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RÉSUMÉ :
Le rôle des pathologies dans la dynamique des populations d’ongulés est peu abordé dans la littérature.
Les pathologies interviennent pourtant  soit directement en diminuant la survie, soit en diminuant le
recrutement. Elles ont donc un rôle crucial dans la régulation des populations.
Nous avons étudié deux populations de Bouquetin des Alpes (Capra ibex ibex) du Parc national de la
Vanoise. Ces populations ont fait l’objet d’un suivi démographique par suivi individuel d’animaux marqués,
et d’un suivi sanitaire. En 2007-2008, ces populations ont été  touchées par une épizootie entrainant des
infections respiratoires, caractérisées par des pneumonies interstitielles d’évolution chronique. L’objectif
de ce travail est d’évaluer les effets immédiats et différés de cette épizootie sur la dynamique de ces
populations. Il a également pour objectif d’évaluer l’impact du statut sanitaire de la population sur la survie
adulte et le recrutement, ainsi que de tester si les maladies abortives ont un impact sur la reproduction.

Nous avons utilisé des modèles de Capture-Marquage-Recapture avec reprise des animaux
morts pour modéliser la survie des adultes. Nous avons estimé les paramètres de reproduction avec des
modèles de CMR Multi-évènements prenant en compte un mélange de deux classes de femelles. Ils nous
ont permis d’estimer la survie du cabri et la probabilité de mise bas des femelles lors d’une nouvelle
reproduction. L’influence de l’état sanitaire de la population, ainsi que des conditions météorologiques et
de végétation, a été évaluée. Enfin, un Modèle Linéaire Généralisé Mixte nous a permis de voir si la
séropositivité vis-à-vis de germes responsables de maladies abortives affectait la probabilité de mise bas
des femelles l’année de leur capture.
L’impact direct de l’épizootie sur la survie adulte a été majeur, avec jusqu’à 90% de mortalité en 18 mois
pour les femelles de plus de 8 ans. La survie des mâles adultes après l’épizootie a aussi été diminuée.
L’effet sur la survie des cabris a été également très important, et cette survie n’est pas revenue pas au
niveau précédent l’épizootie trois ans après celle-ci. Nous n’avons pas mis en évidence de rôle de l’état
sanitaire de la population par rapport aux maladies abortives sur la survie.
Nous avons mis en évidence une hétérogénéité de la capacité des femelles à mettre bas, certaines
femelles se reproduisant fréquemment alors que d’autres sont la plupart du temps en échec de
reproduction. Nous avons montré l’existence d’un coût de la reproduction sur la survie et sur la
reproduction suivante, qui affecte à la fois les femelles de bonne et de mauvaise qualité. Le coût de la
reproduction sur la survie est masqué par l’effet qualité en dehors de l’épizootie alors qu’il est significatif
durant celle-ci. Nous n’avons pas mis en évidence d’impact de l’état sanitaire de la population par rapport
aux maladies abortives sur le recrutement.
Nous n’avons pas observé d’influence de la séropositivité vis-à-vis des maladies abortives ni de la densité
sur la probabilité de mise bas. Les femelles de trois ans ont une probabilité de mise bas inférieure à celles
de plus de quatre ans.
Ces résultats permettent de décrire précisément les paramètres de la dynamique de population affectés
par l’épizootie de 2007-2008. Ils montrent l’importance de la prise en compte des différences individuelles
dans la dynamique de population lorsqu’on veut mettre en évidence les effets de facteurs
environnementaux comme le climat ou les pathologies. Ils réaffirment la nécessité de mettre en place des
suivis à long terme sur les populations afin d’identifier d’éventuels problèmes de conservation des
espèces.



MOTS-CLÉS : coût de la reproduction, CMR Multi Event, hétérogénéité, ibex, maladies
abortives, pathologie, recrutement, survie
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PRÉAMBULE

La préservation de la biodiversité et la gestion de la faune sauvage impliquent de bien
connaître l’écologie des espèces. Pour les espèces animales, l’étude de la dynamique
des populations est une composante essentielle des connaissances à acquérir. Elle
permet en effet de connaître le statut de conservation des espèces concernées, mais
surtout de comprendre les mécanismes qui régissent les fluctuations des populations au
cours du temps (Caughley 1977).

Le suivi des grands mammifères herbivores est bien adapté aux études
démographiques parce que ce sont des espèces itéropares et longévives, et qu’elles ont
une structure de population complexe (Gaillard et al. 1989; Gaillard et al. 1998). Ainsi,
un individu va en général subir des conditions environnementales variées au cours de
son existence. La structure de la population présente à un moment donné est le résultat
des processus et événements des dix années précédentes et cette structure affectera la
dynamique de population de la décade suivante (Festa-Bianchet & Cote 2008).

Des événements entrainant des changements importants dans l’écosystème
(feux de forêts, conditions climatiques extrêmes, apparition de nouveaux prédateurs ou
compétiteurs, maladies) peuvent avoir des effets majeurs sur la dynamique de
population. Pourtant, ils sont souvent trop rares pour être détectés ou quantifiés par des
recherches limitées à quelques années (Festa-Bianchet & Cote 2008). De plus, ces
facteurs modifiant la taille des populations agissent rarement de façon isolée. Par
exemple, la masse corporelle aura une influence sur la survie seulement dans des
conditions de densité importante (Festa-Bianchet et al. 1997) et l’impact démographique
d’un hiver difficile variera selon la structure d’âge de la population (Coulson et al. 2000).
Les dynamiques des populations sont donc affectées à la fois par un ensemble de
variations stochastiques de l’environnement et par la réponse des populations à la
densité (Saether 1997). Il faut donc réaliser des études suffisamment longues, en
prenant en compte l’ensemble de ces facteurs, pour mettre en évidence leur rôle précis.

Par rapport à la perte d’habitat, la destruction directe ou la pollution, la menace posée
par les maladies sur les enjeux de conservation peut sembler à première vue mineure.
Pourtant les pathogènes sont connus pour être impliqués dans le déclin ou l’extinction
d’espèces de taxons variés comme les grenouilles arboricoles ou les tortues
(Cleaveland et al. 2002). L’étude des agents infectieux et des maladies qu’ils
provoquent est de ce fait devenue un enjeu majeur pour la conservation des espèces
sauvages et dans l’étude des écosystèmes (Daszak et al. 2000).

Les espèces sauvages sont, par leurs interactions avec l’homme, parfois à
l’origine de maladies émergentes qui constituent des menaces pour la biodiversité
(Smith et al. 2009; Gortazar et al. 2010) mais aussi pour la santé humaine (Daszak et al.
2000; Jones et al. 2008). Le franchissement de la barrière spécifique d’un agent
pathogène vers une espèce sauvage peut avoir des conséquences dramatiques. Ainsi
des épidémies accompagnées d’épisodes de forte mortalité ont été observées suite au
passage du Canine Distemper Virus, responsable de la maladie de Carré du chien, chez
le lycaon Lycaon pictus, conduisant en 1991 à l’extinction de la population de lycaons



du Serengeti (Daszak et al. 2000). Chez le lion Panthera leo, ce virus a provoqué la
mort de 30% des individus du Serengeti et du Masai Mara (Roelke-Parker et al. 1996). Il
a également décimé la population de furets à pied noir Mustela nigripes aux Etats-Unis
(Roelke-Parker et al. 1996; Cleaveland et al. 2002).
Les transmissions de maladies infectieuses entre la faune domestique et la faune
sauvage ont été récemment bien documentées (Gortázar et al. 2007), notamment pour
les ongulés artiodactyles (Martin et al. 2011b). La faune sauvage protégée peut d’une
part être exposée aux maladies de la faune domestique, mais peut aussi, en constituant
un réservoir de l’agent pathogène, constituer une source de ré-infestation pour la faune
domestique (Conner et al. 2008; Naranjo et al. 2008).
Étudier les interactions entre faune domestique et faune sauvage implique de mettre en
place sur l’espace concerné à la fois un suivi sanitaire et un suivi démographique des
populations sauvages concernées, afin d’identifier et de mesurer les risques. Cela
permet d’envisager des mesures de maitrise sanitaire. Par exemple, en Europe, un
programme de vaccination des sangliers (Sus scrofa) contre la peste porcine classique
(PPC) a permis de maitriser l’expansion de la maladie, et ainsi de limiter les risques de
transmission aux porcs d’élevage, sans toutefois éradiquer l’agent pathogène (Rossi et
al. 2010). Des programmes de vaccination du blaireau (Meles meles) contre la
tuberculose à Mycobacterium bovis ont pour les mêmes raisons débuté récemment au
Royaume-Uni et en Espagne (Ballesteros et al. 2011; Corner et al. 2011). Les dernières
modélisations statistiques de la transmission et de la progression de cette bactérie, ainsi
que de la gravité de la maladie selon le sexe permettront d’améliorer les mesures de
gestion afin de réduire l’impact de cette infection zoonotique sur l’industrie de l’élevage
au Royaume-Uni (Graham et al. 2013). Des études effectuées aux USA ont montré que
le meilleur moyen de réduire le risque de transmission de maladies respiratoires du
bétail domestique vers le mouflon canadien (Ovis canadensis), qui est une espèce
menacée, est d’empêcher une superposition des zones de pâtures entre animaux
sauvages et domestiques (Clifford et al. 2009).

Les parcs nationaux de montagne sont des lieux privilégiés pour l’étude des interactions
entre activités humaines et diversité biologique. La faune sauvage y est, de par son
statut de protection, abondante, et elle cohabite avec un pastoralisme omniprésent. Le
travail proposé dans ce mémoire vise à comprendre comment les pathologies
s’inscrivent parmi les composantes de la dynamique de population du bouquetin des
Alpes (Capra ibex ibex) du Parc national de la Vanoise. Des travaux antérieurs sur cette
population ont expliqué certains mécanismes, comme la variation du taux de
reproduction des femelles selon le stade démographique de la population, l’effet
structurant de l’âge sur les paramètres démographiques que sont la survie et le
recrutement, ou le faible impact des fluctuations climatiques (Gauthier et al. 1991; Girard
et al. 1998; Girard et al. 1999; Girard 2000; Largo 2009). Cependant les pathologies ont
été peu étudiées dans ce cadre et les questions concernant leur impact sur l’évolution
des effectifs de Bouquetins n’ont pas été abordées. Connaître précisément quels
paramètres démographiques sont affectés par ces pathologies reste une interrogation
majeure. Il serait également intéressant de savoir si les agents pathogènes agissent en
interaction avec d’autres facteurs.

Le premier chapitre présentera une synthèse des connaissances
bibliographiques disponibles à ce jour sur la place des pathologies dans la dynamique



de population des ongulés sauvages. Nous nous intéresserons aux ongulés de la famille
des cervidés et des bovidés, avec un intérêt particulier pour les études concernant les
ongulés de montagne lorsqu’elles sont disponibles. Les pathologies étudiées dans ce
travail seront, avec le contexte et l’objectif de l’étude, présentés dans le second chapitre.
Dans le troisième chapitre, nous exposerons les résultats que nous avons obtenus
concernant l’impact des pathologies sur la survie des adultes de Bouquetin des Alpes du
Parc national de la Vanoise. Les résultats sur les conséquences de ces pathologies sur
le recrutement seront présentés dans le quatrième chapitre. Nous verrons dans le
chapitre suivant si le statut sérologique individuel des femelles a une influence sur leur
succès de reproduction. La discussion générale présentée dans le dernier chapitre
ouvrira sur les implications, les limites méthodologiques et les perspectives apportées
par les résultats obtenus.

CHAPITRE I. : CHAPITRE I. :  LES PATHOLOGIES DANS LA
DYNAMIQUE DE POPULATION DES ONGULÉS

Dans ce chapitre, nous rappellerons tout d’abord quelle place occupent les pathologies
dans la dynamique des populations d’ongulés. Puis nous verrons quelles sont les
principales caractéristiques de cette dynamique, en précisant les données disponibles
pour le bouquetin des Alpes.
1. LA PLACE DES PATHOLOGIES DANS LA DYNAMIQUE DE POPULATION
Les écologistes et gestionnaires ont longtemps considéré que les parasites
n’influençaient pas la dynamique de leur population hôte (Lack 1954). Les épidémies
étaient alors expliquées par la rupture de l’équilibre hôte/parasite due aux conditions
environnementales. De nombreux scientifiques ont depuis montré que les pathologies
ont des effets significatifs sur les variations des populations d’hôtes (Hudson et al.
2002).
1.1. Les conséquences des pathologies
Les infections parasitaires dans les populations sauvages peuvent se produire soit sous
forme d’épidémies (définies comme soudaines, se propageant rapidement, ou
augmentant rapidement en prévalence ou en intensité), soit sous forme d’endémies (la
prévalence des parasites ne montre pas de grandes fluctuations dans le temps dans un
endroit donné). Lors de ces épidémies, on observe des « vagues » d’infections, après
lesquelles le pathogène disparaît, les individus étant soit morts, soit immunisés
(Tompkins et al. 2002).

Les parasites ont d’abord des effets directs en induisant des dysfonctionnements dans
les organismes hôtes. L’infection se traduit par des signes cliniques, qui peuvent aller
jusqu’à la mort de l’hôte. Par exemple, le virus de la maladie de Carré a entrainé une
très forte mortalité chez les lions (Panthera leo) du Serengueti (Roelke-Parker et al.
1996). Ces pathologies peuvent donc menacer la pérennité de populations sauvages.

Le parasite peut aussi entraîner une baisse de la fécondité en provoquant des
avortements et de la mortinatalité, comme par exemple avec la salmonellose à
Salmonella AbortusOvis ou la brucellose bovine à Brucella abortus (Cordier 1991). Une
étude des parasites du lagopède des saules (Lagopus lagopus) a montré que des



macroparasites entrainaient non seulement la baisse de la masse et de la condition
corporelle, mais aussi une hausse de la mortalité des nichées (Holmstad et al. 2005).

Les parasites peuvent de plus diminuer la valeur sélective de leur hôte même s’ils
n’entrainent pas directement sa mort. En effet, en prélevant ses ressources
énergétiques, ils altèrent sa croissance, sa survie ou sa fécondité. Chez le lagopède des
saules, la charge parasitaire totale avait un effet additif sur la fitness de l’hôte, bien
qu’aucun des parasites n’ait un impact significatif à lui seul (Holmstad et al. 2005).

Il faut y ajouter pour l’hôte le coût énergétique des défenses immunitaires mises
en place pour lutter contre le parasite. L’organisme infecté doit alors faire des
compromis dans l’allocation des ressources énergétiques aux différentes fonctions
physiologiques (Schmid-Hempel 2003). Par exemple chez les oiseaux, l’augmentation
de l’effort de reproduction diminue les défenses immunitaires et augmente la prévalence
de certains parasites (Nordling et al. 1998) alors que la sollicitation du système
immunitaire diminue la capacité de nourrissage des jeunes (Råberg et al. 2000).
Ces effets indirects sont difficiles à démontrer, car ils interagissent avec tous les autres
facteurs affectant la survie et la fécondité, surtout en l’absence de manifestations
cliniques (Combes 1995).

Les premiers modèles mathématiques montrant comment un parasite peut limiter la
taille d’une population ont été élaborés par Anderson et May en 1979 (in Tompkins et al.
2002). Cependant montrer que le parasite diminue la survie ou la fécondité d’une
population ne suffit pas ; il convient de définir si cette diminution est additive ou
compensatoire (Combes 1995).
- Elle est additive si elle ne se serait pas produite en l’absence du parasite. Dans
ce cas, le parasite est un facteur densité indépendant limitant de la taille de population
- Elle est compensatoire lorsque le parasite n’augmente pas cette diminution de
survie ou de fécondité ; il contribue simplement à réguler la population en orientant la
mortalité (ou la baisse de reproduction) vers les animaux malades. Il agit alors comme
tout facteur densité dépendant.

Lorsque l’on cherche à déterminer l’effet d’un parasite sur la dynamique de population, il
est important de distinguer si le parasite joue un rôle dans la limitation (il détermine la
taille de la population et a un effet densité-indépendant), ou/et dans la régulation (il
induit un retour à la densité d’équilibre et a un effet densité-dépendant) (Pioz 2006).
1.2. Un rôle régulateur des populations ?
Démontrer en conditions naturelles que les parasites régulent la population hôte est
difficile quand cette population est à l’équilibre, c'est-à-dire quand ses effectifs évoluent
peu dans le temps (Tompkins et al. 2002). Les interactions entre le rôle des parasites
sur la survie ou la reproduction de l’hôte et d’autres facteurs, comme le climat hivernal,
la densité ou la disponibilité alimentaire, rendent les phénomènes difficiles à
appréhender. Le recours expérimental à des antiparasitaires a montré que cela pouvait
dans certains cas améliorer la survie hivernale des individus débarrassés de leurs
macroparasites (voir exemple du mouton de Soay Ovis aries et du nématode
Teladorsagia circumcincta in Hudson et al. 2002). Nous nous retrouvons face à des
effets confondants de la structure sociale, de la densité de population, et des conditions
environnementales, qui sont délicats à séparer.



De plus, le lien entre la prévalence d’une pathologie dans la population étudiée et
ses conséquences peut être difficile à percevoir. En effet, si le parasite est le seul
facteur densité dépendant régulant la population, la proportion de la population affectée
par une morbidité due à l’infection sera proportionnelle au taux de croissance de la
population. Si le taux de croissance est faible, le parasite sera perçu comme entrainant
une très faible mortalité, alors qu’il régule toujours la population. De plus la prévalence
de la pathologie peut être très faible alors que l’impact sur la population est important
(Tompkins et al. 2002).

La première étude à avoir mis en évidence l’effet de régulation d’un parasite sur
une population naturelle a été celle d’Hudson et al. (1992) sur le lagopède rouge
d’Écosse (Lagopus lagopus scoticus) et son ver parasite, le nématode Trichostrongylus
tenuis. Dans ce cas, la mortalité et la baisse de fécondité induits par le parasite sont
additifs et densité dépendants (facteur à la fois limitant et régulateur). De plus, le
parasite entraine des fluctuations cycliques des populations de lagopèdes de 4 à 7 ans
(Hudson et al. 1992; Hudson et al. 1998).

Plus récemment, une expérimentation a permis de quantifier l’impact de la
densité sur la propagation des macroparasites gastro-intestinaux du chevreuil
(Capreolus capreolus), après prise en compte des influences possibles de la date, de
l’âge, du sexe, de la masse corporelle et des conditions météorologiques. On observe
que le degré d’infestation dépend fortement du sexe et de l’âge des individus, et qu’il y a
une corrélation négative entre infestation parasitaire et masse corporelle. Mais plus
intéressant, il y a une variation du taux d’exposition des individus aux parasites selon la
densité (Body et al. 2011).
2. La dynamique des populations d’ongulés
La dynamique de population peut se définir comme l’étude des variations spatiales et
temporelles de l’effectif d’une population (Moss et al. 1982). Ces variations résultent de
l’intensité respective des paramètres démographiques de la population, en réponse aux
fluctuations environnementales. Les taux de natalité et d’immigration constituent des flux
« entrants », tandis que la mortalité et l’émigration constituent des flux « sortants ». La
connaissance des facteurs qui influent cette dynamique est essentielle pour comprendre
le fonctionnement d’une population et pour prévoir son évolution dans le temps.

Dans notre étude, les populations étudiées sont considérées comme closes,
c'est-à-dire qu’il n’y a pas de migrations vers d’autres populations. En effet, les animaux
marqués (n=158) lors de cette étude sont restés dans leur population d’origine. Seul un
mâle a effectué des allers-retours entre les deux populations.

Comme cela est classiquement étudié chez les ongulés et le bouquetin en
particulier, nous nous intéresserons au recrutement, qui prend en compte à la fois la
fécondité et la survie des cabris (Gaillard et al. 1998; Cote & Festa-Bianchet 2001;
Largo 2009). Les femelles élevant leur cabri jusqu’à la fin du premier hiver seront donc
en « succès d’élevage » ou succès reproducteur.
Nous rappellerons donc d’abord quels sont les facteurs qui influencent la survie, avant
de décrire ceux qui influencent le recrutement.
2.1. Les facteurs influençant la survie
Nous décrirons ici les facteurs influençant la survie des animaux de plus de 1 an. En
effet, la première année de vie présente une survie aux caractéristiques bien différentes
car beaucoup plus variable.



Les principaux facteurs susceptibles d’influencer la survie d’un ongulé peuvent
être propres à l’individu (facteur intrinsèque ou individuel) ou dépendant de
l’environnement de l’animal (facteur extrinsèque ou environnemental).
2.1.1. La prédation
La prédation peut être une cause de disparition de populations fragmentées et isolées
(Festa-Bianchet et al. 2006).

Dans nos régions, les ongulés sont des espèces proies pour le loup (Canis lupus)
et le lynx boréal (Lynx lynx). La présence de ces prédateurs entraine une diminution de
la survie des adultes, ainsi qu’une diminution du recrutement par la prédation des
jeunes, individus les plus vulnérables (Gaillard et al. 2000b).

Le bouquetin étant une espèce protégée, la chasse, que l’on peut considérer
comme une forme de prédation par l’homme, ne le concerne pas.

Le bouquetin possède un système de fuite particulier en utilisant les falaises
comme zone de protection ; ceci est d’ailleurs un facteur important de ségrégation
sexuelle pour cette espèce (Grignolio et al. 2007a). En effet, afin de mettre à l’abri leur
cabri, les femelles utilisent préférentiellement les pentes rocheuses, inaccessibles à un
éventuel prédateur (Grignolio et al. 2007b), alors que les mâles s’installent plus
facilement dans les pâturages.
Aussi, le bouquetin n’est quasiment pas présent dans le régime alimentaire du loup, par
rapport aux autres espèces d’ongulés présentes dans les mêmes zones que sont le
chamois (Rupicapra rupicapra) et le mouflon (Ovis gmelini musimon) (Poulle et al.
1997).
La prédation est donc une cause de mortalité négligeable pour cette espèce en général
et dans notre étude en particulier.
2.1.2. Le sexe
Les femelles d’ongulés ont en général une survie supérieure à celle des mâles (Loison
et al. 1999a; Festa-Bianchet & Cote 2008). Cette différence est expliquée par le fait que
les mâles ont des dépenses énergétiques accrues, de par leur plus grande taille
corporelle d’une part et lors du rut d’autre part.

Cependant, une étude comparée des taux de survie adultes de 18 espèces
d’ongulés montre que la différence de survie entre mâles et femelles n’est pas corrélée
au niveau de polygynie ou au dimorphisme sexuel mais serait plutôt le fait des
conditions environnementales (Toïgo & Gaillard 2003). En effet, lors de conditions
environnementales difficiles, le coût énergétique supplémentaire lié à la grande taille
des mâles entrainerait une détresse physiologique et une baisse de leur survie.
Chez le bouquetin, comme chez le mouflon (Cransac et al. 1997), aucune différence de
survie entre mâles et femelles n’a été montrée (Toïgo et al. 1997; Toïgo et al. 2007b;
Largo 2009). Dans certaines populations, on a même observé une survie des mâles
supérieure à celle des femelles (Largo 2009). Il serait donc une exception au schéma
général admis pour les ongulés.
2.1.3. L’âge
Le bouquetin des Alpes présente des patterns de survie typiques des grands vertébrés
avec une très forte survie adulte (Gaillard et al. 2000b). Cependant la survie des jeunes
et des mâles est plus élevée que celle des autres grands herbivores (Toïgo et al.
2007b).

Le suivi d’individus marqués sur le long terme a permis de démontrer l’existence
d’une sénescence dans les populations naturelles de grands mammifères (Loison et al.



1999a; Gaillard & Yoccoz 2003; Gaillard et al. 2004). L’analyse de la sénescence
montre que la mortalité croit de façon exponentielle avec l’âge suivant le modèle de
Gompertz chez les deux sexes (Gaillard et al. 2004).
Chez le bouquetin des Alpes, cette phase de sénescence a été constatée chez les
mâles de la population de Belledonne (Toïgo 1998) et ceux de la population de
Champagny-Peisey en Vanoise lors de sa phase d’expansion (Girard 2000).
Plus récemment, plusieurs études ont montré que l’âge a un effet structurant sur la
survie des bouquetins des deux sexes, permettant de définir quatre classes d’âge : 1-2
ans ; 2-7 ans ; 8-12 ans ; 13 ans et plus (Toïgo et al. 2007b; Largo 2009). Si on analyse
les valeurs moyennes de plusieurs populations, les mâles et les femelles ont une très
forte survie entre 2 et 8 ans, autour de 91% ; de 8 à 12 ans, la survie est toujours forte
puisqu’elle s’élève à 86% ; puis elle diminue après 13 ans à une vitesse variable selon
la population considérée, avec une moyenne de 53% pour les mâles et 75% pour les
femelles (Largo 2009). Les informations sur la classe d’âge 1-2 ans ne sont pas
disponibles car les cabris de bouquetins sont trop peu souvent capturés et marqués.
Une particularité de cette espèce est aussi la forte survie des mâles jusqu’à l’âge de 12
ans, signant une stratégie conservatrice basée sur une maximisation de la survie pour
atteindre une grande taille corporelle et de cornes et donc acquérir un meilleur succès
reproducteur (Toïgo et al. 2007b).
On trouve donc dans les populations de bouquetins une forte proportion de vieux
animaux, notamment quand les populations sont stables ou en déclin. Par conséquent,
comme la survie et la reproduction des vieux individus sont plus faibles et plus sensibles
aux facteurs environnementaux que celles des jeunes adultes (Gaillard et al. 2000b),
l’impact de changements environnementaux (climat par exemple) dépendra de la
structure d’âge de la population étudiée (Coulson et al. 2001).
2.1.4. La cohorte
Les animaux sont particulièrement sensibles aux conditions environnementales (climat,
densité de population) dans les premiers stades de leur développement. Des difficultés
pendant la croissance des premiers mois ont un impact qui perdure toute la vie de ces
individus qui ont alors une survie inférieure (Forchhammer et al. 2001). Au final, ces
conséquences se traduisent par des effets retards sur les performances de l’ensemble
des animaux nés pendant une même année ou une même période (Gaillard et al.
2000b).

Chez le bouquetin des Alpes, ce type d’effet appelé effet « cohorte » affecte à
long terme la croissance des mâles mais pas celle des femelles. Celles-ci montrent une
croissance compensatoire : les femelles ayant une faible croissance la première année
auront une croissance plus importante les années suivantes. Ce n’est pas le cas pour
les mâles, probablement à cause de contraintes évolutives qui sélectionnent un
développement maximal des cornes chaque année, empêchant une croissance
compensatoire (Toïgo et al. 1999).
2.1.5. Le statut reproducteur
La reproduction entraîne chez les ongulés une augmentation des dépenses
énergétiques (Sadleir 1969; Festa-Bianchet et al. 1995; Festa-Bianchet & Cote 2008).
On peut alors parler de coût de la reproduction (Hamel et al. 2010).

Pour les mâles, il se produit au moment du rut par les poursuites et les combats,
qui entraînent une diminution du temps passé à l’alimentation. Pour les femelles, ce sont
la gestation et la lactation qui représentent des activités physiologiques couteuses en



énergie qui peuvent se faire au détriment d’autres activités physiologiques comme la
croissance ou les défenses immunitaires. Chez le bouquetin des Alpes, les femelles
élevant un petit s’alimentent et se déplacent autant que les autres individus, mais sont
plus vigilantes et diminuent de fait le temps passé à se reposer (Toïgo 1999).
Durant les épisodes de pneumonie chez le mouflon canadien (Ovis canadensis), les
femelles qui se sont reproduites dès 2 ans sont plus susceptibles de mourir que les
autres. Ceci indiquerait l’existence d’un compromis entre l’effort de reproduction et la
capacité à survivre lors d’une épidémie (Festa-Bianchet 1989). Cependant, une
reproduction précoce semble peu affecter la croissance et les femelles mettant bas dès
2 ans, qui paraissent compenser le coût énergétique de la reproduction en exploitant le
fourrage estival (Festa-Bianchet et al. 1995).
2.1.6. La condition physique
Le poids de l’individu peut être un facteur déterminant pour la survie ; chez le bighorn, la
survie augmente avec le poids chez les jeunes et les femelles sénescentes mais le
poids n’affecte pas la survie des adultes (Festa-Bianchet et al. 1997). Chez le mouton
de Soay, le poids est le principal facteur influençant la survie des agneaux, des juvéniles
et des adultes. Les animaux plus lourds disposent de meilleures réserves de graisse
pour faire face aux conditions difficiles (Milner et al. 1999). Chez le chevreuil et le
mouflon canadien, il existe une corrélation forte entre la masse d’une femelle adulte et la
probabilité qu’elle a d’atteindre un âge élevé (Gaillard et al. 2000a).
2.1.7. La densité
La survie des ongulés adultes est stable et reste relativement élevée quand la densité
varie (Gaillard et al. 2000b; Loison et al. 2002; Bonenfant et al. 2009).

Pour les populations de bouquetins réintroduites en Suisse, la régulation par la
densité était présente dans 53,6% des populations étudiées mais était en général faible
(Saether et al. 2007). Dans le Parc National du Grand Paradis, voisin italien du Parc
National de la Vanoise, la densité limite la taille de la population, mais elle agit en
interaction avec la hauteur de neige en hiver (Jacobson et al. 2004).
Toutefois, il est très important de prendre en compte la structure d’âge dans les études,
car de nombreux cas de densité dépendance de la survie des adultes ne sont en fait
qu’apparents : ce sont les changements de la structure d’âge de la population qui
induisent les variations de la survie (Festa-Bianchet et al. 2003). De plus, les
populations de bouquetins montrent une densité dépendance apparemment retardée à
cause des interactions entre la structure d’âge et les effets climatiques (Lande et al.
2002; BjØrnstad et al. 2004).
2.1.8. Les conditions météorologiques
Les conditions climatiques peuvent influencer la survie des individus directement, par
les coûts énergétiques dus à la thermorégulation, ou indirectement, par l’influence sur la
végétation et donc la disponibilité alimentaire. Ces variations peuvent affecter de façon
différente les individus selon leur sexe ou leur âge (Milner et al. 1999). La réponse à un
changement climatique dépend donc de la structure d’âge de la population (Coulson et
al. 2001).

Chez le mouflon des Rocheuses, le climat hivernal n’affecte pas directement la
survie des adultes (Jorgenson et al. 1997). Chez les femelles de chamois et d’isard
(Rupicapra pyrenaica), on n’observe pas non plus d’effet direct d’un hiver rigoureux et
neigeux. Par contre, la neige aurait un effet positif sur la survie adulte par son influence
sur la phénologie de la végétation, et en augmentant sa qualité. De même, les



précipitations printanières peuvent avoir un effet bénéfique en améliorant la pousse de
la végétation (Loison et al. 1999b).
La survie peut être affectée par des évènements climatiques exceptionnels,
probablement en interaction avec une forte densité de population. Ainsi, un épisode
neigeux exceptionnel dans les Alpes durant l’hiver 2008-2009 a entrainé une mortalité
de 43% chez les femelles chamois de 2 à 9 ans du Parc Naturel Alpi Marittime, soit près
de cinq fois supérieure à celle rapportée par les études précédentes. Durant cette
période, la mortalité des mâles adultes était de 44% dans le Parc Naturel Alpi Marritime
tandis qu’elle montait à 81% pour ceux du Parc National du Grand Paradis (Rughetti et
al. 2011).

Pour les bouquetins du Parc National du Grand Paradis, la survie adulte a
augmenté les années où la hauteur de neige était faible (Jacobson et al. 2004). Outre
l’impact direct des avalanches, il est difficile pour les animaux de trouver de la nourriture
quand la neige est abondante, et ils peuvent se trouver en état de misère physiologique
à la fin de la période hivernale (Von Hardenberg et al. 2000).

Pour les populations réintroduites de bouquetins suisses, le climat hivernal est un
facteur limitant de la taille des populations. Lors de cette saison, l’espace disponible
pour les animaux est en effet limité et il y a régulation de la population quand la densité
est trop importante (Saether et al. 2002). Le climat hivernal, mais aussi les précipitations
estivales, affectent l’évolution annuelle de la taille de la plupart des populations de
bouquetin si on a préalablement pris en compte les effets de la densité dépendance et
la stochasticité démographique. Cette influence s’opère par la perte d’individus l’hiver ou
en début d’été (Grotan et al. 2008).
Le bouquetin semble toutefois bien adapté pour amortir la variabilité environnementale
induite par le climat, la survie des femelles et des jeunes mâles variant très peu d’une
année à l’autre (Loison et al. 2002; Toïgo et al. 2007b; Grotan et al. 2008).
2.1.9. Les agents pathogènes
Dans les populations d’ongulés, les agents pathogènes peuvent affecter la survie lors
d’épizooties : kératoconjonctivite chez le chamois de Bauges (Loison et al. 1996)  et le
mouflon canadien (Jansen et al. 2006); gale sarcoptique chez le mouflon à manchette
(Ammotragus lervia) (Gonzalez-Candela et al. 2004), le chamois (Rossi et al. 1995) et le
bouquetin ibérique (Leon-Vizcaino et al. 1999) ; pneumonie chez le mouflon canadien
(Foreyt & Jessup 1982; Jorgenson et al. 1997).

Les études mettent en évidence un impact à court terme de la pathologie sur la
survie des ongulés avec une récupération démographique relativement rapide (Loison et
al. 1996; Cransac et al. 1997; Jorgenson et al. 1997). L’impact de la maladie peut aussi
être indirect : chez le mouflon canadien, la kératoconjonctivite entraine une diminution
des déplacements et de l’alimentation, les causes de mortalité des animaux atteints
étant alors les prédateurs (50%) et la détresse physiologique (44%) (Jansen et al.
2007).
Pour le bouquetin des Alpes, la kératoconjonctivite peut entrainer une mortalité assez
importante, comme celle observée en Suisse entre août 1997 et février 1999 où elle
s’élevait à 27% des effectifs globaux (Degiorgis et al. 2000). Toutefois, il faut relativiser
cet impact, les tirs « sanitaires » visant à supprimer les animaux malades augmentant
souvent artificiellement la mortalité. En Vanoise, l’épizootie de kératoconjonctivite de
1983 a entrainé une mortalité de 10 à 15% (Hars & Gauthier 1994). La récupération
démographique a été rapide (1 an), une immunité s’installant dans la population



(Gauthier 1991).
La gale sarcoptique à Sarcoptes sciabei  est la pathologie dont les conséquences
démographiques sont les plus dramatiques chez le bouquetin. Dans une population
d'environ 9 000 bouquetins ibériques, une épizootie de gale sarcoptique, survenue en
1988, a laissé un reliquat de moins de 1000 individus survivants (plus de 90 % de
mortalité) (Hars & Gauthier 1994). Lors de l’étude d’une petite population de 35
bouquetins ibériques, une épidémie de gale sarcoptique a entrainé la mort de la totalité
des individus (Leon-Vizcaino et al. 1999). Cette pathologie touche également le
bouquetin des Alpes en Italie, en Slovénie et en Autriche (Rossi et al. 2007).
2.2. Les facteurs influençant le recrutement
Dans les populations d’ongulés, la survie juvénile (survie des individus la première
année) est un paramètre clé de la dynamique de population, du fait de sa forte
variabilité, et ce malgré un faible impact relatif sur le taux de multiplication (Gaillard et al.
1998). Ceci a été confirmé pour le Bouquetin des Alpes (Toïgo et al. 2007a).
2.2.1. L’âge
Le succès reproducteur peut varier avec  l’âge de la femelle. Ainsi, la fertilité de la
chèvre des rocheuses décline à partir de l’âge de 12 ans, alors que la survie des jeunes
à 1 an est indépendante de l’âge des femelles (Festa-Bianchet & Cote 2008).
Pour le bouquetin des Alpes dans le massif de Belledonne, les femelles de 2 ans et de
plus de 10 ans ont un succès de reproduction inférieur aux femelles qui ont de 3 à 10
ans. Cependant pour la population ancienne de Maurienne aucun effet significatif de
l’âge sur le succès de reproduction n’est détecté (Toïgo et al. 2002).
2.2.2. La condition physique
On peut s’attendre à ce qu’une bonne condition physique augmente le succès
reproducteur (Gaillard et al. 2000a; Gaillard et al. 2000b), en favorisant la production de
jeune d’une part, les réserves corporelles permettant à la femelle d’assurer plus
facilement les soins maternels d’autre part. De plus, les femelles qui ont un poids plus
élevé ont tendance à avoir des jeunes de poids plus élevé qui survivront mieux que les
jeunes de faible poids (Gaillard et al. 2000a).

Ceci a été montré pour le mouflon canadien : quand la densité de population est
élevée les femelles les plus lourdes ont un meilleur succès d’élevage (Festa-Bianchet et
al. 1998). Cependant, pour la chèvre des Rocheuses (Oreamnos americanus), il n’y a
pas d’élément qui permet de dire qu’une femelle plus lourde est plus susceptible de
produire un jeune. Le poids et la condition corporelle de la mère a toutefois un effet
positif très faible sur la survie du cabri, toutes les femelles ayant a priori la capacité de
fournir des soins maternels suffisants (Festa-Bianchet & Cote 2008).
2.2.3. La cohorte
Comme pour la survie, on peut observer un effet « cohorte » sur les performances
reproductrices. Chez le mouton de Soay, les femelles nées dans des populations à forte
densité sont plus légères que celle nées à une période où la densité est faible, et ont
par conséquent un succès reproducteur plus faible (Forchhammer et al. 2001).
2.2.4. La densité
Pour les onglés, la densité est l’un des principaux facteurs affectant la fécondité des
animaux (voir Gaillard et al. 2000b pour une revue). Chez le mouflon canadien, la
densité interagit avec les variables météorologiques et affecte la mortalité néonatale
(Portier et al. 1998).



Avec l’augmentation de la densité, la survie des jeunes diminue. De plus, l’âge de
primiparité tend à être retardé à cause d’une diminution de la condition physique et de
ce fait le taux de fécondité baisse (Gaillard et al. 2000b; Loison et al. 2002; Bonenfant et
al. 2009).
Dans les populations de bouquetin des Alpes récemment réintroduites qui colonisent un
nouvel espace, 43% des femelles mettent bas dès 2 ans  et cela pendant plusieurs
années après la réintroduction et on observe même des cas de gémellité (Gauthier et al.
1991; Loison et al. 2002). Dans les populations plus anciennes et donc plus denses, la
maturité sexuelle est retardée puisque 94% des femelles âgées de deux ans sont
immatures ainsi que 15 à 18% de celles âgées de trois et quatre ans. Seul 6% des
femelles sont gestantes à deux ans, et 54% à trois ans (Girard et al. 1998). Le succès
reproducteur est meilleur dans les populations en phase de colonisation (80% des
femelles se reproduisent alors chaque année) que dans les populations bien établies
dans lesquelles seulement 45% des femelles se reproduisent (Gauthier & Villaret 1990;
Toïgo et al. 2002).
2.2.5. La qualité individuelle
Chez les ongulés, la survie juvénile dépend de la qualité des soins maternels qui sont
susceptibles de varier selon les individus, leur âge et leur expérience. Pour la chèvre
des Rocheuses par exemple, le rang social apparaît comme un facteur déterminant du
succès reproducteur, spécialement chez les jeunes femelles (Cote & Festa-Bianchet
2001).

La qualité individuelle gommerait le coût de la reproduction chez les femelles de
Renne (Rangifer tarandus). Les femelles ayant élevé leur petit avec succès ont à la fois
une meilleure survie et un meilleur succès de reproduction les années suivantes
(Weladji et al. 2008).
Une étude a mesuré l’influence de la qualité individuelle des femelles en utilisant une
mesure composite basée sur la longévité, la masse, le rang social et le succès
reproducteur de l’individu l’année précédant sa mort. L’étude de la qualité individuelle
des femelles de trois populations d’ongulés très contrastées a montré que les femelles
de haute qualité ont une probabilité plus élevée de se reproduire, quelque soit leur statut
reproductif précédent (Hamel et al. 2009a). Pour la chèvre des Rocheuses, la probabilité
de mettre bas était inférieure pour les femelles de faible qualité ayant élevé un cabri
l’année précédente par rapport à celles n’ayant pas eu de cabri. De même, la
progéniture des femelles du mouflon des Rocheuses de faible qualité a une survie
inférieure les années suivant l’élevage d’un jeune. Ceci démontre un coût de la
reproduction seulement pour les femelles de faible qualité (Hamel et al. 2009a).
Dans plusieurs populations de bouquetins, on n’a pas observé de coût de la
reproduction mais deux catégories de femelles : certaines se reproduisent souvent deux
années de suite tandis que d’autres se reproduisent rarement deux années de suite
(Largo 2009). On peut donc penser qu’il y a un effet qualité des femelles lié à la
reproduction.
Cette hétérogénéité des femelles peut être due aux conditions environnementales des
premières années de vie comme nous l’avons déjà décrit précédemment pour la survie.
La qualité individuelle est en effet réduite par de mauvaises conditions
environnementales (climat défavorable, faible disponibilité alimentaire, haute densité de
population) l’année de la naissance (Hamel et al. 2009b).
2.2.6. Les conditions météorologiques



Les effets des conditions météorologiques sont régulièrement démontrés dans la
littérature, avec des effets variables et parfois contradictoires selon les sites.

La sécheresse estivale diminue la survie des agneaux d’une population de
mouflon (Garel et al. 2004). Chez le chamois, la neige aurait un effet négatif sur la
survie des cabris à cause des dépenses énergétiques liées à la thermorégulation et à la
locomotion (Crampe et al. 2002), contrairement au mouflon canadien pour qui la rigueur
de l’hiver (neige et températures) n’affecte pas directement la survie des agneaux le
premier hiver (Portier et al. 1998).
Les paramètres de reproduction du bouquetin des Alpes semblent peu sensibles aux
fluctuations climatiques, y compris en interaction avec la densité, ce qui confirme que
cette espèce est bien adaptée à la stochasticité environnementale du milieu montagnard
(Girard 2000; Largo 2009). Les précipitations estivales pourraient toutefois avoir un effet
sur les changements de taille de population à travers les conséquences sur la fécondité
(proportion de jeunes femelles se reproduisant) et la mortalité néonatale (Grotan et al.
2008).

Les impacts indirects des conditions climatiques sur la survie des cabris par effet
sur la végétation ont été plusieurs fois avancés, par exemple pour le mouflon canadien
où la survie durant les premiers mois est positivement corrélée aux températures et
précipitations printanières (Portier et al. 1998). Il a également été montré que les
variations annuelles dans l’apparition de la végétation au printemps influencent
négativement la croissance et la survie des jeunes pour le mouflon canadien, la chèvre
des Rocheuses, et le bouquetin du parc national du Grand Paradis (Pettorelli et al.
2007). Cette étude suggère que des pousses rapides de végétation, même si elles
augmentent la productivité de la plante, entrainent une période plus courte de
disponibilité d’un fourrage de haute qualité à grande échelle pour les mères et leurs
petits.
2.2.7. Les agents pathogènes
Peu d’études ont montré l’impact des pathologies ou du parasitisme sur la fécondité et
la survie des jeunes.

Une étude expérimentale chez le renne du Svalbard montre qu’un nématode
gastro-intestinal Ostertagia gruehneri a un impact suffisant sur la population pour réguler
la densité de celle-ci en diminuant la probabilité d’une femelle d’avoir un jeune l’année
suivante (Albon et al. 2002).
Chez le chamois, une étude a montré la corrélation entre le succès reproducteur et la
prévalence moyenne en anticorps contre trois maladies abortives : la salmonellose
ovine due à Salmonella enterica serovar AbortusOvis, la fièvre Q causée par Coxiella
burnetii et la chlamydiose provoquée par Chlamydophila abortus. Elle met en évidence
une diminution du succès reproducteur des femelles quand la prévalence moyenne aux
maladies abortives est élevée dans la population. Après prise en compte de la densité,
la prévalence en anticorps contre les maladies abortives explique 36% de la variation
annuelle du succès reproducteur (Pioz et al. 2008a). De plus, les femelles avec un titre
sérologique (concentration en anticorps) élevé vis-à-vis de Salmonella une année
donnée ont un succès reproducteur diminué cette année là (Pioz et al. 2008b). Par
exemple une femelle avec un titre nul a un succès reproducteur de 0,95 alors qu’il est
de 0,46 pour un titre de 320 et de 0,0019 pour un titre de 640.
Une infection à Pestivirus  circulant de façon endémique dans une population d’isards
entrainerait une baisse de la reproduction et de la survie des jeunes, sans que des



signes cliniques ou une mortalité de masse soit observée (Pioz et al. 2007).



CONCLUSION I : LES RÔLES DES PATHOLOGIES DANS LA DYNAMIQUE DE
POPULATION DES ONGULÉS

_ Le rôle des pathologies dans la dynamique des populations de faune sauvage
commence à émerger dans le focus scientifique. Les études sur les ongulés de
montagne restent peu nombreuses.

_ Les pathologies interviennent soit directement en diminuant la survie ou en diminuant
le recrutement (naissance et survie des jeunes), soit indirectement en diminuant la
fitness des individus.

_ Les pathologies ont un rôle additif (limitation de la population) et/ou un rôle
compensatoire (participation à la régulation)

_ Pour mettre en évidence un effet des pathologies, il convient donc de prendre en
compte les autres facteurs déterminants de la dynamique de population qui sont
nombreux chez les ongulés, comme la densité ou les conditions météorologiques.
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