de bouquetins 1’'une colonisatrice (Belledonne) 1’autre
bien établie (Maurienne). Dans la population colonisatrice les auteurs expliquent 1’absence de
colit par le fait que toutes les femelles de la population seraient de bonne qualité alors que
dans la population bien établie le cofit pourrait effectivement exister mais ne pas étre
détectable du fait de la grande variabilité phénotypique des femelles qui agirait comme une
facteur confondant. Nous avons effectivement montré que dans la population de Maurienne il
existe un effet de la qualité phénotypique des femelles sur la relation entre deux reproductions

successives.
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Le cofit a la reproduction varie clairement avec la qualité phénotypique de la femelle mais
aussi avec la densité et avec de mauvaises conditions climatiques. Chez les ‘capital breeder’,
le cofit a la reproduction augmente avec la densité de la population alors que la condition
physique des femelles diminue (Festa-Bianchet et al., 1998). 1l existerait une valeur seuil de la
condition physique des femelles au dela de laquelle la reproduction n’aurait plus de codt sur la
reproduction ultérieure, les femelles ayant assez de ressources pour refaire leurs réserves avant
la gestation suivante. Ainsi, seules les femelles en mauvaise condition physique subiraient un
colit de la reproduction soit du fait d’'une mauvaise qualité phénotypique soit a cause des
mauvaises conditions environnementales. Chez le mouton de Soay les effets de la
reproduction sur la survie des meres sont plus prononcés chez les femelles avec une faible
masse corporelle et sont plus faibles chez les femelles plus lourdes ce qui implique bien un
cofit a la reproduction suivant la condition physique de la femelle (Clutton-Brock et al., 1996).
Dans la population de FontSancte-StOurs, nous n’avons pas mis en évide'nce la présence d’un
colit de la reproduction ni, semble-t-il, d’effet de la qualité phénotypique des femelles.
Cependant ceci n’implique pas que la reproduction ne soit pas cofiteuse. En effet un cofit de la
reproduction pourrait intervenir plus tard chez la mére et non pas forcément 1’année qui suit
immédiatement I’événement de reproduction considéré (pour des exemples chez le cerf voir
Moyes et al., 2006 et Nussey et al., 2006), puisque nous 1’avons vu, la reproduction une année
donnée et les événements de reproduction futurs sont liés par le partage de cette méme énergie

accumulée, le bouquetin étant un ‘capital breeder’.

Nous n’avons pris en compte que le cofit de la gestation puisque nous n’avons considéré que
les femelles qui produisent un jeune ou non. Chez les ongulés le principal colt énergétique de
la gestation a lieu pendant les 1 2 2 derniers mois avant les naissances. Chez le mouton de
Soay on observe un plus fort cofit & la gestation que chez le cerf chez qui ’on observe un plus
fort coit a la lactation (Clutton-Brock et al., 1996). Ceci vient des différences dans la date de
reproduction. Chez le mouton de Soay, le principal cofit 4 la gestation a lieu en février-mars
lorsque 1a nourriture est peu abondante et qu’il subit un cofit de la thermorégulation alors que
la lactation finit vers le mois de mai ce qui laisse tout I’été aux femelles pour améliorer leur

condition physique et résulte en une fécondité qui échappe aux effets de la densité (Clutton-
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Brock et Coulson, 2002). Au contraire chez le cerf, le cofit énergétique de la gestation 2 lieu en
avril-mai lorsque la nourriture est abondante et le climat plus favorable alors que la lactation
va se terminer au début de I’hiver, les femelles entrant alors dans la période hivernale sans
réserves énergétiques. Le bouquetin avec une mise bas au mois de juin se rapproche plus de la
situation du cerf et s’il existe un cofit a la reproduction, on s’attendrait peut-étre plus a trouver
un colit a la lactation plutét qu’un colt a la gestation. Par la suite il serait intéressant de
regarder un cofit de la reproduction qui combinerait coit de la gestation, coit de la lactation et

cofit des soins indirects.
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Résumé

* Nous avons estimé les parametres de reproduction des femelles (productivité, survie juvénile
et succés d’élevage) pour chacune des populations de bouquetins étudiées ainsi que la

variation de ces parameétres en fonction de 1’4ge, de la densité et du climat hivernal.

* Nous avons trouvé une productivité moyenne plus élevée dans les populations de bouquetins
colonisatrices du Mercantour que dans celles stables de 1la Vanoise. Dans le Champsaur, la
productivité moyenne est proche de celle trouvée pour les populations stables de notre étude.

* La survie juvénile moyenne, quant a elle, est trés variable suivant les populations avec une

trés forte survie juvénile dans le Champsaur.

* Tout comme chez les autres especes longévives d’herbivores, nos résultats montrent un effet
trés structurant de 1’4ge : la productivité augmente d’abord avec 1’4ge, puis atteint un plateau
chez les adultes, et décline ensuite chez les vieux animaux.

» L’effet de 1’4ge de la mére sur la survie juvénile des jeunes produits est variable suivant la
population considérée.

* Le recrutement chez les vieilles femelles est Iui aussi contrasté suivant les populations et
semble plut6t dépendre du contexte écologique.

* De fagon générale, 1’4ge de primiparité est de 2 ans dans les populations colonisatrices et de

3 2 4 ans dans les populations stables.

* Nous n’avons pas mis en évidence d’effet de la densité sur les paramétres de reproduction.
* De méme les effets des variations climatiques sur les paramétres de reproduction semblent

étre relativement faibles, suggérant une stratégie conservatrice des femelles de bouquetin.

* Enfin, nous n’avons pas mis en évidence de cofit a la reproduction sur la reproduction
suivante. Au contraire les femelles qui se reproduisent ont plus de chances de le faire a

nouveau, traduisant un effet qualité sur la reproduction des femelles de bouquetin
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CHAPITRE 3
SURVIE ADULTE

Introduction

La survie annuelle adulte chez les grands vertébrés constitue un déterminant important a la
fois de la dynamique des populations et des stratégies d’histoire de vie. En effet si elle
présente une faible variabilité temporelle, elle a aussi une forte élasticité. De ce fait la survie
adulte est considérée comme un des paramétres démographiques les plus importants chez les
grands herbivores et 1’étude des patrons de variation des taux de survie est d’un intérét

fondamental a la fois pour la gestion des populations et pour 1’étude de leur évolution.

Le bouquetin des Alpes n’a pas fait ’objet de beaucoup d’études démographiques (Girard,
2000; Jacobson et al., 2004; Sather et al., 2002; Toigo, 1998; Toigo et al., 1997). Cependant il
a été suggéré que cette espéce posséderait des patrons de survie qui le différencieraient des
autres ongulés.

Tout d’abord, les premiers travaux sur la population du massif de Belledonne (Toigo et al.,
1997), suggerent qu’il n’y aurait pas de différences entre sexes dans la survie des adultes
jusqu’a 10 ans : la survie annuelle des bouquetins méiles et femelles entre 2 et 9 ans est de 90 &
95%. Ce résultat est tout a fait surprenant, étant donné le fort dimorphisme sexuel de taille du
bouquetin (65-110kg pour les miles versus 40-50 kg pour les femelles (Couturier, 1962)), et
va a I’encontre de ce que 1’on retrouve chez presque toutes les autres espeéces d’ongulés qui

ont été étudiées. En effet, chez les autres espéces d’ongulés la survie des méles est
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typiquement plus faible et plus variable que celle des femelles (Clutton-Brock et al., 1982;
Gaillard et al., 1993; Jorgenson et al., 1997; Owen-Smith, 1993). Le bouquetin semble donc
étre une exception a cette régle.

De ce fait, la faiblesse des causes extrinseéques de mortalité comme la prédation et la chasse, et
la forte survie des adultes ‘prime-age’ & Belledonne (Toigo et al., 1997) laissent penser que
chez le bouquetin une proportion substantielle d’adultes atteint la sénescence. Donc
contrairement aux autres espéces ol les vieux individus sont peu nombreux, chez le bouquetin
les individus sénescents pourraient &tre une classe d’4ge importante pour la dynamique des
populations. La forte survie des bouquetins adultes des deux sexes nous donne donc
Popportunité de tester différentes théories sur le lien entre le dimorphisme sexuel et la survie
mais aussi de quantifier les effets des différences en survie chez les individus 4gés sur la
dynamique des populations.

Jacobson et al. (2004) et Saether et al. (2002) ont montré que les changements d’effectifs des
populations de bouquetins sont affectés par le climat hivernal et par la densité. Cependant,
contrairement aux autres ongulés ol la survie juvénile varie fortement face aux facteurs
limitants (Gaillard et al., 1998a), Jacobson et al. (2004) ont observé de faibles variations du
recrutement face aux variations du climat et de la densité dans la population de bouquetins du
parc du Grand Paradis, sur laquelle nous avons nous méme travaillé. Jacobson et al. (2004) ont
émis ’hypothése, encore jamais testée, que I’accumulation de neige pourrait avoir un effet
négatif sur la survie des individus sénescents (> 10-12 ans). Ces résultats alliés au fait qu’il
pourrait-y avoir beaucoup d’individus agés dans les populations de bouquetins, renforcent
I’hypothése d’un rdle prépondérant joué par les vieux individus dans la dynamique de ces
populations.

Toutefois cette spéculation du faible effet des facteurs limitants sur le recrutement est basée
sur une mesure de recrutement trés peu précise, jugée peu fiable par Bonenfant e al. (2005) :
le rapport du nombre de jeunes sur le nombre de femelles. En effet cette mesure est un ratio de
deux composants, qui peuvent tous les deux varier. En utilisant cette mesure pour estimer le
recrutement, on suppose donc que le nombre de femelles ne change pas. Cependant une
variation du rapport du nombre de jeunes sur le nombre de femelles peut étre le fait soit de la

mortalité des juvéniles, soit d’un changement dans le nombre de femelles dil & la mortalité des
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femelles ou a la proportion de femelles de 1 an qui sont nullipares. C’est pourquoi, Bonenfant
et al. (2005) conseillent 1’utilisation d’estimations précises, a partir d’individus marqués, de la
survie et du taux de femelles gestantes, ce que nous allons pouvoir faire dans ce chapitre en ce

qui concerne la survie.

Dans cette partie nous allons donc nous intéresser aux patrons de survie du bouquetin et a
leurs éventuelles variations. Nous avons tout d’abord élargi les résultats de Toigo et al. (1997)
précédemment trouvés dans la population de Belledonne avec un plus grand nombre de
données puisque nous avons pu rajouter 8 années de suivi et ainsi tester les effets de la densité
sur les patrons de survie adulte (Toigo et al., 2007). Notre deuxi€me objectif est de voir si les
résultats trouvés dans la population du Belledonne peuvent étre généralisés a d’autres
populations de bouquetins ou s’ils s’avérent €tre spécifiques a cette population. Notre
troisiéme objectif est de tester I’hypothese soulevée par Jacobson et al. (2004) d’un effet de
I’accumulation de neige sur la survie des individus sénescents.

Pour cela nous avons effectué une analyse comparative des patrons de survie de plusieurs

populations de bouquetins des Alpes en nous intéressant tout d’abord aux effets du sexe et de

I’age sur ces patrons de survie pour ensuite nous pencher sur les effets du climat hivernal.

IIL. 3.1- Méthode

II1.3.1.1- Les données

A partir du suivi par les agents de terrain des individus marqués nous avons des données de
Capture Marquage Recapture (CMR) (Lebreton et al., 1992), appelées histoires de captures.
Ces histoires de captures sont établies a partir de la ré-observation des individus marqués de la
fin de I’hiver 2 la fin de I’été. La mortalité est supposée négligeable pendant cette période (la
période critique pour la survie étant 1I’hiver pour les ongulés de montagne), et nous supposons

que pendant cette étude il n’y a pas eu de perte de marques.
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L’histoire de recapture d’un individu commence ’année ot il a été marqué, et se traduit par
une série de O (pour les années oll I’animal n’a pas été vu) et de 1 (pour les années oil 1’animal
a été vu), ’année de marquage étant exprimée par un 1 (Lebreton ef al., 1992), Les données
pour les analyses de survie sont donc présentées sous la forme d’histoires de capture. Les
études de survie nécessitent des données issues de suivis a long terme d’individus marqués, ce
dont nous disposons pour les individus de ces populations (Tableau 18). Pour certaines
populations, le marquage des individus est continu ce qui signifie que de nouveaux individus
continuent d’8tre marqués dans ces populations. Dans les autres populations, seuls les

individus ré-introduits sont marqués.

Tableau 18. Taille d’échantillon, durée des suivis et dge de premiere capture pour chacune des
populations étudiées.

Populations Sexe Période de suivis Nombre Ag.e de Lére capture
Min Max
Vanoise Marquage continu
Maurienne Males 1981- 2004 48 1 an 12 ans
Femelles 1981- 2004 67 0 ans 17 ans
Prariond Miles 1987- 2004 65 1 an 14 ans
Femelles 1987- 2004 28 0 ans 12 ans
Grand Paradis Marquage continu
Lévionaz Males 1999- 2006 83 2 ans 15 ans
Femelles 2000- 2006 36 2 ans 14 ans
PNGP Miles 1986-2006 169 2 ans 15 ans
Femelles 1986- 2006 32 1 an 16 ans
Ecrins
Valbonnais Males 1989- 2005 24 1 an 12 ans
Femelles 1989- 2005 15 1 an 8 ans
Champsaur Mailes 1994- 2005 14 lan 10 ans
Femelles 1994- 2005 16 2 ans 8 ans
Mercantour
Nord Ouest Miles 1987- 2005 22 1an 7 ans
Femelles 1987- 2005 27 1 an 12 ans
St Ours Males 1995- 2005 17 1 an 6 ans
Femelles 1995- 2005 11 1 an 10 ans
Belledonne Marquage continu
Sept Laux Males 1983- 2004 215 lan 12 ans
Femelles 1983- 2004 117 1an 13 ans
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I11.3.1.2- Méthode d’analyse et sélection des modeles

Les méthodes de CMR (Lebreton er al., 1992) sont basées sur la recapture (visuelle ou
physique) d’individus marqués au cours du temps. Cette méthode estime de fagon probabiliste
non seulement la survie mais aussi la probabilité de recapture : elle admet qu’un individu ne
soit pas observé, ni recapturé alors qu’il est vivant. Ainsi la probabilité de revoir ou recapturer
un individu intervient au méme titre que la survie pour expliquer 1’observation ou non d’un
individu marqué (Nichols, 1992).

Les méthodes de CMR permettent donc d’obtenir des estimations au maximum de
vraisemblance de la survie (@) et de la probabilité de recapture (P) et cela au moyen d’un
modele probabiliste.

Nos données de CMR seront analysées avec le logiciel M-SURGE? (Choquet e al., 2004) qui,
par I’analyse des histoires de recapture, peut tester divers modeles de survie et de probabilité
de recapture et notamment 1’effet de 1’année et de I’age (dont I’effet peut-étre comparé selon
qu’on le considére comme une variable continue, en classe d’age, ou suivant le modele de
Gompertz) et d’autres variables externes, comme la densité et I’accumulation de neige, sur ces
paramétres. Les probabilités de survie estimées vont correspondre a une survie annuelle. Le
fort dimorphisme sexuel de taille chez le bouquetin laisse supposer des survies différentes
pour les males et les femelles. Leurs données de CMR seront donc analysées séparément par
sexe, comme il a été fait dans plusieurs études récentes d’ongulés dimorphiques (Loison et al.,
1999a).

Nous avons tout d’abord testé 1’ajustement des données des males et des femelles au modéle
de Cormack-Jolly-Seber (C.J.S. ; modele ol les probabilités de survie et de recapture sont
dépendantes du temps : O; Py) avec le logiciel U-CARE (Choquet et al., 2003). Si le modele
s’ajuste a nos données il sert alors de point de départ pour tester les autres modeles. En effet si
ce modele est ajusté alors un modéle emboité plus compliqué D’est aussi de méme qu’un

modéle emboité plus simple si I’effet de la variable retirée n’est pas significatif.

2 ftp://ftp.cefe.cnrs-mop.fr/biom/Soft-CR/
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A partir du modele CJS nous avons ensuite testé I'effet du temps sur la probabilité de
recapture et de survie. Par la suite en partant du modele le plus approprié nous avons ajusté
une série de modeles avec différents effets de 1’age sur la survie :

- ® ,.modele dge dépendant avec une estimation de la survie a chaque age,

- @ c: modele a 4 classes d’age (Gaillard et al., 2004) avec les juvéniles (de 1 & 2 ans), les
adultes ‘prime-age’ (2 & 8 ans), les vieux adultes (de 8 a 13 ans) et les sénescents (13
ans et plus),

- ®alin : modele linéaire ot la survie est une fonction linéaire de 1’age avec un lien logistique
(logit(®)=a+bx),

- @ a quad : modele quadratique ot la survie est une fonction quadratique de 1’age avec un lien
logistique (logit(®)=a+bx+cx?).

En nous basant sur les résultats de Gaillard et al. (2004) qui montrent que la sénescence chez

les ongulés peut-€tre modélisée de facon fiable avec le modele de Gompertz, nous avons

ajusté deux modeles de Gompertz pour décrire une décroissance continue de la survie avec

I’age :

- @ g,: le modele de Gompertz a partir de 2 ans,

Log (-log(®(a)))=log(an)+B*a;

- @5 : le modele de Gompertz a partir de 8 ans, avec une survie constante entre 2 et 7 ans,
Log (-log(®(a)))=log(ag)+*a;

avec @ (a;) la probabilité de survivre de I’age a; & ’age a;.1, a la mortalité initiale adulte qui

représente le risque de mortalité initiale instantané (2 2 ans ou 8 ans suivant le modele), B le

taux de sénescence qui quantifie I’augmentation de la mortalité avec 1’4ge (voir Gaillard et al.,

2004 pour plus détails quant a 1’ajustement des modeles de Gompertz avec des modeéles de

CMR).

Lorsque la survie était dépendante du temps nous avons aussi testé les modéles ol la survie

varie en fonction de I’année en interaction (*) ou en addition (+) avec I’Age.

Afin de comparer la survie des méiles et des femelles nous avons utilisé les estimations de

survie obtenues avec les modeles en classes d’Age, et tester s’il existait une différence entre les

taux de survie méles et femelles pour chaque classe d’4ge avec un test de Wald.
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Par la suite, afin de tester 1’effet du climat hivernal sur les différentes classes d’age chez les
males et les femelles nous avons choisi de ne prendre que 2 classes d’age (2-10 ans, 10 ans et
plus) afin d’avoir assez d’individus de chaque classe d’age une année donnée, et ainsi avoir
une estimation plus précise de la survie. Cette partie de notre analyse a été conduite sur les
populations pour lesquelles nous avions le plus d’individus a la fois chez les mailes et les
femelles, ¢’est-a-dire les populations de Maurienne, du Lévionaz et du massif de Belledonne.
Nous avons alors comparé plusieurs modeles de survie en fonction de 1’4ge et de la variable
représentant les conditions environnementales (hauteur moyenne de neige, NAO, densité) :
- @ [2-10 + 10] avec une survie constante pour chaque classe d’4ge,
- @ [2-10 + 10] + t, avec un effet additif de 1’4ge et de 1’année sur la survie des individus
des deux classes d’ége,
- @ [2-10 + 10] * t, avec un effet en interaction de 1’4ge et de 1’année sur la survie des
individus des deux classes d’4ge,
- @ 2-10 + [10] * t, avec une survie constante de 2 a 10 ans et un effet en interaction de
’4ge et de I’année sur la survie des individus de plus de 10 ans,
- ® [2-10 + 10] + cov, avec un effet additif de 1’age et de la variable environnementale
sur la survie des individus des deux classes d’4ge,
- @ [2-10 + 10] * cov, avec un effet en interaction de I’dge et de la variable
environnementale sur la survie des individus des deux classes d’4ge,
- @ 2-10 + [10] * cov, avec une survie constante de 2 a 10 ans et un effet en interaction
de I’age et de la variable environnementale sur la survie des individus de plus de 10
ans
Pour la population de Belledonne, comme nous ne disposons pas des données concernant la
densité nous avons utilisé deux périodes. La premiére période de 1983 a 1997 est définie
comme une période de bonnes conditions environnementales puisque la population est dans
une phase colonisatrice et le milieu ne semble pas &tre limitant, et la période de 1997 & 2004
ol une diminution des performances individuelles des bouquetins suggére une détérioration de
I’environnement et un phénoméne de densité dépendance (voir Toigo et al. (2007) et Michallet

et Toigo (2004) pour plus de détails).
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Sélection des modéles

Le choix des modéles les mieux ajustés a nos données sera basé sur I’AIC (Akaike’s
Information Criterion) (Sakamoto et al., 1986) qui permet la comparaison de deux modeles
emboités ou non. La sélection des modeles basée sur I’AIC repose sur le principe de
parcimonie qui établit un compromis entre la précision du modéle (mesurée par le nombre de
parameétres) et sa justesse (mesurée par la déviance du modele). On calcule 1’AIC en rajoutant
deux fois le nombre de paramétres du modele a la valeur de la déviance. Les modeles
sélectionnés sont ceux avec le plus petit AIC selon le principe de parcimonie. Quand la
différence d’AIC entre deux modeles était inférieure a 2, nous avons sélectionné le modele le

plus parcimonieux, ¢’est-a-dire celui avec le moins de parametres.

I11.3.2- Résultats

I11.3.2.1- Patrons de survie sexe- et age-spécifique des bouquetins de la

population de Belledonne

La population de Belledonne est donc une des premiéres populations ayant servi a 1’étude des
patrons de survie du bouquetin. En 1997, Toigo er a/. mettent en €vidence une survie élevée
quasiment constante au cours du temps et égale pour les males et les femelles entre 1 et 10 ans
(males : ®=0,987 se=0,092, femelles : ®=0,982 se=0,014). Ce résultat surprenant étant donné
le fort dimorphisme sexuel du bouquetin, s’expliquerait par les conditions environnementales
favorables auxquelles la population faisait face  cette période : une faible densité et une faible
pression des facteurs limitants de la dynamique des populations (Toigo et al., 1997). En effet
une étude comparative des taux de survie adulte chez les grands herbivores a montré que les
males survivaient moins bien que les femelles seulement sous de mauvaises conditions

environnementales (Toigo et Gaillard, 2003), les femelles réduisant leur effort reproducteur au
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profit de leur propre survie (Gaillard et Yoccoz, 2003) alors que les méles des espéces
polygynes investiraient plus de ressources dans leur effort reproducteur méme sous de
mauvaises conditions environnementales.

Nous avons repris I’analyse des patrons de survie des bouquetins de Belledonne (Toigo et al.,
2007) mais en approfondissant les résultats trouvés par Toigo et al. en 1997. En effet, au lieu
de nous intéresser seulement aux effets de I’4dge et du sexe sur les patrons de survie, nous
avons a présent un jeu de données assez important pour étudier les effets de la densité sur les
patrons de survie.

Plusieurs prédictions ont été testées. Tout d’abord nous devrions observer un phénomeéne de
sénescence pour les individus des deux sexes. Ensuite nous nous attendons a ce que le modele
de Gompertz décrive mieux ce phénomene de sénescence qu’un modele de classes d’4ge.
Enfin, en accord avec les nouvelles avancées concernant les théories d’histoire de vie (Toigo
et Gaillard, 2003) nous nous attendons a ce que :

1) sous de bonnes conditions environnementales, la survie des males et des femelles
‘prime age’ soit similaire, alors que la survie des méles ‘prime age’ devrait &tre
inférieure a celle des femelles sous de mauvaises conditions environnementales.

2) la survie spécifique a4 chaque 4ge des méles soit plus faible sous de mauvaises
conditions climatiques que sous de bonnes conditions et que celle des femelles soit

indépendante des conditions environnementales.

Patrons de sénescence

En ce qui concerne la sénescence, nous avons mis en évidence ce phénomene a la fois chez les
males et les femelles avec comme meilleur modele pour décrire les données le modele de
Gompertz a partir de 2 ans pour les méles et le modéle de Gompertz a partir de 8 ans pour les
femelles (voir Toigo et al., 2007, pour les tableaux de sélection de modele)

Chez les miles la mortalité initiale a deux ans est trés faible (0;=0,003 se=0,002) et le taux de
sénescence assez élevé (Figure 32 ; =0,387, se=0,061). Pour les femelles, le modele de
Gompertz a 8 ans estime une mortalité initiale (donc a 8 ans) de 0,061 (se=0,055) et un faible

taux de sénescence de 0,008 (se=0,069) (Figure 32). Si I’on consideére le modele de Gompertz
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a partir de 2 ans pour les femelles, la mortalité initiale est toujours treés faible (0,=0,009

se=0,005) et le taux de sénescence de 0,22 (se=0,041), donc plus fort.
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Figure 32. Modélisation de la survie des bouquetins de la population de Belledonne en fonction de
I’4ge avec la survie spécifique a chaque ige (P, + IC 95%, points) et le modele de Gompertz (courbes)
pour a) les méles et b) les femelles. Le modeéle de Gompertz pour les méiles est ajusté & partir de 2 ans
alors que pour les femelles il est ajusté a partir de 8 ans.

Effet du sexe et de la densité

Aucune mortalité parmi les jeunes de un an males et femelles n’a été rapportée. Les individus
‘prime age’ ont des taux de survie similaires pour les deux sexes (Tableau 19, bonne période,
males vs femelles: W=0,761, p=0,223 ; mauvaise période, miles vs femelles W=0,630,

=0,264). Entre 8 et 13 ans, la survie des maéles semble 1égérement plus forte que celle des
femelles sous de bonnes conditions climatiques (Tableau 19 ; W=1,506, p=0,007), alors que
sous de mauvaises conditions climatiques les individus des deux sexes ont les mémes
probabilités de survie (Tableau 19 ; W=0,310, p=0,378). Au dela de 13 ans, la survie des
males est inférieure a celle des femelles pour les deux périodes (Tableau 19 ; bonne période,
miles vs femelles : W=2,242, p=0,012, mauvaise période, miles vs femelles : W=2,653,
p=0,004).
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Tableau 19. Estimations de la survie, écart-type (®xse) et résultats des tests de Wald comparant la
survie pour deux périodes de performance de la population pour chaque classe d’4ge pour les méles et
les femelles

Période

Bonne Mauvaise Test de Wald

Age Dtse Dtse w p
2-8 ans 0,986+0,012 0,980+0,013 0,353 0,375
Miles 8-13 ans 0,965+0,028 0,847+0,032 2,764 0,009
> 13 ans 0,257+0,156 0,506+0,112 1,301 0,171
2-8 ans 0,999+0,012 0,992+0,014 0,648 0,352
Femelles | 8-13 ans 0,888+0,043 0,863+0,041 0,663 0,337
> 13 ans 0,693+0,116 0,851+0,066 0,882 0,118

La survie des femelles de tout 4ge dans le massif de Belledonne est donc indépendante des
conditions environnementales et treés élevée jusqu’a environ 13 ans. Dans cette population, une
femelle qui survit jusqu’a I’age de 2 ans a une probabilité de 55% de survivre jusqu’a 13 ans
sous de bonnes conditions et 46% sous de mauvaises conditions. En ce qui concerne les maéles,
si les individus ‘prime age’ ont une survie qui ne semble pas contrainte par les conditions de
I’environnement, la survie des vieux individus diminue sous de mauvaises conditions.
Cependant les males survivent aussi bien que les femelles jusqu’a I’Age de 13 ans, méme sous
de mauvaises conditions. Un méle qui survit jusqu’a 2 ans a4 77% de chances de survivre
jusqu’a 13 ans sous de bonnes conditions, et 39% sous de mauvaises conditions
environnementales. Avant la période de sénescence, les individus des deux sexes présentent
une tres forte survie,

Ces résultats confirment ceux de Toigo et al. (1997) et laissent bien penser que le bouquetin
du massif de Belledonne a un patron de survie différent des autres ongulés. Nous allons
maintenant présenter les analyses menées sur les autres populations afin de voir si celles-ci
permettent de mettre en évidence un patron de survie commun a toutes les populations de
bouquetins dans les Alpes. Nous avons laissé les résultats de la population de Belledonne dans

les analyses qui suivent afin de comparer plus facilement les résultats.
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II1.3.2.2- Ajustement du modéle de CJS

Le modele de Cormack-Jolly-Seber s’ajuste bien aux données pour les femelles et les males de
Prariond-Sassiére (femelles : ¢2=0, d.d.1.=4, p=1 ; miles : ¥2=11,870, d.d.L.=17, p=0, 808), du
Valbonnais (femelles : ¥?=0, d.d.1.=1, p=1 ; méles : y?=3,13, d.d.1.=3, p=0, 371) et du Lévionaz
(femelles : 42=2,381, d.d.1.=3, p=0,497 ; mailes : ¥2=0,349, d.d.L=11, p=0). Pour les femelles de
FontSancte-StOurs nous n’avions pas les données pour réaliser ce test. Nous n’avons détecté
ni transience’, ni trap-dépendance’ pour ces populations. Cependant pour les autres
populations, nous avons mis en évidence une trap-dépendance positive (Maurienne : femelles :
Z=-4942, p<0,001 ; males : Z=-4,693, p<0,001 ; Belledonne femelles : Z=-6,147, p<0,001,
miles : Z=-7,965, p<0,001 ; PNGP, femelles : Z=-2,861, p=0,004 ; males Z=-5,287, p<0,001 ;
Champsaur, femelles : Z=-2,069, p=0,038, mailes : Z=-1,645, p=0,1 ; Nord-Ouest, femelles :
Z=-3,612, p<0,001, males: Z=-2,858, p=0,004, FontSancte-StOurs, mailes: Z=-2,076,
p=0,038). Cela signifie qu’un individu vu une année donnée a plus de chances d’étre vu
I’année suivante qu’un individu qui n’a pas été vu. Cette trap-dépendance positive est
caractéristique des recaptures visuelles faites toujours sur les mémes secteurs et refléte alors
de I’émigration temporaire ou une utilisation de la périphérie de 1’aire d’étude par certains
individus qui ont alors une plus faible probabilité d’étre vu que ceux vivant exclusivement au
cceur de la zone d’étude.

Pour prendre en compte cette trap-dependance (voir Pradel, 1993), nous avons considéré que
pour les populations concernées, la probabilité de recapture visuelle suivait un modele a deux
états avec I’état 1 (vu une année donnée) et 1’état 2 (pas vu une année donnée). La probabilité
de voir un individu dans I’état 1 est de 1, et la probabilité de voir un individu dans 1’état 2 est
de 0. De ce fait le modéle multi-€tat estime la probabilité de transition de 1’état 1 a 1’état 1, de

I’état 2 a 1’état 1 et les taux de survie.

® Transit d’individus. Correspond 2 la traduction du terme « transience »
4 Hétérogénéité de capture. Correspond  la traduction du terme « trap-dependence »
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I11.3.2.3- Effet de ’année sur les probabilités de survie et de capture

A partir du modgle de CJS nous avons d’abord testé si la probabilité de capture dépendait de
I’année en comparant les modeles OtPt et ®tP. L’année d’étude n’a pas d’effet significatif sur
la probabilité de capture des femelles de FontSancte-StOurs, des méles du Nord-Ouest, des
méiles des Ecrins, des femelles et des males du Valbonnais, de Prariond-Sassiére et du
Lévionaz (Tableau 20). Par contre pour les méles et les femelles de Belledonne, de Maurienne,
du PNGP, les femelles du Champsaur et du Nord-Ouest et les males de FontSancte-StOurs, le
modele avec une probabilité de capture dépendante du temps est meilleur que celui avec une
probabilité de capture constante (Tableau 20).

A partir du modele retenu nous avons alors testé I’effet du temps sur la survie. Chez les
femelles, la survie est dépendante du temps dans le Lévionaz (Tableau 20). Partout ailleurs
(Champsaur, Valbonnais, Nord-Ouest, FontSancte-StOurs, Maurienne, Prariond-Sassi¢re,
PNGP et Belledonne) 1a survie est indépendante du temps (Tableau 20).

Pour les madles, la survie est indépendante du temps dans le Champsaur, le Valbonnais, a
FontSancte-StOurs, en Maurienne, & Prariond-Sassiére et dans celle du PNGP. Dans le Nord-

Ouest, le Lévionaz et 2 Belledonne, la survie est dépendante du temps (Tableau 20).
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Tableau 20. Modeles testant 1’effet du temps sur la survie et la probabilité de capture et leurs AIC pour
les males et les femelles des populations de bouquetins étudiées. Les modeles retenus sont indiqués en
gras.

Femelles Males
Population
modele AIC modele AIC
OtPt vs OtP | 96,95 vs 97,39 | OtPt vs OtP 105,48 vs 97,89
Champsaur
OtPt vs ®Pt | 96,95 vs 91,63 OtP vs P 97,89 vs 89,66
OtPt vs ®tP | 110,51 vs 96,51 | ©tPt vs ®tP | 145,60 vs 133,71
Valbonnais
OtPvs ®P | 96,51 vs 85,58 OtP vs OP 133,71 vs 132,35
@tPt vs OtP | 226,07 vs 240,27 | OtPt vs OtP | 184,82 vs 174,56
Nord-Ouest
OtPt vs ®Pt | 226,07 vs 223,18 | DtP vs OP 174,56 vs 179,30
50 OtPt vs ®tP | 65,83 vs 62,01 | ®tPtvs OtP | 128,55 vs 130,08
t Ours
OtP vs OP 62,01 vs 58,29 | OtPtvs ®Pt | 128,55 vs 126,05
OtPt vs OtP | 429,09 vs 462,35 | ®tPtvs OtP | 367,41 vs 414,75
Maurienne
OtPt vs Pt | 429,09 vs 410,09 | DtPt vs PPt | 367,41 vs 363,64
OtPtvs OtP | 91,51 vs 81,51 | ©tPt vs ®tP | 294,60 vs 269,59
Prariond
OtP vs OP 81,51 vs 67,02 OtP vs ®P 269,59 vs 256,03
OtPt vs OtP | 120,12 vs 114,51 | OtPt vs OtP | 251,09 vs 243,30
Lévionaz
OtP vs OP | 114,51 vs 121,81 | ®tP vs OP | 243,30 vs 243,60
PNGP ®tPt vs OtP | 185,30 vs 199,49 | dtPt vs OtP | 819,83 vs 843,70
OtPt vs ®Pt | 185,30 vs 182,99 | tPt vs ®Pt | 819,83 vs 805,61
OtPt vs OtP | 799,08 vs 845,86 | dtPt vs OtP | 1568,48 vs 1600,99
Belledonne
OtPt vs ®Pt | 799,08 vs 789,64 | ®tPt vs OPt | 1568,48 vs 1581,57

138



Partie III — Dynamique des populations Chapitre 3 — Survie adulte

I11.3.2.4- Effet du sexe sur les patrons de survie

A partir du modele a 4 classes d’dge (1 a2 ans, 2 2 8 ans, 8 & 13 ans et 13 ans et plus) nous
avons testé au moyen de tests de Wald 1’effet du sexe sur les probabilités de survie. Comme
nous n’avons que tres peu d’individus de 1 & 2 ans et dans certaines populations aucun
individu de cette classe d’4ge, nous n’avons considéré que les 3 derniéres classes d’age.

Nous n’avons trouvé aucune différence significative de survie entre les males et les femelles
pour chaque classe d’8ge pour les populations de Maurienne, du Champsaur et du PNGP
(Figure 33). Dans les populations de Belledonne et du Valbonnais les survies des méles et des
femelles ‘prime age’ et des vieux adultes ne différent pas (Figure 33). Cependant apres 13 ans,
a Belledonne la survie des males devient plus faible que celle des femelles (Figure 33). Pour la
population du Valbonnais il n’est pas possible de comparer les survies entre méles et femelles
de plus de 13 ans car il n’y a pas de méles de plus de 13 ans.

Dans les populations du Nord-Ouest, FontSancte-StOurs et de Prariond-Sassi¢re males et
femelles ont une survie différentes a partir de I’age de 8 ans avec toujours une plus faible
survie des males par rapport aux femelles pour le Nord-Ouest et Prariond-Sassi¢re alors que
dans la population de FontSancte-StOurs, ce sont les méles qui survivent mieux que les
femelles (Figure 33). Pour cette dernie¢re population la encore il n’est pas possible de tester
I’égalité ou non des survies entre méles et femelles de plus de 13 ans car il n’y a pas de
femelles de plus de 13 ans dans cette population.

Enfin la population du Lévionaz est assez particuliere car nous avons mis en évidence une
survie différente des males et des femelles pour les individus de 2 & 7 ans et cela serait di a
une survie plus faible des femelles de cette classe d’4ge par rapport aux males (Figure 33).
Des observations de terrain laissaient supposer des problémes de survie chez les femelles les
deux derni¢res années d’études. En effet, si I’on ne prend pas en compte les données de survie
des années 2005 et 2006 et que ’on ré-analyse les données, il n’y a aucune différence dans la

survie des males et des femelles pour toutes les classes d’ages (Figure 33).
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Figure 33. Estimation de la survie des méles et des femelles bouquetins pour différentes classes d’age
dans 9 populations.
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I11.3.2.5- Effet de I’age sur la survie

Les bouquetins de certaines populations présentent une survie dépendante de 1’age puisque les
AIC des modeles incluant I’4ge sont plus faibles que ceux des modeles qui ne prennent pas
I’4ge en compte, et cela pour les individus des deux sexes a Belledonne, en Maurienne et dans
le Nord-Ouest, pour les femelles de FontSancte-StOurs et pour les miles du Valbonnais, de
Prariond-Sassiére, du Lévionaz et du PNGP (Tableau 22).

Parmi les populations ot une influence de 1'4ge sur la survie a été mise en évidence, le modele
en classe d’age semble généralement apporter une assez bonne estimation des variations de
survie en fonction de I’dge puisque @ P, est le meilleur modéle pour décrire la survie pour les
males de Maurienne et les femelles de Belledonne de méme que @, Pt pour les méles de
Belledonne. Pour les femelles de FontSancte-StOurs, les males et les femelles du Nord-Ouest,
les méles de Prariond-Sassiére et les méles du PNGP, la différence d’AIC entre le modéle en
classes d’age et le meilleur modéle (celui avec le plus petit AIC parmi tous les modéles testés)
est inférieure a 2 (Tableau 22). '

En revanche 1’age ne semble pas avoir d’effet structurant pour les méles et les femelles du
Champsaur, pour les femelles du Valbonnais et de Prariond—-Sassiére, et pour les males de
FontSancte-StOurs puisque les modéles avec une survie constante ont des AIC plus faibles
que ceux avec une survie dépendante de I’dge (Tableau 22). En ce qui concerne les femelles
du Lévionaz I’année semble avoir un effet plus marqué sur la survie que I’4ge (le modele @, P

ayant un AIC plus petit que le modele O, Py).

Tableau 21. Estimation de la survie des bouquetins adultes pour le modele constant (D =se) et résultats
du test de Wald comparant la survie entre les deux sexes. En gris, les sexes pour lesquels le modele
constant n’est pas le meilleur modéle et o1 I’on a trouvé un effet de I’4ge sur la survie.

Population Femelles Males Test de Wald

Prariond 0,89+0,033 .. .0,80+0,026 2,14 ; p=0,03
Champsaur 0,94+0,021 0,88+0,041 1,30 ; p=0,19
Valbonnais 0,860,034 0,790,038 1,37 ; p=0,17
FontSancte 0,890,038 0,900,051 -0,16 ; p=0,87
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Pour les populations pour lesquelles 1’age ne semble pas avoir d’effet structurant sur la survie
nous avons testé 1’égalité des taux de survie moyens entre méles et femelles (Tableau 21).
Pour la population de Prariond-Sassiére, la survie des méles est inférieure a celle des femelles.

Cependant pour les populations du Champsaur, du Valbonnais et de FontSancte-StOurs, les

méiles ne semblent pas avoir une survie plus faible que celle des femelles (Tableau 21).

Tableau 22. Nombre de parametres (ddl), déviance et AIC des modeles testant les effets de 1’age sur la
survie des méles et des femelles Bouquetin. Les modeles avec les plus petits AIC sont en gras et ceux

retenus sont en gras et en italique.

Femelles St Ours Moales St Ours
Modéles ddl  déviance AIC Modéles ddi  déviance AIC
D, i, P 3 49,34 55,34 &P, 12 102,05 126,05
&g, P 3 49,34 55,34 O, P, 19 90,55 128,55
o P 4 47,64 55,64 O, P, 15 99,57 129,57
gy P 4 47,65 55,65 O, P, 14 101,64 129,64
@, quaa P 4 48,39 56,39 o, P 12 106,09 130,09
OP 2 54,29 58,29 Dg; P, 15 100,61 130,61
@, P 11 40,02 62,02 D, quad Py 15 101,54 131,54
o, P 14 37,83 65,83 @10 Py 14 105,36 133,36
D, P, 15 35,84 65,84 @, P, 26 95,24 147,24
Femelles Nord-Ouest Moales Nord-QOuest
Modgéles ddl  déviance AIC Modgéles ddl  déviance AIC
Dy quaa Pt 23 172,56 218,56 O P 6 152,84 164,84
O P, 23 172,72 218,72 &g P 5 154,96 164,96
b, P, 22 17474 218,74 Oy P 5 155,14 165,14
D, i Py 22 174,95 218,95 o P 6 153,4 165,4
@ P, 23 173,8 219,8 D, quad P 6 154,36 166,36
o P, 20 183,18 223,18 o.P 19 136,56 174,56
O, P, 33 160,07 226,07 O, P 22 132,92 176,92
Q, P 42 153,86 237,86 P 3 173,3 179,3
o P 20 200,27 240,27 o, P, 29 126,83 184,83
o, P 23 144,48 190,48
D, P 36 123,19 195,19
Qe P 39 124,58 202,58
O P 96 86,99 278,99
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Femelles Champsaur Males Champsaur
Modéles ddl  déviance AIC Modéles ddl  déviance AIC
oP, 13 65,63 91,63 oP 3 83,66 89,66
D, 1 P, 14 65,63 93,63 O P 5 82,01 92,01
@z Py 14 65,63 93,63 @, i P 5 82,01 92,01
o, P, 15 63,82 93,82 O P 6 81,33 93,33
Ogs P, 15 65,05 95,05 o P 6 81,39 93,39
®, quaa Pt 15 65,59 95,59 D, qua P 6 82 94
o, P, 19 58,96 96,96 o P 13 71,89 97,89
oP 13 71,39 97,39 D, P, 20 65,49 105,49
o, P, 28 52,81 108,81 o, P 20 70,62 110,62
Femelles Valbonnais Meiles Valbonnais
Modéles ddl  déviance AIC Modéles ddl  déviance AIC
&P 2 81,59 85,59 &g, P 4 118,93 126,93
O, P 4 80,4 88,4 O, P 4 119,03 127,03
O, P 4 80,44 88,44 Dy quad P 5 119,03 129,03
Dy quaa P 5 78,5 88,5 o P 5 119,96 129,96
DO P 5 80,32 90,32 D P 5 121,3 131,3
O P 5 80,36 90,36 P 2 128,35 132,35
O P 17 62,51 96,51 o, P 15 103,71 133,71
o, P 22 57,38 101,38 o, P 17 106,93 140,93
o, P, 24 62,51 110,51 O Py 24 97,61 145,61
Femelles Maurienne Males Maurienne
Modgtles ddl  déviance AIC Modeéles ddl  déviance AIC
&g, P, 28 324,07 380,07 @ P, 24 299,58 347,58
@, 4, P, 28 324,47 380,47 D, 1 Py 23 302,25 348,25
D, quad Pt 29 324,27 382,27 &g, P, 23 302,28 348,28
D P, 29 32521 38321 Dz P, 24 301,27 349,27
O P, 29 328,84 386,84 D, quaa Pt 24 302,22 350,22
®, P, 49 310,38 408,38 D P, 21 321,65 363,65
O P, 25 360,09 410,09 D, P, 41 2839 365,9
o P, 40 347,1 429,1 O, P, 35 297,41 367,41
O, P 25 412,35 462,35 o P 21 372,75 414,75
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Femelles Prariond Males Prariond
Modeéles ddl  déviance AIC Modéles ddl  déviance AIC
oP 2 63,02 67,02 Qg P 5 234,31 244,31
Og, P 5 59,88 69,88 D, quua P 5 234,61 244,61
@y in P 5 59,89 69,89 o.P 5 234,72 244,72
o.P 6 59,34 71,34 &g, P 4 236,89 244 89
DOgg P 6 59,82 71,82 D, P 4 23745 245,45
Dy quaa P 6 59,85 71,85 P 2 252,03 256,03
o, P 16 49,52 81,52 9, P 18 221,58 257,58
o, P 21 47,36 89,36 oP 26 217,59 269,59
@ P, 21 49,52 91,52 @, P, 43 208,6 294,6
Femelles Lévionaz Males Lévionaz
Modéeles ddl  déviance AIC Modgéles ddl  déviance AIC
D, P 7 100,51 114,51 D P 3 200,98 206,98
o, P 9 100,01 118,01 D, P 3 201,66 207,66
O, P, 10 100,51 120,51 DO P 4 201,08 209,08
@, 4in P 3 114,66 120,66 Dy quad P 4 201,33 209,33
Og, P 3 114,66 120,66 o P 4 206,08 214,08
oP 2 117,81 121,81 o, P 10 198,22 218,22
D, quag P 4 114,65 122,65 O P 22 174,28 218,28
Dgs P 4 114,76 122,76 o, P 20 183,31 223,31
o.P 4 116,63 124,63 @,.P 25 175,04 225,04
... P 22 81,01 125,01 o, P 8 2273 2433
O P 18 89,2 1252 oP 2 239.6 243,6
D, P 17 101,75 135,75 o, P, 13 225,09 251,09
o, P 58 42,32 158,32 O, P 86 127,28 299,28
Femelles PNGP Maéles PNGP
Modeles ddl  déviance AIC Modéles ddl  déviance AIC
D, guea Pe 24 130,73 178,73 &g, P, 24 734,19 782,19
D P, 24 132,09 180,09 Dapin Py 24 734,65 782,65
o, P, 24 133,19 181,19 Dgs Py 25 732,67 782,67
O P, 21 141 183 Dy quaa P 25 733,28 783,28
D¢, P, 23 138,31 184,31 O, P, 25 734,09 784,09
Dy iin P, 23 138,5 184,5 O P, 22 761,61 805,61
O, P, 34 117,3 185,3 o, P, 48 722,79 818,79
D, P, 42 110,87 194,87 O P, 40 739,83 819,83
o, P 21 157,5 199,5 o P 22 799,7 843,7
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Femelles Belledonne Males Belledonne

Modéles ddl  déviance AIC Modéles ddl déviance AIC
O, P, 26 705,35 757,35 D, P, 4?2 1411,77 1495,77
Dgs P, 26 705,74 757,74 &g, P, 25 1451,74 1501,74
D, quaa P, 26 712,48 764,48 O,y P, 25 145241 150241
g, P, 25 714,61 764,61 D, quaa Py 26 145093 150293
®, 4 P, 26 71433 766,33 O, P, 60 138364  1503,64
O, P, 43 689,3 7753 D 5 Py 26 1453,58 1505,58
o P, 23 743,64 789,64 @, P, 26 1455,46 1507,46
o, P, 40 719,08 799,08 D, P, 46 1439,28 1531,28
o, P 23 799,86 845,86 D P, 78 1380,23 1536,23
o,P, 41 148648 156848
DP, 23 1535,57 1581,57

o, P 23 1555 1601
O, Py 188 1274,28 1650,28

Etudes des patrons de sénescence

Parmi les populations ot I’Age a un effet sur la survie des bouquetins, le modele de Gompertz
a 2 ans, qui décrit la survie comme une fonction continue de 1I’dge, présente le plus souvent le
plus faible AIC (Tableau 22). C’est le meilleur modele pour les méles du Lévionaz, du
Valbonnais et du PNGP et pour les femelles de Maurienne (Tableau 22 ; figures 34 et 35).
Concernant les miles et les femelles du Nord-ouest, les femelles de FontSancte-StOurs, et les
males de Maurienne et de Prariond-Sassiére, la différence d’AIC entre le modele de Gompertz
a 2 ans et le meilleur modele (celui avec le plus petit AIC parmi tous les modéles testés) est
inféricure a 2 (Tableau 22 ; figures 34 et 35). Pour les méiles de Belledonne le modéle de
Gompertz & 2 ans est le meilleur des modeles décrivant une relation continue de la survie avec
I’dge puisque son AIC le place juste derniere le modeéle @, Pt qui est le meilleur modele
décrivant les données de survie des bouquetins de cette population (Tableau 22 ; figure 35).
Pour les femelles de Belledonne et du PNGP, c’est le modele de Gompertz & 8 ans qui décrit le
mieux la relation entre la survie et 1’ge (Tableau 22 ; figure 34).

Pour les populations pour lesquelles nous n’avons pas trouvé d’effet structurant de 1’4ge sur la

survie nous n’avons pas présenté les modeles de Gompertz 4 2 ans.
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En se basant sur le modéle de Gompertz a 2 ans, la mortalité initiale et le taux de sénescence
varient entre les sexes et entre les populations (Tableau 23). Pour les femelles la mortalité
initiale (2 2 ans) varie de 0,004 en Maurienne a 0,02 dans le Nord-Ouest et chez les méiles de
0,004 dans le Lévionaz et & Belledonne a 0,055 dans le Valbonnais. Le taux de sénescence

varie de 0,15 4 0,29 chez les femelles et de 0,19 & 0,35 chez les miles.

Tableau 23. Estimation chez les méles et les femelles Bouquetin de 1a mortalité initiale et du taux de
sénescence a partir du modéle de Gompertz & 8 ans pour les femelles de Belledonne et les femelles du
PNGP et a partir du modele de Gompertz a 2 ans pour les deux sexes pour toutes les autres populations
étudiées. En gris les populations pour lesquelles 1’4ge n’a pas d’effet structurant sur la survie pour un
des deux sexes, ici présentées a titre indicatif afin de pouvoir comparer avec les résultats trouvés pour
I’autre sexe.

P . Femelles Males
opulation - — - v
m. 1. Ix, séne. m. 1. Ix, séne.
Belledonne 0,071 0,07 0,004 0,35
Maurienne 0,004 0,29 0,014 0,23
Prariond 0,037 0,11 0,046 0,19
Lévionaz 0,086 0,10 0,004 0,35
PNGP 0,009 0,25 0,029 0,20
Valbonnais 0,092 0,006 0,055 0,21
FontSancte 0,008 0,33 0,199 -0,10
Nord-Ouest 0,020 0,15 0,010 0,30
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Figure 34. Modélisation de la survie des femelles Bouquetin en fonction de 1’4ge avec le modele de
survie spécifique a chaque 4ge (P, + IC 95%, carrés pleins) et le modele de Gompertz (courbes).
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Figure 35. Modélisation de la survie des males Bouquetin en fonction de I’4ge avec le modele de survie
spécifique & chaque age (P, IC 95%, carrés pleins) et le modele de Gompertz (courbes).
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I11.3.2.6- Effet de la densité et du climat sur les patrons de survie

Il semblerait que la densité ne soit pas un des principaux facteurs structurant les patrons de
survie du bouquetin puisque dans les populations de Belledonne et du Lévionaz les modéles
tenant compte de ’effet de la densité ne présentent pas les plus faibles AIC (Tableau 24).
Cependant, les mode¢les tenant compte du climat décrivent assez bien les variations de survie
(Tableau 24). Pour les femelles de Belledonne, le modéle avec une survie constante des
individus ‘prime age’ et un effet du NAO sur la survie des individus sénescents est meilleur
que tous les autres modeles présentés (Tableau 24). La survie des femelles sénescentes est plus
faible lorsque 1’hiver est rigoureux (valeurs négatives de NAO ; figure 36). La survie des
femelles ‘prime age’ reste constante quelles que soient les conditions climatiques (Figure 36).
Pour les maéles de Belledonne, les deux meilleurs modeles, qui ont des AIC trés proches
(Tableau 24, 1511,73 vs 1512,93), sont respectivement celui d’un effet additif du temps sur les
deux classes d’4ge et celui d’un effet additif de la neige sur la survie des individus ‘prime age’
et sénescents. Nous retiendrons celui avec un effet additif de la neige sur la survie des
individus des deux classes d’dge (Tableau 24 ; figure 36). La hauteur moyenne de neige
pendant I’hiver a un effet négatif a la fois sur la survie des méles ‘prime age’ et sur celle des
maéles sénescents (Figure 36).

Pour les méles et les femelles de Maurienne, les deux meilleurs modeéles sont celui d’une
survie constante pour les individus ‘prime age’ et sénescents, et celui d’une survie constante
des individus ‘prime age’ et un effet du NAO sur la survie des individus sénescents (Tableau
24 ; femelles : 398,10 vs 399,21 ; males: 352,98 vs 354,26). Nous retiendrons ce dernier
(Tableau 24 ; figure 36), cependant pour ce modele, s’il y a effectivement une tendance d’un
effet positif du NAO sur la survie des individus sénescents des deux sexes, la pente n’est pas
significativement différentes de 0 (Figure 36).

En ce qui concerne les femelles de la population du Lévionaz nous avons trouvé que les deux
meilleurs modeles sont celui d’un effet additif du temps sur les deux classe d’age et celui d’un

effet additif du NAO sur la survie des individus ‘prime age’ et sénescents (Tableau 24 ; 113,98
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vs 115,08). Nous retiendrons ce dernier (Tableau 24 ; figure 36). Les femelles des deux classes
d’age ont une meilleure survie lorsque 1’hiver est doux (Figure 36).

Pour les mailes de la population du Lévionaz, les deux meilleurs modeéles sont celui d’une
survie constante des individus ‘prime age’ et un effet de la neige sur la survie des individus
sénescents, et celui toujours d’une survie constante des individus ‘prime age’ mais cette fois
avec un effet du NAO sur la survie des individus sénescents (Tableau 24, 222,39 vs 222,78).
La survie des méles ‘prime age’ n’est pas influencée par les conditions climatiques pendant
I’hiver cependant les mailes sénescents voient leur survie augmenter lorsque 1’hiver est doux
(Figure 36), mais aussi, d’apreés le modele ®(2-10)(10)*neige P (Tableau 24), la survie des
individus sénescent est meilleure lorsque la hauteur moyenne de neige pendant 1’hiver est forte
(pente=0,45, se=0,23). Ce résultat semblant assez étonnant, nous avons regardé cette relation
en détail. Si nous considérons le modele ®(2-10)(10)*t P, il semblerait que cet effet positif de
la neige sur la survie soit principalement le fait de la survie particulierement faible des males
sénescents la derniére année du suivi (survie de 2005 a 2006). Nous avons donc ré-analysé
I’effet de la neige sur la survie des individus sénescents sans cette derniére année. La neige a

alors un effet négatif non significatif sur la survie des méles sénescents (pente=-0,11 se=0,49).

Nous nous sommes penchés sur les pentes des modeles © (2-10,10)*nao et @ (2-10,10)*neige
dans chaque population pour étudier les effets du climat sur les différentes classes d’age pour
les individus des deux sexes. Les résultats sont variables d’une population & 1’autre (Figure37).
Si nous regardons les résultats du modele @ (2-10,10)*nao & Belledonne, nous montrons que
I’effet du NAO est négligeable sur la survie des femelles et des méles ‘prime age’, de méme
que sur la survie des méles sénescents (Figure 37). Par contre la survie des femelles de plus de
10 ans est meilleure lorsque le NAO augmente, c’est-a-dire quand 1’hiver est plus doux
(Figure 37). Dans la population du Lévionaz le NAO n’a pas d’influence sur la survie des
males ‘prime age’ (Figure 37). Cependant les madles sénescents présentent une survie
dépendante des variations du NAO, de méme que les femelles ‘prime age’ et sénescentes avec

13 encore une meilleure survie lorsque le NAQO augmente (Figure 37).
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Figure 36. Pentes (+ erreur standard) issues des modeles sélectionnés pour décrire les effets du climat
hivernal sur la survie dans les différentes populations de bouquetins.
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En Maurienne, le modele n’a pas été en mesure d’estimer la pente pour la relation entre la
survie des femelles ‘prime age’ et le NAO. Le NAO n’a pas d’effet sur la survie des individus
sénescents, par contre, il semblerait que les males ‘prime age’ survivent moins bien pour des

valeurs positives de NAO (Figure 37).

Belledonne {NAO) Lévionaz {NAO) Maurienne (NAO}
2,00 2001 200
1,50 4 1,50
1,00 [ 100
082 077
= Femalles 061 = Femelies 5 * Malos
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1,00 2 N
prime sens prime sene

prime sene

Figure 37. Pentes issues des modeles ©(2-10,10)*nao (en haut) et $(2-10,10)*neige (en bas) pour la
survie des femelles (en rouge) et des méles (en bleu) Bouquetin ‘prime age’ et sénescents

Si I’on examine I’effet de la neige sur la survie des méles et des femelles ‘prime age’ et
sénescents, dans la population de Belledonne, les résultats du modele @ (2-10,10)*neige

montrent un effet négatif de la neige sur la survie des maéles et des femelles des deux classes
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d’age (Figure 37). Aucune différence entre classes d’dge ou entre sexes n’est mise en évidence
dans ce modele. A Lévionaz, la neige n’a pas d’effet sur la survie des males ‘prime age’ mais
elle semble avoir un effet positif sur la survie des femelles ‘prime age’ (pente=0,45 se=0,38) et
des individus sénescents des deux sexes (femelles sénescentes : pente=0,33, se=0,28 ; miles
sénescents ; pente=0,45, se=0,23) (Figure 37). Cependant en ce qui concerne les mailes nous
I’avons vu précédemment cette relation devient négative lorsque la derniére année de suivi est
enlevée. Etant donné qu’il a été rapporté, d’aprés des observations de terrain, une forte
diminution de la survie la demiere année de 1’étude, nous avons la encore regardé si en
enlevant la derniére année du suivi (2006) la relation changeait. En effet si 1’on retire I’année
2006 de I’analyse, D’effet de la neige sur la survie des femelles ‘prime age’ et sénescentes
devient négatif (femelles prime age : pente=-0,58 se=0,86, femelles sénescentes : pente=-0,16,
se=0,53, figure 37). Il semblerait que lors de ’année 2006 nous observions une diminution de
la survie des individus qui ne serait pas liée & la hauteur de neige pendant I’hiver.

En Maurienne 1a encore le modéle n’a pas ét€ en mesure d’estimer la pente pour la relation
entre la survie des femelles ‘prime age’ et la neige. La survie des méles en Maurienne ne
semble pas étre influencée par la hauteur de neige pendant I’hiver et celle des femelles
sénescentes augmente avec la hauteur moyenne de neige (Figure 37). Ce résultat est & prendre
avec précaution étant donné que ce modele est loin d’&tre le meilleur pour décrire les
variations de la survie en fonction du climat pour les femelles de cette population (Tableau
24 ; @ (2-10,10)*neige : AIC=413,05 vs ® (2-10,10) : AIC=398,10) dont on a vu que la survie

était constante dans le temps.
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Tableau 24. Nombre de paramétres (ddl), déviance (dev) et AIC des modeles testant les effets du
climat hivernal sur la survie des méles et des femelles dans 3 des populations de bouquetins étudiées.
Les modeles avec les plus petits AIC sont en gras et ceux retenus sont en gras et en italique. Afin de
faciliter la comparaison avec le modele sans effets du climat (@ (2-10,10)), nous 1’avons souligné.

Femelles Belledonne Males Belledonne
Modéle ddl  dev AIC Modéle ddil dev AIC
&(1)(2-10)(10)*nao Pt 26 72222 77422 ®(1)(2-10,10)+t Pt 43 142573 151173
@(1)(2-10,10)*nao Pt 27 721,89 77589 &(1)(2-10,10)+neige Pt 26 1460,93 1512,93
O(1)(2-10,10) Pt 25 726,35 776,35 D(1)(2-10)(10)*neige Pt 26 1463,07 1515,07
(1) (2-10,10)+t Pt 43 69044 776,44 ©(1)(2-10.10) Pt 25  1466,02 1516,02
@(1)(2-10) (10)*neige Pt 26 72528 77128 @(1) (2-10)(10)*t(2per) Pt 26 1464,56 1516,56
d(1) (2-10,10)+neige Pt 27 723,31 777,31 D(1)(2-10,10)+t(2per) Pt 26 1465,19 1517,19
O(1)(2-10,10)+nao Pt 26 726,29 778,29 O(1)(2-10,10)+nao Pt 26 146526 1517,26
D(1) (2-10,10)+t(2per) Pt 26 726,32 778,32 O(1)(2-10)(10)*nao Pt 26 146595 151795
(1) 2-10)(10)*t(2per) Pt 26 72634 778,34 |  @©(1)(2-10,10)*t Pt 55 1408,11 1518,11
&(1) (2-10) (10)*¢ Pt 39 700,44 778,44 ©(1)(2-10,10)*t(2per) Pt 27 1464,55 1518,55
(1) (2-10,10)*neige Pt 28 72330 779,30 O(1)(2-10,10)*neige Pt 29 1460,93 1518,93
(1) (2-10,10)*t(2per) Pt 27 72631 178031 ®(1)(2-10,10)*nao Pt 27 146500 1519,00
O(1) (2-10,10)*t Pt 58 674,96 790,96 O(1)(2-10)(10)*t Pt 40 1448,08 1528,08
Femelles Maurienne Males Maurienne
Modg¢le ddl dev AIC Modgéle ddl dev AIC

©(0)(1)(2-10,10) Pt 28 342,10 398,10 ©(2-10,10) Pt 23 30698 352,98
BO)(1)(2-10)(10)*nao Pt 29 34121 39921 |  &(1)(2-10)(10)*nao Pt 24 30626 35426
®(0)(1)(2-10,10)+nao Pt 29 341,30 39930 |  @(1)(2-10,10)*nao Pt 25 304,36 354,36
O(0)(1)(2-10,10)*nao Pt 30 341,07 401,07 (1)(2-10,10)+neige Pt 27 30091 35491
DO0)(1)(2-10)(10)*neige Pt 34 334,21 402,21 O(1)(2-10,10)+nao Pt 24 306,96 354,96
O(0)(1)(2-10,10)+neige Pt 35 335,92 405,92 O(1)(2-10)(10)*neige Pt 27 304,82 358,82
D(0)(1)(2-10)(10)*t Pt 46 319,79 411,79 ©(1)(2-10,10)*neige Pt 31 299,62 361,62
O(0)(1)(2-10,10)*neige Pt 39 335,05 413,05 O(1)(2-10,10)+t Pt 39 285,27 363,27
©(0)(1)(2-10,10)+t Pt 46 323,80 41580 |  @(1)(2-10)(10)*t Pt 39 290,70 368,70
®(0)(1)(2-10,10)*t Pt 61 305,87 427,87 ®(1)(2-10,10)*t Pt 53 27437 380,37
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Femelles Levionaz Males Levionaz
Modéele df dev AIC Modgele daf dev AIC

©(2-10,10)+t P 8 9798 11398 | ®(2-10)(10)*neige P 4 21439 22239
&(2-10,10)+nao P 4 107,08 115,08 @(2-10)(10)*naoe P 4 214,78 222,78
®(2-10,10)*nao P 5 107,07 117,07 ®(2-10,10)+neige P 4 215,59 223,59
O(2-10)(10)*nao P 4 110,78 118,78 0(2-10,10)+nao P 4 215,71 223,71
®(2-10,10)+neige P 4 112,00 120,00 ®(2-10.10) P 3 218,32 224,32
O(2-10,10)*¢ P 13 94,12 120,12 D(2-10,10)*neige P 5 214,39 224,39
OR-10)(10)*t P 8 104,15 120,15 ®(2-10,10)*nao P 5 214,67 224,67
®(2-10,10) P 3 115,18 121,18 O(2-10)(10)*t P 9 206,89 224,89
D(2-10)(10)*neige P 4 113,76 121,76 @®(2-10,10)+densite P 4 217,93 225,93
D(2-10,10)*neige P 5 111,93 121,93 O(2-10,10)+t P 9 208,03 226,03
®(2-10,10)+densite P 4 114,07 122,07 O(2-10,10)*densite P 5 216,12 226,12
O(2-10)(10)*densite P 4 114,14 122,14 O(2-10)(10)*densite P 4 218,25 226,25
O(2-10,10)*densite P 5 113,95 123,95 O(2-10,10)*t P 15 200,39 230,39
I11.3.3- Discussion

Tout comme Toigo et al. (1997) dans la population de Belledonne, nous n’avons pas trouvé de
différences entre la survie des males et des femelles jusqu’a 1’4ge de 8 ans. Pour quatre autres
populations (Maurienne, Champsaur, PNGP et Lévionaz aprés exclusion des 2 derni¢res
années de suivi), pour toutes les classes d’dge, les males survivent aussi bien que les femelles.
A Belledonne une différence de survie apparait pour les individus sénescents, les males apres
13 ans d’4ge survivant moins bien que les femelles. Dans trois autres populations (Prariond-
Sassiere, Nord-Ouest et FontSancte-StOurs) cette différence apparait a 8 ans avec les males
survivant moins bien que les femelles sauf & FontSancte-StOurs ol la survie des femelles est
plus faible que celle des males entre 8 et 13 ans. Dans le Valbonnais 1’4ge n’avait pas d’effet
structurant sur la survie des males et en considérant la survie moyenne dans cette population il
n’y a pas de différences entre les sexes. Nous notons méme que, dans les populations du parc

du Grand-Paradis et dans le Nord-Ouest, pour certaines classes d’dge, les méles survivent

mieux que les femelles.
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L’age a un effet structurant sur la survie des bouquetins des deux sexes dans la majorité de nos
populations, avec le modele a 4 classes d’age (1-2 ans, 2-7 ans, 8-12 ans, plus de 13 ans)
donnant une bonne description des patrons de survie. Si nous faisons une moyenne sur toutes
nos populations de la survie estimée par classe d’4ge, de facon générale chez le bouquetin, les
males et les femelles ont une trés forte survie entre 2 et 8 ans, autour de 91%. De 8 4 12 ans la
survie est toujours forte puisqu’elle s’éleve a environ 86%, puis elle diminue aprés 13 ans et a
une vitesse variable suivant la population considérée. En moyenne, dans nos populations, la
survie aprés 13 ans est de 53% pour les males et de 75% pour les femelles.

Tout comme dans les autres populations d’ongulés, 1’dge a un fort effet structurant sur la
survie des individus des deux sexes (voir Gaillard e al., 2000 pour une revue). Les grands
herbivores suivent le modele de Caughley avec un taux de survie selon 1’dge en forme de
cloche, avec une stade juvénile ol la survie est souvent plus faible que la survie des individus
du stade ‘prime age’, puis un stade sénescent avec un taux de survie qui diminue avec 1’4ge
(Gaillard et al., 2000; Garrott et al., 2003; Jorgenson et al., 1997; Loison et al., 1994). La
diminution de la survie avec 1’age n’est pas un fait exceptionnel (Gaillard et al., 2003a), ce qui
I’est plus en revanche, ce sont les fort taux de survie observés jusqu’a 1’age de 8 voir 13 ans
juste avant la sénescence. Si des études rapportent le méme patron d’une survie élevée chez les
femelles (entre 0,90 et 0,97 entre 2 et 10 ans chez I’isard (Gonzales et Crampe, 2001), 0,97
chez les femelles de moins de 10 ans chez le wapitis (Garrott et al., 2003), 0,97 chez les
femelles ‘prime age’ chez le chamois (Loison et al., 1994), 0,94 pour les femelles ‘prime age’
et 0,85 pour les vieilles femelles chez le mouflon d’Amérique (Jorgenson ez al., 1997)), les
males chez le bouquetin présentent un patron de survie assez exceptionnel de par le fort taux
de survie des individus ‘prime age’ et des vieux adultes jusqu’a 13 ans. Chez l’isard, le
mouflon d’Amérique (Loison et al., 1999a), le chevreuil (Gaillard et al., 1993; Loison ef al.,
1999a), le cerf (Catchpole et al., 2004), ou encore le mouton de Soay (Catchpole et al., 2000),
les miles présentent tous un patron de survie avec une diminution avant 8 ans, alors que le

bouquetin montre une forte survie jusqu’a 8 ans voir 13 ans.

Le patron de survie des miles chez le bouquetin, décrit par le modele de Gompertz & 2 ans,

présente une faible mortalité initiale et un fort taux de sénescence comparé A ce qui a été
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trouvé chez une espéce dimorphique comme le mouflon d’Amérique ou chez une espéce
faiblement dimorphique comme le chevreuil (Tableau 25). Si I'on considére le patron de
survie des femelles chez le bouquetin, suivant le modéle de Gompertz a 2 ans, la mortalité
initiale et le taux de sénescence sont assez similaires a ce qui est rapporté chez les femelles
d’autres espéces d’ongulés (Tableau 25). La différence porte donc principalement sur les

males.

Tableau 25. Mortalité initiale et taux de sénescence issus du modele de Gompertz a partir de 2 ans
chez les males et les femelles de mouflon d’Amérique et de chevreuil (issus de Gaillard et al., 2004).
En gras les résultats de notre étude sur le bouquetin.

Espéce Mortalité initiale Taux de sénescence
Femelles Mdles Femelles Madles
Mouflon d’ Amérique 0,039 0,121 0,161 0,105
Chevreuil 0,021 0,064 0,199 0,171
Bouquetin 0,004-0,111 | 0,004-0,05 | 0,08-0,29 | 0,19-0,35

Ce patron de survie est assez étonnant si 1’on considére le fort dimorphisme sexuel du
bouquetin. Les populations de grands herbivores ont une forte structure d’4ge et de sexe. Chez
la plupart des especes polygynes avec un fort dimorphisme sexuel de taille, les miles et les
femelles ont des tactiques d’histoire de vie contrastées et la survie des méles est généralement
plus faible que celle des femelles (e.g. Clutton-Brock et al. (1982) pour le cerf, Jorgenson et
al. (1997) et Loison et al. (1999a) pour le mouflon d’ Amérique, Gaillard et al., (1993) pour le
chevreuil, Loison et al. (1999a) pour I’isard). Ces différences de survie entre les miles et les
femelles sont souvent interprétées comme un résultat de la sélection sexuelle. La forte
compétition intra sexuelle pour I’accés aux femelles lors du rut est 3 méme d’entrainer une
plus forte mortalité des méles, de méme que leur grande taille corporelle, impliquant de plus
grands besoins énergétiques, les rendrait plus sensibles que les femelles & des stress
climatiques ou nutritionnels. De plus pour des espéces comme le bouquetin ol le rut a lieu au
début de I’hiver, aux vues des dépenses énergétiques associées a la compétition intra sexuelle,

et la diminution du temps de prise alimentaire pendant la période de reproduction, les males
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aborderaient la période hivernale avec une mauvaise condition physique. De ce fait on s’attend
a ce que la survie des males soit plus faible que celle des femelles.

Ce patron de survie unique présenté par les males chez le bouquetin pourrait étre relié a une
stratégie d’histoire de vie différente de ce que I’on observe chez d’autres especes polygynes,
impliquant une allocation d’énergie conservatrice. En effet, les bouquetins semblent allouer
une faible quantité d’énergie a la croissance et a la reproduction, en comparaison avec des
herbivores de taille similaire. Pendant le rut, les males essaient de défendre une seule femelle
en cestrus 2 la fois. Toigo (1998) observe pendant trois saisons de rut que chez le bouquetin,
les méles semblent réfractaires a s’engager dans des combats violents et établiraient plutot une
forte hiérarchie de dominance basée sur la taille corporelle et celle de leurs cornes. Chez le
bouquetin, la croissance corporelle et celle des cornes se fait régulierement tout au long de la
vie (Toigo et al., 1999) ce qui implique que les maéles les plus gros avec les plus grosses
cornes sont aussi les plus vieux et seraient ceux qui auraient accés aux femelles. Leur stratégie
conservatrice serait donc principalement basée sur une maximisation de leur survie pour
atteindre une grande taille corporelle et de cornes vers 12 ans d’4ge ou ils gagnent un acces
complet aux femelles. La diminution de la survie des méles bouquetin a partir de 12 ans et leur
plus fort taux de sénescence par rapport aux males d’autres espéces d’ongulés soutiennent
notre hypothése d’un investissement dans la reproduction concentré dans les derniéres années
de vie.

La présence ou I’absence de différences dans les taux de survie entre les deux sexes serait
donc plutdt le fait de I’environnement social et écologique. Dans une population ol la
compétition entre les males pour la reproduction est faible (a cause d’un biais de sex-ratio en
faveur des femelles, ou encore un systéme promicuiste) et ol la nourriture n’est pas limitante,
les males peuvent survivre aussi bien que les femelles (Toigo er al. 1997). C’est ce que
montrent Loison et Langvatn (1998) dans une population de cerfs en Norvége ol il n’y a pas
de différence dans les taux de survie adulte des méles et de femelles. Ce patron est
probablement di a la grande quantité de nourriture disponible pendant 1’été, qui permet aux
méles d’allouer dans leur croissance et dans un méme temps, d’effectuer des réserves mais
aussi a cause du biais de sex-ratio dii a la chasse qui diminue la compétition entre les males

pendant le rut (Loison et Langvatn, 1998). Chez le mouflon méditerranéen (Ovis gmelini) il
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n’existe pas non plus de différence entre les taux de survie des males et des femelles (Cransac
et al., 1997) slirement du fait de I’absence de restriction dans les ressources dans le massif du
Caroux-Espinouse. De méme Loison et al. (1999a) soulevaient la question du lien entre le
dimorphisme sexuel de taille, du cofit de la polygynie pour les méles et de la plus forte survie
des femelles par rapport aux méles, étant donné que la plus forte différence entre les taux de
survie des maéles et des femelles a été trouvée pour 1’espéce la moins dimorphique et la moins
polygyne de leur étude : le chevreuil. Ils soulignent que la polygynie en elle-méme est une
faible mesure du niveau de compétition et des ressources énergétiques allouées a la
reproduction par les mailes et qu'un systéme d’appariement polygyne avec une faible
fréquence de combats entre les méles peut ne pas entrainer une plus forte mortalité des miles
que chez des especes moins polygynes.

En effet une étude comparative sur les taux de survie adulte de 18 espeéces d’ongulés
polygynes a montré que la différence de survie entre maéles et femelles n’est pas corrélée au
niveau de polygynie ou au dimorphisme sexuel mais serait plut6t le fait des conditions
environnementales. Ainsi les méles survivraient moins bien que les femelles seulement sous
de mauvaises conditions environnementales leur grande taille corporelle devenant cofiteuse et
entrainerait alors une possible diminution de leur survie, alors que sous des conditions
favorables elle leur conférerait alors un avantage (Toigo et Gaillard, 2003).

En effet nous avons montré pour la population de Belledonne que les vieux maéles étaient
sensibles aux changements de densité, leur survie étant plus faible pour la période ol la
densité de la population est plus forte (Toigo et al., 2007). Les males ‘prime age’, tout comme
les femelles de tout 4dge, ne semblent pas influencés par les variations de densité ce qui
refleterait leur stratégie conservatrice. Dans le Lévionaz nous n’avons pas mis en évidence
d’effet de la densité sur la survie des individus quel que soit leur sexe et leur 4ge. De plus, le
climat hivernal semble avoir des effets sur la survie des males et des femelles chez le
bouquetin mais les résultats sont contrastés suivant la population. Nous nous attendions a ce
que les méles ‘prime age’ survivent moins bien que les femelles lorsque les conditions pendant
I’hiver ont été mauvaises. De méme la survie des femelles sénescentes devait étre affectée

dans une moindre mesure par la sévérité de 1’hiver que celle des vieux males.
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Les modéles décrivant au mieux les variations des taux de survie avec les fluctuations
climatiques montrent que dans la population de Belledonne, en accord avec ce que nous
attendions, la survie des femelles ‘prime age’ n’est pas influencée par le climat hivernal
(représent€ par le NAO) alors que celle des femelles sénescentes est affectée par les effets du
NAO, leur survie étant moins bonne lorsque I’hiver est rigoureux (faibles valeurs de NAQO).
Les males de Belledonne, eux, montrent principalement une sensibilité & la hauteur de neige,
les méles ‘prime age’ et sénescents voyant leur survie diminuer lorsque la hauteur moyenne de
neige pendant 1’hiver est forte. Notre hypothése est donc validée dans cette population, les
males ‘prime age’ survivant moins bien que les femelles lorsque les conditions
environnementales deviennent défavorable. De méme la survie des méles et des femelles
sénescents est sensible & de mauvaises conditions climatiques pendant 1’hiver, méme si nous
n’avons pas mis en évidence d’effet plus marqué chez les males. Dans la population de
Maurienne, miles et femelles ont une survie constante dans le temps qui ne semble pas étre
sensible aux fluctuations climatiques pendant I’hiver. Dans la population du Lévionaz
contrairement a ce que I’on pouvait attendre du fait de la canalisation de la survie des femelles
‘prime age’, les femelles des deux classes d’4ge sont influencées par la rigueur de I’hiver, leur
survie diminuant les années ol I’hiver est dur (faible valeur de NAQ). Dans cette population,
la survie des males ‘prime age’ est peu variable car elle ne subit pas les effets du NAO.
Cependant, les vieux méiles ont une meilleure survie lorsque 1’hiver est doux (fortes valeurs de
NAO). De plus nous n’avons pas trouvé que les vieux maéles étaient plus affectés que les
femelles par les conditions climatiques pendant I’hiver.

L’absence d’effet du climat hivernal dans la population de Maurienne est assez
étonnante, cette population étant une des plus anciennes avec un effectif stabilisé. Jacobson et
al. (2004) ont montré un effet en interaction de la densité et du climat, et de ce fait, des
conditions extrémes du climat vont avoir un plus grand impact sur les paramétres
démographiques 2 forte plut6t qu’a faible densité. Nous nous attendions donc a ce que dans les
populations ol la densité est forte comme en Maurienne, I’effet du climat soit plus marqué, or
ce ne semble pas étre le cas. La faible croissance de 1a population montre que la population est
limitée cependant elle ne semble pas plus limitée les années ou le climat est défavorable. Ceci

pourrait s’expliquer par le fait que méme si 1’effectif est stabilisé, les individus sont en bonne
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condition physique et capables de faire des réserves pour faire face & de mauvaises conditions
climatiques en hiver. D’autres populations ont montré une absence d’effet du climat sur la
survie des adultes. Jorgenson et al. (1997) montrent que le climat hivernal n’affecte pas la
survie des individus des deux sexes dans deux populations de mouflons d’Amérique. De
méme, dans une population de cerfs en Norvege il a été montré que la survie adulte n’était pas
influencée par la rudesse de I’hiver ni chez les madles, ni chez les femelles (Loison et
Langvatn, 1998).

Nous I’avons vu précédemment, les femelles sont sélectionnées pour ne pas compromettre leur
survie au dépend de leur reproduction (Gaillard et Yoccoz, 2003) et de ce fait montrent
généralement une survie élevée et peu variable dans le temps. Nous ne nous attendions donc
pas a ce que la survie des femelles ‘prime age’ dans le Lévionaz soit influencée par la rigueur
de P’hiver tout comme les femelles sénescentes. Des observations de terrain ont rapporté une
faible survie des femelles de cette population confirmées par notre travail puisqu’entre 2005 et
2006 la survie des femelles dans cette population diminuait (0,60+0,16 pour les femelles
‘prime age’ et 0,54+0,15 pour les femelles sénescentes). 1l semblerait que cette faible survie
des femelles puisse étre en partie attribuée 4 une diminution de la survie lorsque les conditions
climatiques en hiver sont défavorables. Cette faible résistance des femelles ‘prime age’ face a
une dégradation du climat pourrait €tre le fait d’une moins bonne condition physique des
femelles liée 4 une épidémie de kératoconjonctivite dans le Lévionaz qui a surtout touché les
femelles (Bassano, com, pers.). Il en est de méme pour les méles sénescents dont la survie a
subit une forte diminution au cours de 1’année 2006 qui elle n’est pas corrélée a une anomalie
climatique.

Tout comme ce que 1’on observe pour la survie des méiles dans la population de Belledonne,
nous nous attendions a ce que la neige ait un effet négatif sur la survie des individus. Garrott et
al. (2003) ont montré que la survie des vieilles femelles wapiti était négativement influencée
par I’épaisseur de la couche de neige. De plus, dans la population de bouquetins du Grand-
Paradis, les résultats de Jacobson et al. (2004) laissent penser que la survie adulte a augmenté
les années ol la hauteur de neige était faible. La profondeur de neige est susceptible d’affecter
la survie de toutes les classes d’age tout d’abord & travers les avalanches. Elle peut aussi avoir

un colit en termes de thermorégulation, ou affecter la quantité et la qualité de ressources
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disponibles, la nourriture étant moins accessible lorsque la couverture neigeuse est importante.
L’effet de la profondeur de neige sur la survie pourrait donc jouer a travers un affaiblissement,
voir une mort par famine pendant les mois d’hiver. Au cours de cette période, il est difficile
pour le bouquetin de trouver de la nourriture et il est possible que beaucoup atteignent la fin de
la saison dans des conditions physique précaires (von Hardenberg et al., 2000). De plus le
bouquetin semble &tre peu adapté pour se déplacer dans la neige ce qui implique 1a encore un
colit di a ’énergie requise pour la locomotion. La profondeur de neige et la durée de
I’enneigement sont donc probablement des facteurs clefs pour comprendre 1’écologie des
communautés des herbivores de haute montagne et donc du bouquetin (Loison et al., 2003).
Cependant comme mentionné précédemment, certaines études ont explicitement rapporté
I’absence d’effet de la neige sur la survie des adultes. (Gonzales et Crampe, 2001; Jorgenson
et al., 1997; Loison et Langvatn, 1998). Le fait que 1’on ait trouvé un effet négatif de la neige
seulement dans la population de Belledonne n’est donc pas étonnant. Chez les ongulés de
montagne, I’enneigement affecte peut étre la survie seulement si les chutes de neige sont
extrémes (Loison et al., 1999b). De plus, tout comme le suggerent Loison et al. pour le
chamois, dans certaines populations de bouquetins, la topographie et la diversité des sites
disponibles pourrait leur permettre d’éviter les conditions neigeuses défavorables en changeant
de secteur.

Des variations a grande échelle du climat, notamment a travers le NAQ, peuvent aussi affecter
les populations d’ongulés, les changements de pressions atmosphériques de 1’ Atlantique Nord
pouvant influencer le climat local et donc agir sur la croissance de la végétation nécessaire a
’alimentation des ongulés (Post et al., 1999). Cependant, comme les effets du NAO peuvent
résulter en différents patrons climatiques locaux dans différentes régions (Mysterud et al.,
2000), ces interactions sont souvent complexes (Weladji et al., 2002). Nous avons montré que
le NAO a un effet positif sur la survie du bouquetin, celle-ci étant meilleure lorsque le NAO
est positif (qui correspond dans les Alpes a un hiver chaud avec de faibles précipitations), et
ceci pour les individus sénescents des deux sexes (sauf aussi pour les femelles ‘prime age’ du
Lévionaz, mais ceci ne semble pas directement 1ié au climat). Des effets du NAO sur la survie
ont été rapportés chez plusieurs especes d’ongulés. Coulson et al. (2001) montrent que chez le

mouton de Soay, pour toutes les classes d’4ge et de sexe, la survie est plus faible lorsque les
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hivers sont défavorables c¢’est-a-dire venteux et humides (fortes valeurs de NAQ). Au
contraire, Loison et al. (1999b) trouvent que dans les Alpes chez les chamois adultes, la survie
diminue aprés des hivers doux (valeurs positives de NAO : fortes températures et faibles
précipitations). Ces résultats montrent que les idées que 1’on se fait des effets de la sévérité
hivernale et de la neige sur la survie des herbivores sont bien plus complexes que ce que 1’on
pense.

Dans les deux populations ol la sévérité hivernale a un impact sur la survie des bouquetins
(Belledonne et Lévionaz), les individus sénescents des deux sexes sont affectés par le climat.
Nous nous attendions cependant a ce que les vieux méles, du fait du cofit associé a leur grande
taille corporelle (Toigo et Gaillard, 2003), soient plus affectés que les vielles femelles, ce que
nous n’avons pas pu mettre en évidence. Une forte sensibilité des vieilles femelles a déja été
rapportée chez quelques especes d’ongulés (pour une revue voir Gaillard et al,. 2000), méme
si sa mise en évidence est encore rare. Nous ’avons vu, de fortes pressions de sélection
semblent agir sur les individus ‘prime age’ pour éviter tout comportement coliteux en terme de
survie (comportement d’évitement du risque). Cependant on peut attendre une plus grande
variabilité pour la survie des vieux individus par rapport aux ‘prime age’ puisque les pressions
de sélection qui jouent sur la survie des vieux individus vont étre plus faibles que celles qui
agissent sur la survie des individus plus jeunes (Hamilton, 1966). Chez les femelles wapiti la
quantité de neige a une influence seulement sur les individus sénescents (Garrott ef al., 2003).
Nous avons mis en évidence un phénomeéne de sénescence a la fois chez les mailes et chez les
femelles bouquetin, les individus sont donc moins & méme de faire face & des conditions
climatiques défavorables. Cette diminution peut aussi étre due & une dentition en mauvais état
chez les vieux individus, qui va diminuer leur capacité a se nourrir (Carranza et al., 2004;
Gaillard er al., 1993; Garrott er al., 2003). La faible quantité et la mauvaise qualité de la
nourriture en hiver, associé aux colits énergétiques li€s a des conditions défavorables en hiver
(thermorégulation, locomotion) peuvent, nous 1’avons vu, entrainer une hausse de la mortalité
par une mauvaise condition physique, due & un manque de nourriture qui peut étre exacerbé
chez les vieux individus a cause de leur mauvaise dentition.

De plus si les méles ‘prime age’ a Belledonne ne présentent pas de diminution de leur survie a

forte densité, il semble cependant qu’ils soient sensibles aux conditions climatiques en hiver
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puisque, conformément & ce qui a été montré par Toigo et Gaillard (2003), leur survie est
moins bonne que celle des femelles sous des conditions défavorables. A forte densité en effet,
les méles ‘prime age’ dans le Belledonne survivent aussi bien que les femelles seulement
lorsque les conditions climatiques en hiver sont favorables, puisque leur survie diminue
lorsque que I’hiver est rigoureux. Les miles ‘prime age’ dans le Lévionaz eux survivent aussi
bien que les femelles. Peut étre que ces individus ne subissent pas d’effet de la densité ce qui
expliquerait les différences trouvées pour les males entre les populations de Belledonne et le
Lévionaz. En effet Jacobson et al. (2004) ont montré que depuis 1990 la densité diminue dans

le parc du Grand-Paradis.
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Résumé

¢ A partir des données de Capture-Marquage-Recapture issues du suivi & long terme de
différentes populations de bouquetins, nous avons pu construire et comparer les patrons de

survie des miles et des femelles.

* Nous avons d’abord montré que dans toutes nos populations de bouquetins, qu’elles soient
colonisatrices ou stables, mailes et femelles ont un taux de survie annuel trés élevé jusqu’a
I’dge de 8 ans, des différences apparaissant seulement chez les vieux individus lorsque la
survie diminue. Pour quatre des neuf populations étudiées, males et femelles ont la méme

probabilité de survie pour toutes les classes d’4ge.

* De fagon générale, I’age a un fort effet structurant sur les patrons de survie, avec une survie
des adultes tres forte pour les individus des deux sexes, puis une diminution de la survie chez

les vieux individus, correspondant au phénomene de sénescence.

* Nous avons mis en évidence un effet de la densité sur la survie des vieux méiles dans le
massif de Belledonne, leur survie étant plus faible & plus forte densité. Dans deux autres
populations, la densité semble avoir peu d’impact sur les patrons de survie des individus des

deux sexes.

* Enfin, pour deux des trois populations considérées, la survie des individus sénescents semble
sensible aux variations du climat, notamment a la variation de la sévérité hivernale, la survie

étant plus faible les années de mauvaises conditions climatiques.
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CHAPITRE 4
BILAN DEMOGRAPHIQUE

Introduction

Jusqu’a présent nous nous sommes intéressés a I’estimation des paramétres démographiques et
a leurs variations. Nous voulons maintenant connaitre les relations qui lient les variations des
effectifs d’une population aux variations de ses parametres démographiques. En effet, tous les
parametres démographiques ne vont pas influencer le taux d’accroissement dans des
proportions similaires. Il est donc d’un intérét fondamental en écologie de savoir quelles vont
étre les influences des différents parametres démographiques sur les variations du taux
d’accroissement d’une population afin de mettre en place des plans de gestions des
populations et éventuellement prévoir les fluctuations numériques des populations (Caswell,
2001). Par exemple pour prévenir un déclin dans une population il est bon de savoir quels
parametres démographiques sont susceptibles d’entralner une forte réduction du taux
d’accroissement.

Cette connaissance passe par l’estimation de 1’élasticité du taux d’accroissement a un
parametre démographique qui va mesurer de combien un changement donné d’un parametre
démographique va faire varier le taux d’accroissement. Plus 1’élasticit¢ du taux
d’accroissement A un parametre démographique est forte, plus le changement donné de ce
paramétre va avoir d’influence sur le taux d’accroissement et inversement. Cependant, les
paramétres qui ont une grande élasticité ne sont pas forcément les plus importants s’ils ne

varient pas. Au calcul de I’élasticité il est donc important d’ajouter I’étude des variations des
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parameétres démographiques pour appréhender leur impact sur le taux de multiplication, Pour
cela il existe deux approches. Les analyses prospectives se penchent sur ce qui arrive au taux
de multiplication si un paramétre démographique varie ; c’est le calcul de 1’élasticité. Les
analyses rétrospectives sont spécifiques a la variance observée et décomposent la variance du
taux de multiplication en contributions de la variance des parametres démographiques.

Dans ce travail nous avons effectué une analyse prospective en utilisant des modeles
démographiques qui prennent en compte la structure d’age de la population puisque les
populations de grands mammiferes, et en particulier de bouquetins, ont une forte structure
d’age et que les paramétres de reproduction et les patrons de survie varient suivant 1’age des
individus. Dans un premier temps, nous avons estimé les taux de multiplication des différentes
populations & partir des paramétres démographiques estimés dans les chapitres précédents, et
par la suite, déterminé lequel de ces parametres a le plus grand impact potentiel sur ces taux

d’accroissement.

I11.4.1- Méthode

A partir de 1’estimation des paramétres démographiques, nous avons construit un modéle
démographique pour chaque population lorsque nous disposions des informations a la fois sur
la reproduction et la survie. Nous avons utilisé le mode¢le matriciel de Leslie qui est un modele
déterministe, en temps discret, d’dge structuré et ol les femelles dominent (nombre de
femelles produites par mere). Ce modele est souvent utilisé pour la gestion des populations
d’ongulés (Eberhardt 1991, Gaillard et Yoccoz 2003).

La matrice de Leslie permet de prévoir les effectifs de chaque classe d’dge & ’année t+1 a
partir des effectifs par classes d’dge a ’année t juste avant les naissances et des parametres
démographiques de chaque classe d’4ge. Cette matrice porte sur sa premiére ligne les
parametres de recrutement par classe d’dge et sur sa premiére sous-diagonale les survies

annuelles des différentes classes d’4ge. Au bout d’un certain temps, la structure de la
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population converge vers une structure stable et le taux de multiplication (i) tend
asymptotiquement vers une constante qui est la plus grande valeur propre de la matrice de
Leslie. De méme il est possible d’obtenir la structure d’4ge stable qui correspond au vecteur
propre a droite de la matrice de Leslie associé a A.
Le modéle matriciel de Leslie peut estimer :

L le taux de multiplication asymptotique de la population (A),

L la durée de génération (3ge moyen pondéré des femelles reproductrices)

L I’élasticité du taux de multiplication & chaque paramétre.

Les parametres démographiques dans le modele sont supposés €tre constants au cours du
temps. Nous avons donc utilisé les estimations moyennes de survie (Tableau 26) et de succes
d’élevage des femelles par classes d’age (Tableau 27). Comme nous avions des données
répétées pour le succes d’élevage des femelles nous avons utilisé des modeles linéaires
généralisés mixtes (glmmML). Le cycle de vie sur lequel la construction de la matrice est
basée est représenté a la figure 38. Nous avons estimé que la sex-ratio était a 1’équilibre. Le
pas de temps est exactement égal 4 la durée de chacune des classes d’age : I'intervalle de
projection est donc I’année.

Parce que trés peu de femelles ont été marquées a un an, la survie jusqu’a un an ne peut pas
étre estimée par CMR. Une analyse récente dans la population de Belledonne montrant que la
survie des individus entre 1 et 2 ans est proche de 1 (Toigo et al., 2007), nous avons assigné

une valeur de 0,95 a la survie des individus de 1 an.
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Figure 38. Cycle de vie des femelles bouquetins. 1, 2, 3,....13 :classes d’4ge; SE 2 : succes d’élevage
des femelles de 2 ans ; SE 3 : succes d’élevage des femelles de 3 ans ; SE ad : succés d’élevage des
femelles adultes (4 a 10 ans), SE séne : succes d’élevage des femelles sénescentes (11 ans et plus) ; Sj :
survie juvénile ; Sy : survie des yearlings ; Sad survie adulte : survie annuelle des femelles entre 2 et 8
ans ; Svieux : survie annuelle des femelles entre 8 et 13 ans, S séne : survie annuelle des femelles de 13
ans et plus

La matrice de Leslie utilisée est donc structurée de la fagon suivante :

0 Fr2 Fr3 Frad Frad Frad Frad Frad Frad Frad Frsene Frsene Frsene
Sy 0 0 0 0

0 0 0 0 0 0 0 0
0 Sad O 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
0 0 Sad O 0 0 0 0 0 0 0 0 0
0 0 0 Sad 0 0 0 0 0 0 0 0 0
0 0 0 0 Sad 0 0 0 0 0 0 0 0
0 0 0 0 0 Sad 0 0 0 0 0 0 0
0 0 0 0 0 0 Sad 0 0 0 0 0 0
0 0 0 0 0 0 0  Svieux 0 0 0 0 0
0 0 0 0 0 0 0 0 Svieux 0 0 0 0
0 0 0 0 0 0 0 0 0 Svieux 0 0 0
0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 Svieux 0 0
0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 Svieux Ssene
Avec :

- Fr2=Sj x SE2 x Fec - Sj=1

- Fr3=Sj x SE3 x Fec - Sy=0,95

- Frad=Sj x SEad x Fec - Fec=0,5

- Frsene=Sj x SE sene x Fec
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De plus, pour les populations du Mercantour, nous ne disposions que des données sur la
productivité (Tableau 28). En absence d’estimations du succes d’élevage pour ces deux
populations, nous nous sommes basés sur des valeurs d’autres populations de bouquetins pour
lesquelles nous disposions des données a la fois sur la survie des cabris et sur la productivité
des femelles (Tableau 28): étant donné que les populations du Mercantour sont en phase
colonisatrice et que les parametres de reproduction moyens sont plus élevés dans ces

populations, nous avons considéré des valeurs de survie juvénile de 0,66 ou 0,92.

Tableau 26. Taux de survie et succés d’élevage des femelles (issus de glmmML), estimés pour
différentes classes d’age dans les populations étudiées.

Population Survie Succés d’élevage
2-7ans 8-12 ans >13 ans 2ans 3ans 4-10ans >10ans
Maurienne 0,97 0,93 0,69 0 0,14 0,36 0,30
Prariond 0,91 0,91 0,76 0 0,5 0,39 0,15
Champsaur 0,92 0,97 0,86 0 0 0,45 0,49
Valbonnais 0,89 0,83 0,81 0 0,49 0,45 0,14

Nord-Ouest 0,92 0,95 0,77 - - - -
St Ours 0,97 0,78 0 - - - -

Tableau 27. Productivité des femelles estimée pour différentes classes d’age (issue de glmmlL) dans
les deux populations du parc du Mercantour.

Population 2ans 3ans 4-10ans >10ans
Nord-Ouest 0,177 0,68 0,70 0,49
FontSancte-StOurs 0,24 0,66 0,77 0,89

Tableau 28. Estimation de la survie juvénile (Sj), du recrutement et de la productivité¢ dans 4
populations de bouquetins dans des Parcs Nationaux frangais

Population recrutement productivité  Sj

Maurienne 0,36 0,56 0,65

Prariond 0,25 0,50 0,50
Champsaur 0,50 0,53 0,93
Valbonnais 0,40 0,73 0,55
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II1.4.2- Résultats

Pour toutes les populations le taux de multiplication est supérieur a 1. Il est estimé & 1,052 en
Maurienne et 1,033 4 Prariond-Sassieére (Tableau 29). Dans le parc des Ecrins, la population
du Champsaur a un taux d’accroissement supérieur a celui du Valbonnais, puisqu’elle
augmente d’environ 7% en un an contre 2% dans le Valbonnais (Tableau 29). Les populations
du Mercantour ont une croissance plus forte avec, dépendamment de la valeur de survie
juvénile considérée, des taux d’accroissement de 7% a 13% par an dans le Nord-Ouest et de

10% a 17% par an a FontSancte-StOurs (Tableau 29).

Tableau 29, Taux de multiplication (A), durée de génération (TB), pourcentage d’individus de 1 ans et
de plus de 13 ans dans la population (%lan, % 13+) et élasticité aux différents parametres
démographiques pour 6 populations de bouquetins. e r : élasticité au recrutement, ¢ y : €lasticité a la
survie des individus de lans, e pa : élasticité a la survie ‘prime-age’, e senl : élasticité a la survie des
individus de 8 & 12 ans et e sen2 : élasticité a la survie des individus de 13 ans et plus.

Elasticité

Population A B %lan %13+
er ey epa esenl esen2

Maurienne 1,052 8 11,7 104 0,125 0,125 0,566 0,153 0,031
Prariond 1,033 6,67 126 123 0,150 0,150 0,565 0,106 0,031
Champsaur 1,073 962 137 148 0,104 0,104 0,501 0,188 0,103
Valbonnais 1,019 6,21 13,8 9,9 0,161 0,161 0,584 0,071 0,022
NW Sj=0,66 | 1,077 6,85 15 9.6 0,146 0,146 0,545 0,128 0,035
NW Sj=0,92 {1,134 6,17 18,7 5,7 0,162 0,162 0,553 0,102 0,021
S'Ours Sj=0,66 | 1,10 599 16,7 1,2 0,167 0,167 0,589 0,077 0
S'Ours $j=0,92 | 1,17 5,59 20,3 0,7 0,179 0,179 0,581 0,061 0

La durée de génération va de 5,6 a 9,62 ans suivant la population considérée (Tableau 29). De
méme le pourcentage d’individus de 1 an et de plus de 13 ans va étre fonction de la

population : il y a quasiment la méme proportion de jeunes et vieux individus (8 &4 12 ans) dans
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les populations de Maurienne, Prariond-Sassiére et du Champsaur alors que la proportion de
vieux individus est un peu plus faible dans le Valbonnais et trés basse dans les populations du
parc du Mercantour (Tableau 29). En ce qui concerne les élasticités, le taux de multiplication
est fortement sensible aux variations de la survie ‘prime-age’ dans toutes les populations. Si
I’on compare 1’élasticité aux paramétres de recrutement et celle a la survie des individus de 8 a

12 ans (e senl dans le tableau 29), dans les populations stables elles sont équivalentes.

I11.4.3- Discussion

Les taux de multiplication, la durée de génération et la distribution d’4ge stable indiquent que
les populations du parc de la Vanoise sont en phase de stabilisation : forte proportion
d’individus de plus de 13 ans, 4ges moyens des femelles reproductrices parmi les plus élevés
dans nos populations, et taux de multiplication loin du maximum potentiel de I’espéce (1,30).
Il en va de méme pour la population du Champsaur mais cela est moins marqué pour la
population du Valbonnais qui présente le plus faible taux d’accroissement, mais une faible
durée de génération et une moins grande proportion de vieux individus comparativement aux
populations de Vanoise ou celle du Champsaur. La population de FontSancte-StOurs est
clairement en croissance quelle que soit la valeur de survie juvénile considérée alors que la
population du Nord-Ouest serait plutdt sur la voie d’un ralentissement de sa croissance si l’on
considére la survie juvénile a 0,66. Ces résultats sont en accord avec ceux trouvés chez
I’isard : une plus grande proportion d’individus de plus de 10 ans, une plus forte durée de
génération et un impact potentiel d’'un changement donné de la survie adulte beaucoup plus
fort dans la population stable que dans la population en colonisation (Crampe et al., 2006).

Dans nos populations, le taux de multiplication est plus sensible & une variation de la survie
adulte qu’a une méme variation des autres parametres démographiques. C’est ce qui est
généralement observé chez les autres espéces d’ongulés (voir Gaillard 1991, Gaillard et al.,

1998a, 2000 pour des revues). Suivant I’espéce d’ongulés considérée, Gaillard et al. (2003b)

172



Partie III - Dynamique des populations Chapitre 4 — Bilan démographique

ont montré qu’un changement dans la survie adulte peu affecter entre 3 2 8 fois plus le taux de
multiplication que le méme changement dans la survie juvénile (Tableau 30). Cependant il est
souvent argumenté que si le taux de multiplication présente une forte élasticité a la survie
adulte, celle-ci variant trés peu dans le temps, elle est moins susceptible d’étre un déterminant
des fluctuations des effectifs des populations comparativement aux paramétres de recrutement,
auxquels le taux de multiplication est moins sensible, mais qui varient beaucoup plus
fortement au cours du temps (Gaillard et al., 1998a, 2000). Par exemple, dans une population
de wapitis, Garrott et al. (2003) montrent que les variations de ’effectif de la population sont
principalement causées par la variabilité du recrutement. Chez le chevreuil, la survie juvénile
est fortement liée aux variations des conditions environnementales contrairement a la survie
‘prime age’ qui, elle, y est relativement insensible (Gaillard et al., 1993). 1l aussi été montré
que I’effectif d’une population de rennes diminuait les années ol le recrutement était faible, et

que la mortalité des juvéniles et de vieux individus augmentait (Solberg et al., 2001).

Tableau 30. Ratios entre [’élasticité a la survie adulte et 1’élasticité a la survie juvénile pour différentes
espéces d’ongulés (Tiré de Gaillard et al., 2003b).

Espéce Ratio d’élasticité
Antilocapre d’ Amérique 8,53
Elan 6,77
Renne 6,48
Chévre de montagne 5,99
Caribou 5,63
Grand Koudou 5,30
Cerf élaphe 4,81
Cerf mulet 4,45
Mouton de Soay 3,83
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Seulement, dans les populations d’ongulés la proportion de vieux individus est souvent faible
car peu d’individus survivent jusqu’a un 4ge oul la sénescence agit. Or nous avons montré que
dans les populations de bouquetins en phase de stabilisation il y a une proportion conséquente
d’individus de plus de 13 ans (entre 10 et 15%) et nous avons aussi trouvé que le taux de
multiplication était autant sensible a4 une variation dans les parametres de recrutement qu’a une
méme variation dans la survie des vieux individus (de 8 4 12 ans).

Dans le chapitre précédent, nous avons mis en évidence des effets du NAO sur la survie des
vieux individus. Or le NAO est le reflet d’accidents climatiques. Donc les chutes d’effectifs
qu’observent Jacobson et al. (2004) peuvent effectivement étre le reflet d’une chute de la
survie des vieux individus voir des individus ‘prime age’. Ces parameétres ayant une forte
élasticité, leurs variations vont entrainer des fluctuations dans 1’effectif de la population.

Chez le bouquetin, la durée de génération est comprise entre 6 et 9 ans dans les populations
stables et entre 5 et 6 ans dans les populations colonisatrices. Ceci refléte la plus grande
proportion de vieilles femelles qui se reproduisent dans les populations en phase de
stabilisation par rapport aux populations colonisatrices et fait le paralléle avec les ages de
premiere reproduction trouvés dans les différentes populations (2 ans dans les populations
colonisatrices, 3 et 4 ans dans les celles en stabilisation).

Si nous comparons les valeurs obtenues pour les populations de Vanoise et du Champsaur
avec celles trouvées pour d’autres populations d’ongulés dans une phase proche de 1’équilibre
(A =1), la durée de génération du bouquetin se rapproche de celle du bison (8,72), du cerf
élaphe (Cervus elaphus elaphus) (8,62) ou encore du daim (7,48) (Gaillard 1991). Il a aussi été
montré qu’il existait une relation allométrique entre la masse corporelle et la durée de
génération chez plusieurs espéces d’ongulés et qu’il est alors possible de prévoir la durée de
génération et le ratio de sensibilité (Gaillard 1991) (Figure 39). Les femelles bouquetin pesant
40 a4 50 kg nous pouvons nous attendre a une durée de génération de 6,5 ans (Gaillard 1991) ce
qui est en accord avec nos résultats trouvés dans les populations en stabilisation du Valbonnais
et de Prariond-Sassiére mais pas dans les populations de Maurienne et du Champsaur ol la
durée de génération est un peu plus forte (respectivement 8 et 9,62). Cependant dans ce
dernier cas elle reste dans la gamme de ce que 1’on trouve pour d’autres espéces d’ongulés

avec un régime alimentaire mixte (Figure 39).
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Figure 39. Relation allométrique entre la durée de génération (In TB) et la masse corporelle (In poids)
en fonction du régime alimentaire (cueilleurs, brouteurs, mixte) pour 27 espéces d’ongulés dont le
bouquetin

Nous avons montré que la structure d’dge, et donc la durée de génération, variait entre
différentes populations de la méme espéce suivant le statut démographique. Ces variations de
la structure d’4ge vont donc avoir une forte influence sur la dynamique de ces populations.
Chez le bouquetin les populations stables présentent une proportion conséquente d’individus
de plus de 8 ans de méme qu’une proportion notable d’individus de plus de 13 ans susceptibles
d’avoir un impact sur la dynamique de ces populations.

11 est important de souligner que ces analyses ne prennent pas en compte les males et ne sont
basées que sur les femelles. De plus, nous n’avons pas non plus tenu compte la variabilité des
parametres démographiques au cours du temps, cependant nous avons montré qu’elle était

faible chez le bouquetin.
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Résumé

* Pour les populations pour lesquelles nous avions 1’estimation moyenne par classe d’age de
tous les paramétres de survie et de reproduction, nous avons construit un modele
démographique a4 partir duquel nous avons pu estimer le taux de multiplication de la

population, la durée de génération et 1’élasticité du taux de multiplication & chacun des

parametres démographiques.

* Les taux de multiplication obtenus indiquent que les populations de la Vanoise et des Ecrins
seraient des populations stables (entre 2 et 7% de croissance par an). Les populations du
Mercantour, quant a elles, semblent présenter une plus forte croissance (entre 7 et 13% par
an).

* La structure d’4ge et la durée de génération varient entre les différentes populations suivant
leur statut démographique, avec 10 a 15% d’individus de plus de 13 ans et une durée de
génération entre 6 et 9 ans dans les populations stables, contre 0,7 a2 10 % d’individus
sénescents et une durée de génération entre 5 et 6 ans dans les populations en croissance.

* Tout comme chez les autres espéces de grands herbivores, chez le bouquetin, le taux de
multiplication présente différentes élasticités aux différents paramétres démographiques avec
une plus grande é€lasticité a la survie adulte, puis 2 la survie des individus entre 8 et 12 ans,

puis enfin au recrutement et a la survie des individus sénescents (plus de 12 ans).

* La sensibilité du taux de multiplication aux changements de la survie des vieux individus est
relativement faible. Cependant, contrairement a4 la survie des vieux individus, les autres
parametres démographiques (recrutement, survie adulte) ne semblent pas présenter de fortes
variations dans le temps. De ce fait, les variations annuelles de la survie des vieux individus
joueraient un rdle important dans la dynamique des populations de bouquetins.

Chez les autres espéces d’ongulés, la survie des vieux individus a un moindre rdle car trés peu

d’individus atteignent un age avancé, et ce sont alors les variations de recrutement qui sont

souvent le principal moteur de 1a dynamique de ces populations.
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CHAPITRE 5
REFLEXION SUR LES COMPTAGES DANS
LES PARCS NATIONAUX

Introduction

La plupart des populations de grands herbivores sont 1’objet de plans de conservation et de
gestion intensive (Caughley et Sinclair, 1994) qui nécessitent une estimation de I’effectif de la
population. En effet, le suivi numérique des populations est important pour comprendre
comment elles réagissent face aux variations de I’environnement et a différentes actions de
gestion (Yoccoz et al., 2001). Cependant, pour beaucoup de populations sauvages, I’effectif
réel est souvent difficile a estimer (Gaillard ez al., 2003b). Ainsi, les gestionnaires s’appuient
souvent sur des données de comptage, les recensements complets étant rarement réalisables
(Link et Sauer, 1997).

Différentes méthodes ont été développées pour estimer directement la taille de la population
ou la densité, ou encore pour estimer différents indices corrélés avec les tendances des
effectifs (Eberhardt, 1978). Il existe un compromis évident entre la qualité et la quantité des
données et I’effort requis pour les obtenir (Pollock et al., 2002). La plupart des tentatives pour
évaluer les tendances temporelles de l'effectif des populations ont adopté une des deux
approches suivantes (mais pour une alternative possible voir Morellet et al. 2007) : (1) les
analyses de séries temporelles de comptages qui consistent généralement en des estimations

annuelles de I’effectif, et (2) les modeles démographiques basés sur des estimations annuelles
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des composants de la valeur sélective, obtenues & partir du suivi a long terme d’animaux
individuellement reconnaissables grice aux méthodes de Capture Marquage Recaptures
(Gaillard et al., 2003b). De fagon générale, le coiit des méthodes de CMR sont prohibitives et
les données de comptages sont de ce fait la seule fagon de suivre les changements d’effectifs
des populations (Link et Sauer, 1997).

Indépendamment de I’approche utilisée, le parametre clef a estimer est le taux de croissance de
la population mesuré comme le taux d’accroissement malthusien (r) ou comme son antilog, le
taux de multiplication A (Gaillard et al., 2008). Le taux maximal d’accroissement (r-max
sensus Caughley 1977) est un trait spécifique aux espéces, reflétant les stratégies d’histoire de
vie (Stearns, 1976), et qui a lieu d’&tre uniquement lorsque les ressources sont abondantes et
qu’une population s’accroit & son taux maximum possible. Suivant les conditions
environnementales, le taux d’accroissement présente de grandes variations et de ce fait peut
étre considéré comme un indicateur de performance de la population (Morellet et al., 2007).
Par conséquent, les changements du taux d’accroissement jouent un rdle critique dans les
prises de décisions pour la gestion (Loison et al., 2002).

Bien qu’il existe plusieurs méthodes pour estimer le taux de multiplication des populations a
partir de séries temporelles de comptages (Lebreton et Millier, 1982), la procédure la plus
utilisée est la régression du logarithme des estimations annuelles des comptages sur le temps :
la pente de la régression nous donne une mesure directe du taux d’accroissement (Gaillard et
al., 2003b). Depuis une vingtaine d’année, les Parcs Nationaux frangais ont adopté cette
méthode et conduit des comptages des populations d’ongulés 2 intervalles de temps réguliers
afin de suivre les changements d’effectifs. Bien que les comptages semblent raisonnablement
fiables pour le suivi de populations en expansion, ils semblent cependant sous-estimer les
effectifs des populations bien établies (Gaillard ef al., 2003b; Morellet et al., 2007). De ce fait
il semble nécessaire d’évaluer notre capacité a estimer les tendances de populations a partir de
comptages.

Contrairement aux autres ongulés européens, le bouquetin vit généralement dans des zones
montagneuses ouvertes au dessus de la limite des arbres. Parce qu’ils sont supposés étre bien
visibles, les gestionnaires ont supposés que le nombre de bouquetins peut étre précisément

estimé 2 partir de comptages au sol (Hirzel, 2001; Saether ez al., 2007b). Les gestionnaires se
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reposent donc souvent exclusivement sur un unique comptage au sol chaque année pour
évaluer le statut des populations de bouquetins (Girard, 2000). Bien qu’il ait été rapporté que
les estimations basées sur les comptages au sol de bouquetins sont fiables et précises (Saether
et al., 2007b), dans la population de bouquetins de Belledonne, les comptages sous estiment
I’effectif de la population de 20 a 60% (Gaillard et al., 2003b; Toigo, 1998).

Nous nous sommes intéressés ici a la fiabilité des comptages dans ’estimation des effectifs de
6 populations différentes de bouquetins. Comme nous 1’avons vu dans les chapitres
précédents, le marquage des individus et leur suivi nous permettent d’avoir aussi des
estimations précises des parametres démographiques pour chaque classe d’4ge. De ce fait nous
avons comparé les taux de multiplication observés calculés a partir des séries temporelles de
comptages avec le taux de multiplication attendu, calculé avec les matrices de projections

basées sur les paramétres démographiques.

I11.5.1- Méthode et résultats

Nous avons comparé les taux de multiplications estimés a partir des comptages (A1, A2, A3,
A4 ; voir Partie III chapitre 1) avec ceux calculés a partir des modéeles démographiques (voir
Partie III, chapitre 4). Lorsque les estimations obtenues a partir des deux méthodes différaient
pour une population, nous nous sommes penchés en détail sur les séries temporelles de
comptage de cette population en regardant la distribution annuelle des A3, (voir § II1.1.1.2).

Dans la population de Prariond-Sassiére pour laquelle nous avions une longue série temporelle
de comptages, nous avons testé la présence d’une auto-corrélation négative, qui est attendue
dans le cas de sur- et sous-estimation de la taille de la population. Cette auto-corrélation a été
testée au moyen d’un test de groupement multiple (test GM). Pour la population du
Champsaur, nous disposions de données de comptages en Décembre et en Janvier, nous avons

donc évalué la concordance entre les deux séries de comptages par une régression.
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Comparaison _des estimations _de A _obtenues avec les comptages et les modéles

démographiques.

Mis a part pour la population de Maurienne et aprés 1990 a Prariond-Sassiere, les A estimés a

N

partir des modeles démographiques étaient plus faibles que ceux estimés a partir des

comptages annuels (Tableau 31).

Tableau 31. Estimations de A i partir des comptages (A1, A2, A3, A4 et leur intervalle de confiance A
95% (IC)) ou avec des modeles démographiques (A Leslie) a partir d’estimations de CMR basées sur
des individus marqués dans 6 populations de bouquetins. Pour les populations du parc du Mercantour
aucune mesure de survie juvénile n’était disponible. Pour calculer le succes d’élevage, nous avons
utilisé 3 scénarios (survie juvénile de 0,66, 0,92, 1) basées sur la survie juvénile observée dans d’autres
populations de bouquetins. En gras les valeurs de A obtenues en considérant une survie juvénile de
0,66, en italique lorsque la survie juvénile était de 0,92 et en gras italique avec une survie juvénile de 1.

Populations Al [95% IC] A2 A3 [95% IC] A4 A Leslie
Maurienne 1,047 [1,038-1,057] 1,048 1,049 [1,016- 1,081] 1,036 1,052
Prariond 1,055[1,038-1,072] 1,051 1,047[0,971-1,123] 1,049 1,032

-avant1990 1,063 [0,994- 1,138] 1,078 1,119 [0,968-1,269] 1,059 -

-aprés 1990 1,013 [0,999- 1,027] 1,014 1,011 [0,928- 1,094] 1,010 1,032
Champsaur 1,232 [1,081- 1,404] 1,194 1,284 [0,777-1,791] 1,169 1,073
Valbonnais 1,085 [0,992-1,186] 1,059 1,111 [0,789-1,434] 1,049 1,019
Nord-Ouest 1,457 [1,354-1,568] 1,312 1,519[1,082-1,956] 1464 1,07 1,13 1,15
St ours 1,240 [1,218- 1,263] 1,292 1,243 [1,176-1,312] 1,241 1,10 1,17 1,19

Nous avons donc regardé les distributions annuelles des A3, obtenus avec les comptages pour
déterminer si le A obtenu avec les modeles démographiques appartenait a la distribution
observée des A3; obtenus avec les comptages (Figure 40). En Vanoise, le A3;estimé a partir des
comptages va de 0,97 a 1,15 en Maurienne et de 0,78 a 1,27 pour toute la période d’étude a
Prariond-Sassiere (Figure 40). Dans les Ecrins, A3; va de 0,59 a4 2,42 dans le Champsaur, et de
0,74 a 1,72 dans le Valbonnais (Figure 40). Dans les populations du Mercantour, dans le
Nord-Ouest et & FontSancte-StOurs, A3, va respectivement de 0,99 a 3,25 et de 1,11 a 1,46

(Figure 40). Les plus fortes estimations, obtenues pour les deux populations des Ecrins et du
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Mercantour, sont plus élevées que le maximum de 1,35 attendu pour un ongulé monotoque tel

que le bouquetin (Gaillard et al., 2000).
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Figure 40. Distribution des A3, estimés & partir des comptages annuels de bouquetins (la barre noire
indique la valeur de A estimée 2 partir des modeles démographiques)
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Dans les Ecrins la forte valeur de A3, correspond & I’année 2001 dans le Champsaur et 2003

dans le Valbonnais. Si ces années sont enlevées, la moyenne des A3; (donc A3) se rapproche

S

alors du A estimé a partir des modele démographiques (A3=1,055 pour le Champsaur et
A3=0,959 pour le Valbonnais, figure 41)
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Figure 41. Distribution des A3, estimés a partir des comptages de bouquetins aprés avoir enlevé les
valeurs surestimées de A (i. e., >1,35, la valeur maximale pour un ongulé monotoque) dans les deux
populations du Parc National des Ecrins. La ligne en pointillés est la moyenne des A3, et la ligne pleine
est A estimé avec les modeles démographiques.

Dans le Mercantour, les fortes valeurs de A3; correspondent aux années des différentes ré-
introductions de bouquetins dans les populations. Lorsque nous prenons en compte les ré-
introductions dans I’estimation de A3, la moyenne (A3 dans le tableau 31) passe a 1,29 dans le
Nord-Ouest et a 1,22 4 FontSancte-StOurs (Figure 42). Cependant, méme lorsque nous
prenons en compte les ré-introductions, I’estimation de A3 & partir des comptages est plus
élevée que I’estimation obtenue avec les modeéles démographiques, quelle que soit la valeur de
survie juvénile considérée (Figure 42), car des surestimations de certains A3, (> 1,35) doivent
étre enlevées des données de comptages. Dans le Nord-Ouest, les valeurs de A estimées & partir
du modele démographique ne tombent pas dans la distribution des A3 estimées a partir des

comptages annuels.
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Figure 42. Distribution des A3, estimés 2 partir des comptages aprés avoir corrigé pour les animaux ré-
introduits dans les deux populations de bouquetins du Parc national du Mercantour. Les différentes
lignes verticales correspondent & A3 (la moyenne des A3,) et aux différentes valeurs de A estimées avec
les modeles démographiques pour différentes valeurs de survie juvénile (Sj=0,66, Sj=0,92, Sj=1).

Comme nous 1’avons mentionné, pour la population de Prariond-Sassiére, lorsque nous
considérons la période d’étude entiere, il y a une légére surestimation des A obtenus & partir
des comptages comparativement a celui obtenu avec le modele démographique (Tableau 31),
cependant nous n’avons pas mis en évidence de valeurs douteuses dans la distribution des A3,
(Figure 40). Lorsque nous considérons les deux périodes démographiques, A3 avant 1990 est
de 1,12. Aprés 1990, A3 (1,01) est plus faible que la valeur de A estimée avec le modéle
démographique, et cette derniére ne tombe pas dans la distribution de A3, estimée a partir des
comptages annuels apres 1990 (Figure 43).

De plus comme nous nous y attendions, dans cette population nous avons mis en évidence une

autocorrelation négative des A3; (test GM : p<0,001, tableau 32).
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Figure 43. Distribution des A3, estimés a partir des comptages annuels de bouquetins avant et apres
1990 a Prariond-sassiére. La ligne en pointillés est la moyenne des A3, pour la période considérée
(avant ou aprés 1990), la ligne pleine est le A estimé avec le modele démographique. La survie des
femelles a Prariond-Sassiére ne dépendant pas du temps, nous avons supposé que la survie des
différentes classes d’age était la méme avant et aprés 1990, mais comme nous ne disposions du succes
d’élevage qu’apres 1998 pour cette population, nous avons seulement pu comparer le A estimé avec le
modele démographique avec la moyenne des A3, apres 1990.

Les deux séries de comptages dans le Champsaur donnent des estimations similaires de Al
(1,19 vs 1,21 respectivement en Décembre et Janvier) et sont fortement corrélées (pente : 0,87
+0,22, R2=(,73, p=0,007).
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Tableau 32. Changement dans le temps des A3, dans la population de bouquetins de Prariond-Sassigre.
Chaque valeur de A3,correspond au rapport de I’effectif de ’année t+1 sur I’effectif de I’année t.

Années A3,
1985 1,147
1986 0,831
1987 1,252
1988 1,117

1989-1991 1,246
1991 0,940
1992 1,084
1993 0,960
1994 1,065
1995 1,093
1996 0,960
1997 0,901
1998 1,274
1999 0,782

2000 -2003 1,054

II1.5.2- Discussion

Nos résultats suggeérent que les comptages au sol donnent des estimations satisfaisantes des
tendances des populations de bouquetins avec certaines précautions, comme nous 1’attendions
du fait des caractéristiques du bouquetin qui en font une espéce appropriée pour les comptages
au sol : sa grande taille corporelle, I’utilisation diurne d’habitats ouverts et sa grégarité.

Le taux de multiplication d’une année & I’autre était cependant surestimé certaines années, A
étant plus élevé que ce qui est biologiquement possible pour cette espece. De telles valeurs
venant généralement d’une sous-estimation marquée une année donnée doivent étre identifiées
et enlevées des analyses. En éliminant ces problémes, les comptages au sol donnent une idée
acceptable des tendances dans les populations sur plusieurs années méme s’ils ne sont pas

nécessairement fiables & chaque année. Gonzales-Voyer et al. (2001) arrivent a la méme

185



Partie IIT — Dynamique des populations Chapitre 5 — Réflexion sur les comptages dans les Parcs Nationaux

conclusion suite 2 une analyse de comptages aériens d’une population de chévres de
montagne.

Pour la population de Maurienne, nous n’avons pas détecté de problemes apparents dans les
données de comptages, les résultats obtenus avec les deux méthodes étant similaires: la
population augmente de 3 & 5 % par an, surement & cause d’une réponse densité dépendante
des traits liés a la reproduction (Girard, 2000).

A Prariond-Sassiére, sur la période d’étude entiére, nous avons trouvé une faible surestimation
de A a partir des séries temporelles de comptages par rapport aux modeles démographiques. Ce
résultat n’est pas surprenant étant donné que pendant la période d’étude, la population a fait
face a une phase d’expansion et de stabilisation, alors que le modéle démographique estimait A
seulement pendant la période de stabilisation de la population. Dans ces conditions, le modele
démographique ne peut que mener & une plus faible estimation de A par rapport aux
comptages. Dans cette population, nous n’avons pas trouvé de valeurs « aberrantes» de A (i.e.,
A>1,35) dans la distribution des A3t, mais une autocorrelation négative était évidente. Une
mauvaise fiabilité des comptages peut expliquer cette autocorrelation. Considérons une
population avec un taux de multiplication de Aa entre les deux premieres années de la période
d’étude, et un taux de multiplication t de Ab entre les deux années suivantes. Supposons que la
premiére année, 1’estimation de la taille de la population était juste, mais que la deuxieme
année, elle sous estime la taille de la population. Le taux de multiplication estimé Aa’ va &tre
inférieur au taux de multiplication réel de la population (Aa). Si la troisi¢me année la taille de
la population est estimée correctement, le taux d’accroissement Ab’ sera plus fort que le vrai
taux Ab. Un tel patron apparait dans les comptages des populations de bouquetins car certaines
années, pour des raisons inconnues, les comptages sont séveérement sous estimés. Cependant il
semble important de souligner que ce probléme n’arrive que parce que des sous-estimations de
Peffectif sont possibles lors des comptages. En effet, des sur-estimations sont peu probables
du fait de I’organisation rigoureuse des agents de terrain pour éviter les doubles comptages.
Sachant que les sous-estimations sont un fait avéré, le principal probleéme est de pouvoir
évaluer cette sous-estimation et surtout sa variabilité d’une année sur 1’autre.

En ce qui concerne les autres populations, le modéle démographique méne a une estimation de

A légérement plus faible que celle des séries de comptages. Dans le Valbonnais, les comptages
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sur-estiment A comparativement au modéle démographique. Ce résultat cependant semble
principalement le fait de quelques valeurs aberrantes plus élevées que le taux de multiplication
maximum possible pour une population de bouquetins. Aprés avoir enlevé ces valeurs, les
données montrent une sous-estimation du A obtenu & partir des comptages par rapport au
modele démographique (0,95 pour les comptages vs. 1,02 pour la matrice de Leslie).

Dans le Champsaur, les comptages annuels indiquent une population colonisatrice qui
augmente de 20% par année, alors que selon le A estimé a partir du modéle démographique,
cette population croit d’environ 7% chaque année. Aprés avoir corrigé les valeurs aberrantes,
comme attendu, le A estimé avec les comptages (A3=1,055) était plus faible que celui estimé
avec les modeles démographiques (A=1,07).

Les deux populations du Parc National du Mercantour sont en expansion, mais les valeurs
estimées de A a partir des comptages annuels (A3t) étaient plus fortes que celles obtenues avec
les modeles démographiques (indépendamment de la valeur de survie juvénile considérée), a
cause de ré-introductions et de comptages imprécis. Les raisons de ces imprécisions dans les
comptages de bouquetins dans le parc du Mercantour sont inconnues.

A partir du plus long suivi, 2 Prariond-Sassiére, nous avons détecté des autocorrélations
négatives dues a des incertitudes dans les comptages chaque année. Un autre probléme majeur
avec les données de comptages est 1’asymétrie dans la détection rétrospective des valeurs
erronées. Parce que chaque espéce a une valeur maximum de A, toute valeur supérieure a ce
maximum peut &tre considérée comme une valeur aberrante. Inversement, des faibles valeurs
de A ne seront pas forcement considérées comme des valeurs erronées. Dans le Champsaur, le
calcul de A en 2001 et 2004 suggere que la population décroit de moitié¢ entre deux comptages
de Décembre successifs, mais pas avec les comptages de Janvier. Les comptages de Janvier
nous permettent donc de détecter des erreurs dans les comptages de Décembre, soulignant
ainsi la nécessité de répliquer les comptages dans les parcs.

Nos modeles démographiques ont estimé A a partir d’une matrice de Leslie construite avec les
estimations moyennes des parameétres démographiques. La matrice tient donc compte des
variations d’age mais les variations dans les histoires de vie viennent aussi de nombreux autres
facteurs comme la densité dépendance (Fowler, 1987), les variations de 1’environnement et

aussi du sexe, qui n’étaient pas pris en compte dans notre étude. De plus la matrice est basée
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sur des individus marqués qui ne sont plus nécessairement représentatifs de la population
enti¢re particulierement pour les populations ou seuls des animaux ré-introduits ont été
marqués. Les performances démographiques des animaux ré-introduits peuvent étre
différentes de celles des animaux natifs de la population, particuliérement si la structure d’age
des individus marqués différe de celle de la population totale.

Des différences dans la structure d’4ge entre les bouquetins marqués ou non sont susceptibles
d’avoir lieues dans les populations du Champsaur et du Valbonnais oul 1’échantillon
d’individus marqués suivis vieilli dans le temps puisqu’aucun nouvel individu n’a été marqué.
A Prariond-Sassiére, avec un marquage continu des individus natifs, les résultats appuient
notre prédiction que les comptages devraient sous-estimer la taille de la population. Un
marquage non biaisé et continu dans le temps des individus est nécessaire pour assurer que
I’échantillon d’individus marqués dans le temps est représentatif de la population.
Actuellement, les comptages annuels sont 1’outil le plus utilisé pour suivre les populations de
bouquetins (Jacobson et al., 2004; Szther et al., 2002; Saether er al., 2007b). Nos résultats
suggeérent que les comptages donnent des estimations acceptables des tendances des
populations, apres avoir vérifié€ la présence de valeurs erronées. De telles précautions n’ont pas
été prises dans les précédentes études sur le bouquetin basées sur les comptages. Ces analyses
sont donc 8 méme d’avoir été biaisées par des valeurs de taux de multiplication annuels plus
forts que le maximum biologique possible pour le bouquetin. Comme nous ’avons illustré par
la fréquence de sous-estimations marquées certaines années, sans possibilit€ d’identifier les
facteurs qui les causent, les comptages annuels de bouquetins ne peuvent pas étre utilisés pour
estimer 1’effectif d’une population une année donnée. Par contre, des séries temporelles de
comptages ou 1’absence de valeurs erronées a été vérifiée sont nécessaires pour amener des
informations utiles pour la gestion des populations. La réplication des comptages pendant une
méme année devrait apporter des informations plus fiables de I’effectif des populations et des
tendances en offrant une fagon de détecter les anomalies dans les comptages, comme nous
I’avons montré dans le cas de la population du Champsaur. Etant donné le temps et le cofit des
comptages au sol, la réplication des comptages devrait peut-&tre nécessiter de réduire 1’effort

d’échantillonnage.
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Résumé

* Bien que les comptages au sol soient souvent utilisés afin de suivre les populations
d’ongulés, plusieurs études ont montré que les comptages d’ongulés ont une faible précision et
conduisent souvent 2 sous-estimer 1’effectif des populations.

* Nous avons évalué la performance des comptages de bouquetins effectués dans les Parcs
Nationaux francais en analysant jusqu’a 23 ans de données de recensement annuels pour 6
populations de bouquetins dont une partie des animaux était marquée.

* Pour chaque population, nous avons comparé le taux de multiplication obtenu & partir des
données de recensement (estimé a partir de 4 méthodes différentes) avec le taux de
multiplication calculé & partir du modele démographique basé sur les paramétres estimés a

partir des méthodes de Capture-Marquage-Recapture.

e L’adéquation entre les estimations basées sur les comptages et celles du taux de
multiplication obtenues & partir des modeles démographiques suggérent une bonne
performance des comptages tels que pratiqués pour suivre les variations d’effectifs des
populations de bouquetins sous réserve que les sous-estimations occasionnelles des comptages
soient identifiées et prises en compte.

* Des sous-estimations substantielles des comptages certaines années peuvent mener 4 des

estimations du taux de multiplication biologiquement impossible (A>1,35) et, pour les plus

longues série temporelles disponibles, & des auto-corrélations négatives marquées.

* Nous recommandons aux gestionnaires de répliquer les comptages une méme année afin de
détecter et corriger les erreurs de comptages. Afin de réduire les erreurs, les biologistes
analysant les séries temporelles de comptages d’ongulés devrait vérifier la plausibilité des taux

de multiplications estimés a partir de deux comptages consécutifs.
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NOUVELLES CONTRIBUTIONS APPORTEES PAR CE
TRAVAIL

> Avant cette étude, nous ne savions pas quel était le statut démographique actuel des
différentes populations de bouquetins dans les Alpes frangaises. Suite a nos analyses nous
pouvons maintenant identifier trois catégories de statuts démographiques avec des
populations stables, des populations en voie de stabilisation, et des populations encore en
croissance. Ceci est important pour une meilleure compréhension des processus de

limitations des populations et donc de leur fonctionnement.

> FEtant donné que chez les espeéces itéropares les femelles ont une stratégie d’histoire de vie
conservatrice et sont sélectionnées pour ne pas compromettre leur survie au profit de leur
reproduction, nous nous attendions chez le bouquetin a une forte sensibilité des parameétres
de recrutement aux variations climatiques et de la densité. Nous montrons au contraire une
faible variabilité des parametres de recrutement qui implique une stratégie d’histoire de vie
trés conservatrice des femelles bouquetin. Ce résultat est important car il implique que
contrairement a ce qui est observé chez les autres espéces d’ongulés, les variations de
recrutement ne sont pas le principal moteur de la dynamique des populations de

bouquetins.

» Chez les espéces avec un fort dimorphisme sexuel comme chez le bouquetin, on s’attend 2
ce que la survie annuelle des males adultes soit inférieure 4 celle des femelles. Nous
montrons que cette différence, lorsqu’elle est présente, n’apparait que pour les vieux

bouquetins. Ce résultat est important car il confirme que la survie adulte pour les deux
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sexes est plus élevée chez le bouquetin que pour les autres especes d’ongulés et que cette

forte survie est une caractéristique propre a cette espece.

» Avant cette étude nous ne savions pas si I’hypothése d’une forte sensibilité de la survie des
vieux individus aux variations de I’environnement était vérifiée, la question des effets du
climat sur la survie des individus sénescents chez les ongulés ayant été peu étudiée du fait
des petits échantillons de vieux individus généralement a la disposition des chercheurs.
Suite i nos résultats nous pouvons maintenant dire que la survie des individus sénescents,
mais pas celle des individus adultes, est sensible aux effets du climat notamment a 1’effet
négatif des hivers rigoureux. Ce résultat est important car il soutient 1'idée que les
variations annuelles de la survie des vieux adultes joueraient un rdle important dans la

dynamique des populations de bouquetins.

» Bien que les comptages au sol soient souvent utilisés comme outil de suivi des populations
de grands herbivores, plusieurs études ont montré que ces comptages ont une faible
précision et conduisent & sous-estimer le plus souvent ’effectif de la population.
Cependant, il a été argumenté que certaines caractéristiques biologiques du bouquetin qui
le rendraient bien visible en faisaient une espece bien adaptée aux comptages aux sols.
Avant cette étude nous ne savions donc pas si les comptages au sol utilisés dans les
espaces protégés permettaient de rendre compte efficacement des variations numériques
des populations de bouquetins. Nos analyses montrent que sous certaines conditions, les
comptages au sol donnent une estimation satisfaisante des tendances des populations de

bouquetins.
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IV.1- Synthese des résultats

L’analyse de la dynamique des différentes populations de bouquetins nous a permis de mettre
en évidence le fait que ces populations se trouvent 2 différents stades démographiques. Celles
du Mercantour sont en expansion avec un taux d’accroissement €levé, une primiparité a 2 ans,
une durée de génération plus courte et donc un taux de renouvellement plus rapide, une forte
productivité des femelles par rapport aux autres populations, mais aussi une moins grande
proportion d’individus sénescents. Au contraire, celles de la Vanoise et des Ecrins ont une
croissance beaucoup plus faible, loin du potentiel maximal du bouquetin, un age de
primiparité retardé a 3, 4 ans, une productivité plus faible, un faible recrutement, une plus
grande proportion d’individus de plus de 13 ans et un taux de renouvellement plus faible,
autant de caractéristiques de populations bien établies.

L’age en général a un fort effet structurant sur les parametres démographiques chez le
bouquetin, cependant nous avons observé une grande variabilité de la contribution des vieilles
femelles au recrutement des jeunes entre les populations. Ces différences ne semblent pas liées
au statut démographique des populations, mais montrent plutdt une dépendance des
paramétres de reproduction des vieilles femelles au contexte écologique. En ce qui concerne la
survie, elle est trés élevée et égale pour les deux sexes dans toutes les populations, jusqu’a 8-
10 ans, dge a partir duquel nous avons mis en évidence un phénomene de sénescence avec une
diminution de la survie.

Le bouquetin des Alpes semble fort bien adapté a la stochasticité environnementale du milieu
montagnard car il y est peu sensible. Le faible impact des fluctuations climatiques et de la
densité sur les parameétres de reproduction montre qu’il faut que les populations atteignent de
trés fortes densités et/ou subissent une anomalie climatique importante pour observer des
changements de ces parametres. Il en va de méme pour les patrons de survie des méles et des
femelles qui principalement ne présentent une sensibilité aux fluctuations de I’environnement
que pour les vieux individus.

Tout comme les autres populations de grands herbivores, chez le bouquetin, le taux

d’accroissement des populations est plus sensible & un changement de la survie adulte qu’un
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méme changement du recrutement. Cependant, nous montrons aussi que dans la plupart des
populations, le taux d’accroissement semble autant sensible 4 un changement de la survie des
vieux individus qu’a un méme changement dans le recrutement. La faible variation du
recrutement face aux variations de I’environnement, et la forte sensibilité des vieux individus
aux fluctuations du milieu alliée a leur présence en une plus grande proportion par rapport aux
autres ongulés, montrent que les vieux individus jouent un réle important dans la dynamique
des populations de bouquetins tout comme 1’avaient suggéré Jacobson et al. (2004) dans la

population du Grand Paradis a partir de 1’analyse des comptages.

IV.2- Le bouquetin : un ongulé pas tout a fait
comme les autres...

La théorie d’histoire de vie prédit que les individus qui ont atteint la maturité sexuelle allouent
de I’énergie a la fois a la maintenance et & la reproduction. Mais parce qu’ils n’ont qu’une
quantité limitée d’énergie a allouer, ils ne peuvent pas maximiser a la fois leur reproduction et
leur survie. De ce fait les individus qui investissent plus dans la reproduction devraient en
payer le cofit en ayant de plus faibles chances de survie que ceux qui investissent moins dans
la reproduction (Stearns, 1992).

Chez les especes polygynes comme la plupart des ongulés, les facteurs influengant le succes
reproducteur sont différents entre les sexes, entrainant une sélection de traits différents entre
les méles et les femelles (Clutton-Brock, 1987). Chez les grands herbivores, la valeur sélective
des femelles est fortement et positivement associée avec leur longévité (Gaillard et al., 2003a).
Pendant la phase adulte, la sélection naturelle devrait favoriser les individus avec une forte
résistance aux facteurs de mortalité, ce qui implique de faibles variations de la survie adulte
des femelles face aux fluctuations du milieu. De ce fait, chez les ongulés, la survie adulte des

femelles est élevée, peu variable, et présente une forte élasticité, les femelles sont donc
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sélectionnées pour ne pas jouer sur leur survie afin de se reproduire. Seuls les événements
extrémes tels que des épidémies et des accidents climatiques sont 2 méme d’induire une
variation substantielle dans la survie adulte, cependant ce sont des épisodes ponctuels faisant
varier la survie adulte autour d’une moyenne a long terme remarquablement constante
(Gaillard et Yoccoz, 2003). Ainsi des populations comme celles de bouquetins, peuvent
présenter des patrons de survie similaires malgré des conditions environnementales (densité et
climat) différentes. Cette constance dans les patrons de survie adulte des femelles, due a une
réduction de I’effort reproducteur des femelles au profit de leur propre survie lorsque les
conditions environnementales sont défavorables, est le fait d’une stratégie d’évitement du
risque (Gaillard et Yoccoz, 2003). La tres forte survie adulte des femelles bouquetin et leur
faible sensibilité aux fluctuations de I’environnement suggeérent qu’elles ont adopté cette
stratégie conservatrice. Cependant cet évitement du risque pour la survie résulte en une prise
de risque pour la reproduction. La survie juvénile est donc fortement variable face aux
fluctuations du milieu chez les ongulés (Gaillard et al., 2000). Cependant, nos résultats
laissent penser que les femelles bouquetin ont une stratégie d’évitement du risque extréme par
rapport aux femelles des autres espéces d’ongulés. Cette stratégie trés conservatrice
d’allocation d’énergie est peut-&tre due & un plus faible investissement dans la reproduction,
du fait de la faible sensibilité des parameétres de reproduction aux changements de densité et
climatiques dans les populations de bouquetins étudiées. Si les femelles investissent vraiment
trés peu dans la reproduction, les conditions écologiques devront étre réellement extrémes
pour observer des variations dans les paramétres de reproduction des femelles bouquetins.

Au contraire, chez les especes dimorphiques et polygynes, les males devraient plus investir
dans leur croissance afin d’atteindre une position sociale dominante et multiplier les
opportunités d’accouplement afin de maximiser leur valeur sélective (Toigo, 1998; Toigo et
al., 2007). Ceci passe par une compétition entre les males qui, si elle est forte, peut avoir pour
conséquence une augmentation de la mortalité adulte. De plus le dimorphisme sexuel de taille
présenté par la plupart des ongulés entraine de plus grands besoins énergétiques chez les males
de par leur grande taille corporelle qui les rend plus sensibles que les femelles a des conditions
limitées du milieu. Cet effet est accentué chez les espéces pour lesquelles le rut a lieu au début

de I’hiver. Les combats €tant coliteux en énergie et les méles réduisant leur temps de prise

195



Partie IV — Discussion générale

alimentaire pendant la période de reproduction (Loison, 1995; Pelletier, 2005; Toigo, 1998),
ils vont aborder 1’hiver avec moins de réserves énergétiques et donc en moins bonne condition
physique. De ce fait on s’attend a une plus forte mortalité hivernale des méles par rapport aux
femelles. Chez le bouquetin, par contre, malgré un dimorphisme sexuel de taille extréme, les
males survivent aussi bien que les femelles jusqu’a 1’dge de 8-10 ans. Ceci est en accord avec
les résultats de Toigo et Gaillard (2003) qui montrent que les différences de survie entre les
sexes n’apparaissent que sous de mauvaises conditions environnementales, la grande taille des
males devenant alors couteuse en €nergie. De plus ils montrent que le cofit du dimorphisme
sexuel, a travers des différences dans les patrons de survie des méles et des femelles, est plus
marqué dans les populations stables que dans les populations colonisatrices. Nous n’avons pas
mis en évidence de plus grandes différences de patrons de survie entre sexes en fonction des
statuts démographiques des populations ce qui signifie que les variations des conditions
environnementales doivent étre trés marquées pour observer des différences dans les patrons
de survie entre sexes chez le bouquetin. De plus, seule la survie des vieux males chez le
bouquetin semble étre sensible aux fluctuations de I’environnement. Ceci nous améne a penser
que, tout comme les femelles, les méles adoptent une stratégie d’évitement du risque a travers
une stratégie conservatrice d’allocation de 1’énergie et ce jusqu’a un 4ge avancé. Lors du rut,
les males pratiquent le ‘tending’ c’est-a-dire qu’ils essaient de défendre une seule femelle en
aestrus 2 la fois (Toigo, 1998). Les bouquetins semblent établir une hiérarchie de dominance
basée sur la taille du corps et des cornes et seraient réticents a s’engager dans des combats. Les
méles bouquetin ont une croissance continue et assez lente tout au long de leur vie (Toigo et
al., 2007; Toigo et al., 1999; von Hardenberg et al., 2004). Les males les plus vieux sont donc
les plus gros et sont ceux qui ont les plus grosses cornes et donc sont fort probablement ceux
qui ont accés aux femelles en cestrus. Les méles auraient donc une tactique d’histoire de vie
conservatrice basée sur la maximisation de leur survie jusqu’a 10 ans, 4ge auquel ils atteignent
une taille corporelle et de corne qui leur assure un plein accés aux femelles. Ce seraient donc
principalement les males de plus de 10 ans qui participeraient au rut, et paieraient ainsi les
conséquences négatives d’une telle participation, comme chez les méles plus jeunes des autres
espéces d’ongulés, & travers une diminution de la survie a partir de cet &ge. La forte

diminution de la survie des males chez le bouquetin aprés 12 ans cadre bien avec cette théorie.
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IV.3- Limites et perspectives de I’étude

IV.3.1- Suivi de la reproduction dans les populations de bouquetins

Il semble tout a fait indispensable de poursuivre le suivi de la reproduction des femelles dans
les différentes populations de bouquetins et plus spécifiquement du recrutement. Nous
disposions d’un jeu de données un peu limité en ce qui concerne ces données, d’une part parce
que ces suivis sont assez récents, donc nous n’avions pas toujours beaucoup d’années de suivi,
d’autre part parce que l’observation des femelles au moment des naissances, mais surtout
apres I'hiver, est difficile. Il est possible que 1’on ait une sous-estimation du succes d’élevage
lors des observations car si une femelle est vue avec son cabri elle est notée suitée avec
certitude, en revanche si elle n’est pas observée avec un cabri elle est noté non suitée, mais on
ne peut pas étre certain qu’elle n’a pas de cabri.

De plus, le faible nombre en moyenne de répétitions par meére nous empéchait de conduire les
analyses avec des modeles linéaires généralisés mixtes. Or les tests effectués pour détecter
d’éventuels cofits a la reproduction nous ont permis de mettre en évidence un effet qualité des
femelles dans la productivité deux années consécutives. Il serait donc tout a fait intéressant de
pouvoir mieux quantifier la part de variabilité entre les méres.

De plus le fait que nos résultats semblent montrer une faible sensibilité des parameétres de
reproduction des femelles bouquetin aux conditions environnementales, par rapport aux autres
espéces d’ongulés, incite A poursuivre ces suivis pour confirmer ces différences avec un plus
grand jeu de données.

» Nous recommandons donc avant tout de marquer davantage de femelles pour avoir
une plus grande taille d’échantillon et de continuer leur suivi, notamment dans les populations
du Mercantour pour lesquelles nous ne disposons que des informations sur la productivité des
femelles, afin de pouvoir déterminer si les cabris ont survécu & ’hiver et sont de ce fait

toujours vivants 9 mois aprés les naissances. Le marquage des cabris semble difficilement
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réalisable, la solution serait peut-&tre de former et spécialiser des agents dans le suivis des

données liées a la reproduction.

1V.3.2- Etude des patrons de survie

Il est important que le marquage des individus dans une population soit continu, c’est-a-dire
que le plus souvent possible (chaque année serait 1’idéal) de nouveaux individus soient
marqués. En effet, dans les populations ou seuls les individus ré-introduits sont marqués et
donc suivis, aprés quelques années, ces individus ne sont plus représentatifs de la population
dans laquelle ils évoluent car la structure d’age de 1’échantillon vieillit par rapport a la
structure d’4ge de la population. Le marquage de nouveaux individus permet d’augmenter le
nombre d’individus des différentes classes d’dge suivis. Nous I’avons vu, 1’4ge a un effet
structurant trés marqué dans nos populations. Cependant nous avons été obligés de limiter
notre étude de I'impact des conditions environnementales & trois populations pour lesquelles
nous avions assez de données sur chaque classe d’4ge chaque année. Et méme, alors que nous
avons vu que le modele a 3 classes d’age (2-7 ans, 8-12 ans, plus de 13 ans) décrivait bien les
variations de la survie chez le bouquetin, du fait du faible nombre d’individus pour une méme
année dans ces 3 classes, nous avons été obligés de prendre en compte des classes d’4ge moins
précises (2-10 ans, plus de 10 ans) pour les analyses de I’impact des fluctuations du milieu. Or
chez le bouquetin, la survie est toujours tres élevée entre 8 et 12 ans, donc en étant obligés de
prendre des classes d’dge moins pertinentes pour cette espéce, nous pouvons passer a coté, ou
minimiser ’importance des vieux individus (plus de 13 ans) dans la dynamique de ces
populations. Seule la poursuite des marquages et des suivis dans le temps nous permettra
d’effectuer des analyses plus fines, et donc de mieux comprendre la dynamique de cette
espéce.

> Nous insistons sur I’importance d’un marquage continu dans les populations de

bouquetins et sur la poursuite des suivis, essentiels pour augmenter le nombre d’individus des
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différentes classes d’4dge et mieux appréhender leur rdle dans les fluctuations des populations

de bouquetins.

Il semblerait que, chez le bouquetin, il y ait trés peu de mortalité en été et que le plus gros se
passe en hiver. Afin d’étudier cela il pourrait-tre intéressant de mener des études de la survie
saisonnigre : de juin & novembre et de novembre a avril. En termes de probabilité de recapture,
ceci permettrait aussi de prendre en compte les migrations saisonniéres des individus.

» Nous suggérons par la suite d’effectuer des études de survie saisonniére pour une
analyse plus fine des patrons de survie afin de confirmer que la principale période de mortalité
est bien I’hiver mais aussi grice aux probabilités de recapture, étudier les mouvements

saisonniers des individus .

Nous I’avons vu, les méles chez le bouquetin présentent des patrons de survie qui semblent
montrer une tactique conservatrice de la part des males aussi bien que des femelles. Nous
avons suggéré que ce sont les males de 13 ans et plus qui participeraient principalement au rut,
comme le laisse supposer la forte diminution de la survie des méles a partir de cet age. Si cela
s’avére juste, les mdiles de moins de 10 ans devraient avoir un succés reproducteur
extrémement faible.

> Etant donné que notre hypothese pour expliquer la forte survie des bouquetins males
jusqu’a 10-12 ans est basée sur la supposition d’un faible investissement dans la reproduction,
il est nécessaire d’obtenir des données sur le succés reproducteur des méles afin d’identifier
ceux qui participent activement a la reproduction. De plus, la distribution du succes
reproducteur des males par rapport & leur 4ge peut avoir une certaine importance si dans les
années a venir des plans de chasse étaient mis en place, comme c’est le cas en Suisse. Si
comme nous le supposons, les males les plus vieux avec de grosses cornes sont ceux qui
participent principalement au rut, une chasse aux trophées sur le long terme pourrait entrainer
un ralentissement de la croissance des cornes chez cette espéce, et probablement un
changement dans les tactiques d’appariement des méles, et donc, sur leur stratégie d’histoire
de vie. En effet dans une population de mouflon d’Amérique Coltman et al. (2003) montrent

qu’une chasse aux trophées ciblant des traits héritables tels que la taille corporelle ou la taille

199



Partie IV — Discussion générale

des cornes, et qui implique une chasse visant principalement les méiles de bonne qualité
génotypique n’ayant pas encore atteint leur pic reproducteur, a résulté en une production de
males plus 1égers avec de plus petites cornes. De plus Byers et Kitchen (1988) montent dans
une population d’antilocapre d’ Amérique, que suite a un pic de mortalité des males de plus de
5 ans et des faons du & un hiver sévére, le systéme d’appariement a changé, du fait que la

distribution de 1’4ge des males avait changé vers des 4ges plus jeunes.

IV.3.3- Principaux facteurs influencant les variations des populations

de bouquetins

Nous avons montré que les parameétres de recrutement présentaient une faible élasticité par
rapport a la survie adulte, mais que dans les populations bien établies, le recrutement et la
survie des individus sénescents ont des élasticités proches. L’élasticité seule ne permet
d’appréhender que 1’impact potentiel d’un changement des paramétres démographiques et il
est nécessaire de savoir si ces parametres varient pour identifier ceux qui vont effectivement
avoir un impact sur les changements d’effectif des populations. Nous avons montré que la
survie adulte des méles et des femelles était peu variable, et étonnamment le recrutement
semble moins sensible aux variations du milieu en hiver par rapport & d’autres espéces
d’ongulés. Ce serait principalement la survie des individus sénescents qui présenterait une
sensibilité face aux fluctuations de I’environnement.

Dans notre cas, afin de calculer les élasticités du taux de multiplication aux différents
parametres démographiques, nous avons effectué une analyse prospective qui consiste a
déterminer de combien le taux de multiplication va varier si un changement d’un parameétre
démographique devait avoir lieu. A la vue des nos résultats, une grande proportion de vieux
individus, une faible sensibilité des paramétres de reproduction a la densité et au climat et une
élasticité similaire entre le recrutement et la survie des individu entre 8 et 12 ans présents en
grande proportion dans les populations de bouquetins, il serait intéressant de mener une

analyse rétrospective qui étend I’analyse prospective a 1’approximation de la décomposition de
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la variance du taux de multiplication en incorporant les variations des parametres
démographiques.

» Il serait intéressant d’effectuer une analyse rétrospective qui pose la question de
combien la (co)variance d’un parametre démographique contribue a la variance du taux de

multiplication.

Il est généralement rapporté que le recrutement refleéte bien la réponse de la population a
I’environnement, puisque c’est un des parametres les plus variables dans les populations
d’ongulés (Gaillard er al., 2000). Afin de suivre les variations numériques de populations
d’ongulés plusieurs méthodes peuvent &étre utilisées : les méthodes fondées sur les animaux,
comme [’échantillonnage direct (e.g. dénombrements sur surface, transects) ou les
échantillonnages indirects (e.g. CMR), ou les méthodes fondées sur 1’activité des animaux
(e.g. comptages de traces, comptages de feces) ou encore les indicateurs de changement
écologique (e.g. le succes d’élevage, 1’age de primiparité, la taille des groupes). Dans le cas du
bouquetin en France et en Italie, il n’est pas possible d’utiliser les indicateurs
traditionnellement employés pour d’autres populations d’ongulés car cette espéce n’est pas
chassée. En effet la chasse permet d’avoir accés a la taille des cornes, au poids des individus
ou d’autres mesures biométriques. C’est pourquoi nous avons cherché a savoir si le succes
d’élevage des femelles pouvait étre utilisé comme indicateur. Un indicateur de changement
écologique est par définition n’importe quel parameétre apportant de l’information sur la
relation entre une population et son environnement et se montrant sensible 4 un changement
d’effectif et/ou de qualité d’habitat (Morellet et al., 2007). Il faut donc qu’il y ait une
corrélation entre la fluctuation de I’indice et les fluctuations de 1’effectif. La seule population
oll I’on observait effectivement une augmentation de I'effectif était le Champsaur puisque
pour les populations du Mercantour nous n’avions pas de données sur le succeés d’élevage. Or
dans cette population nous n’avons pas mis en évidence de relation entre le succes d’élevage
et 1a densité. Pour I’instant, nous n’avons donc pas les moyens de dire que le succes d’élevage

pourrait-&tre utilisé comme un indicateur de changement écologique.
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