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Suivi et gestion des populations

Fécondité
des femelies de Mouflon
mediter‘ néen

L'autopsie de femelles de mouflons prélevées a la chasse dans trois populations des Alpes
et du sud de la France a révélé une fécondité plus importante des femelles alpines. Les
différences observées pourraient étre dues a la fois aux conditions environnementales
et a l'origine génétique des individus fondateurs de ces populations. Explications.
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Etat des connaissances
Chez les mouflons (Ovis gmelini musi-

mon), les femelles sont considérées don-
ner naissance a un seul jeune et étre
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sexuellement matures a partirde | an et
demi (Pfeffer, 1967 ; Cugnasse et al,
1985). Si des observations de femelles
suivies de deux agneaux ont été rappor-
tées par le passé, la gémellité relevait de
'anecdote sur le continent et n’était pas
signalée dans les populations natives
de Corse (Pffefer, 1967, Cugnasse et al,
1985). Récemment, des examens post
mortem ont cependant confirmé cette
capacité a produire des jumeaux, aussi
bien chez des femelles vivant en nature,
avec ou sans compléments alimentaires,
que pour des populations en enclos
(Briedermann, 1992 ; Bousses & Réale,
1998 ; Nahlik, 200I). Le taux de gémel-
lit¢ peut méme étre tres élevé parfois :
33,8 % dans la population de mouflons
implantée sur l'archipel des Kerguelen.
Par ailleurs, des cas d’agnelles gestantes
ont été rapportés dans certaines popula-
tions européennes (De Beaufort, 1970 ;
Briedermann, 1992), suggérant la possi-

bilit¢ d’'une maturation sexuelle précoce
des femelles.

Contexte historique
pour trois études de cas

Durant son introduction en Europe conti-
nentale, le Mouflon méditerranéen Ovis
gmelini musimon x Ovis sp. (Cugnasse,
1994) a subi des croisements dirigés
avec divers ovins domestiques et sauva-
ges (Uloth, 1972). Or, les ovins domesti-
ques sont connus pour étre matures
sexuellement des leur premiere année et
étre plus féconds (production fréquente
de jumeaux) que leurs congéneres sau-
vages.Enrapportavec cette histoire géné-
tigue complexe, nous avons étudié la
variabilité des parametres reproductifs de
I'espece, sur la base de tractus génitaux
de femelles prélevées a la chasse dans
trois populations introduites de mouflons.
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Nous avons notamment fait I'hypo-
these que le taux de gémellité serait
plus élevé dans les deux populations
alpines issues de mouflons hybridés
(souche Chambord/ Bauges) que dans
la population méditerranéenne, consti-
tuée pour partie de mouflons prove-
nant de Corse et pour lesquels il n'y a
aucune preuve de naissance gémellaire
(Pfeffer, 1967 ; Dubray, 1988).

Par ailleurs, la fécondité des femelles
d’'ongulés dépend étroitement de leur
masse corporelle. Nous avons donc
comparé le rapport de poids « agnelle/
femelle adulte » dans chacune des
populations, pour vérifier si un rapport
plus élevé était effectivement associé
a des populations plus fécondes.

= * P
Quatre sommets dépassent les 2000 m
d’altitude dans la RNCFS des Bauges
(ici au deuxiéme plan le Pécloz,
culminanta 2 197 m).

JM. Jullien/ONCFS

Méthode d’'investigation
(cf Garel et al. (2005) pour plus de détails)

Les trois populations échantillonnées

Les données ont été recueillies dans trois
populations de mouflons [les Bauges (BG),
le Vercors drémois (VD) et le Caroux-Espi-
nouse (CE)] qui different par leur origine
génétique et les caractéristiques environ-
nementales de leur habitat (tableau 1).
Les populations de BG et VD ont été
constituées avec des mouflons de
Chambord. Par contre, CE a principale-
ment été fondée avec des individus origi-
naires de Corse (Ovis gmelini musimon
var. corsicana) — via le parc de Cada-
rache — introduits 4 ans avant d’autres
individus en provenance de Tchécoslo-
vaquie et de Chambord (tableau I).
Les souches Chambord et Tchécoslova-
quie ont des ancétres hybrides (Uloth,
1972 ; Cugnasse & Houssin, 1993).
Par ailleurs, des croisements spontanés
récents avec des ovins domestiques ne
peuvent étre écartés (Cugnasse et al,
1998) ni affirmés dans VD, ou ces
derniers sont tres nombreux.

Dans BG et VD, les mouflons sont distri-
bués a des altitudes et une latitude plus
¢élevées que dans CE (tableau I). Les
animaux sont donc exposés a des tem-
pératures ambiantes plus basses, un
enneigement hivernal plus important et
des saisons de végétation courtes (spé-
cialement dans BG). Dans CE, le Mouflon
est soumis a des étés chauds et secs, des
automnes humides et des hivers ou le
manteau neigeux reste confiné sur les
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Une vue du Caroux-Espinouse.

hauteurs et limité a de courtes périodes.
Ces trois populations sauvages ne recoi-
vent aucun apport alimentaire artificiel et
sont chassées de septembre a février.

Une étude fondée sur autopsie

Les données concernent des femelles
prélevées durant la période de chasse
(tableau I). Les autopsies ont permis de
déterminer pour chaque femelle : I'age
de premiere reproduction, le taux de ges-
tation par classe d'age, le taux de gémel-
lité et la sex-ratio des foetus. Les utérus ont
été congelés a — 20 °C et les ovaires
conservés dans de l'alcool a 70 %. Les
femelles ont été classées « gestantes »
lorsqu’il y avait au moins un foetus. Les
foetus ont pu étre sexés seulement apres
45 jours et leur age a pu étre estmeé a
partir des courbes disponibles pour les
ovins domestiques (Barone, 1978).

Trois classes d'age ont été distinguées
chez les femelles autopsiées pour BG et
CE : agnelles (aucune incisive perma-
nente), jeunes femelles (1 an'/2 — 2 inci-
sives permanentes) et femelles adultes
(plusde | an'~z — plus de 2 incisives per-
manentes) ; deux classes d'dge pour
VD : agnelles et femelles adultes. Pour

Tableau | - Caractéristiques des sites d’étude et des jeux de données

Caractéristiques environnementales Origines Performance reproductrice
Site = des individus
d’étude Coo’r- Altltude Climat Végétation fondateurs V’I“.allle <v!e Nombre de saisons
données | (métres) de la population- I'échantillon de chasse
Coniferes et hétres A
oA~ . e . 6 femelles et 10 males®
Bauges |45°40N| 5055 27|  Montagnard Jusqua 1 S00m ;| (954 55 - Reserve nationale 43 9
BG) 613'E Falaises et herbages de Chambord)
entre | 700-2 200 m
Mosaique irréguliere de 2 femelles et 2 males (1956)
hétres, chataigniers, |et 2 femelles et 2 males (1959)
Caroux- oz _ Influences coniferes, chénes verts (Cadarache)
: 43°38'N méditerranéennes, N
Espinouse >°58E 150-1 124 océaniques avec des zones ouvertes 3 femelles et 3 males 201« 18
(CB) N dominées par des landes (1960 ; Chambord)
et montagnardes N
de bruyeéres et des landes| 3 femelles et 2 males
de genéts 4 balai (1960 ; Tchécoslovaquie)
Hétres jusqu’a 800 m ;
Vercors 44°50N Influences mosaique de falaises, 4 femelles et 4 males
Drémois ) 500-1 706| montagnardes d’herbages ouverts et (1956 ; Chambord) 100 5
SI7TE P N - 2
(VD) et océaniques | forét (coniferes et hétres)
au-dessus

a — Les années des introductions et 'origine des fondateurs sont signalées entre parenthéses.
b - Cing males et 2 femelles sont morts durant I'hiver/printemps suivant leur introduction.
¢ — Combiné avec les données de Cugnasse et al. (1985).
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comparer la productivite des femelles
adultes des trois populations, nous avons
donc rassemblé les femelles dgées de
| an'7; et celles de plus de | an' pour
BG et CE (regroupées par la suite sous le
terme femelles adultes).

Le poids des animaux a été mesuré a
0,5 kg pres, apres éviscération, sur des
pas de temps différents pour chaque
population : 25, |3 et 5 ans respective-
ment pour BG, CE et VD. Le statut repro-
ducteur et la masse corporelle des femel-
les ayant été relevés indépendamment,
nous n'avons pu relier au niveau indivi-
duel la performance reproductrice des
femelles a leur condition physique.

La durée de la gestation est de 148-159
jours chez le Mouflon (Pfeffer, 1967).
Dans CE, le rut se déroule de fin octobre
a début janvier (date médiane entre le
7 et le 26 novembre) et la plupart
des copulations interviennent avant le
IS5 décembre. Le taux de gestation a
donc été établi avec les femelles chas-
sées apres le |5 décembre. Dans BG, les

Tableau 2 = Comparaisons des paramétres reproductifs de trois
populations francaises de Mouflon méditerranéen

Populations
Paramétres reproductifs BG VD CE
Sexcratio 0,50 (12 femel- | 0,59 (18 femel- | 0,44 (55 femel-
les/ 12 méles) | les/26 males) | les/44 males)
Agnelles gestantes 41,7% ;n=12 | 41,7% ;n=12| 0% ;n=39

Femelles | an'~2gestantes I00% ;n=6 - 81,3% ;n=16
Femelles > | an'/>2gestantes 952 % ;n=2I - 91,0%;n=122
Femelles adultes (> | an'») gestantes  [96,3 % ;n=27|83,3% ;n=72|89,9%;n= 138
Taux de gémellité chez les femelles adultes | 20,7 % ;n=29[ 10,8% ;n=74 [ 2,5% ;n= 198
Taux de gémellité chezles femelles> | an'/2| 273 % ;n =22 - 2,7% ;n=85

observations de terrain situent la plupart
des mises-bas dans la deuxieme quin-
zaine d'avril. Nous avons donc égale-
ment considéré que la plupart des saillies
avaient eu lieu avant le 15 décembre.
Dans VD, 'age de la plupart des foetus a
été déterminé (93,8 %, n = 61), ce quia
permis de retracer la chronologie du rut.

Résultats

La période des accouplements dans VD

La date médiane des accouplements est
estimée au 22 octobre (+ 16 jours) et
80 % d’entre eux sont compris entre le
6 juillet et le 4 novembre, sur |7 semai-
nes (figure 1). La saillie la plus tardive a
eu lieu le 7 janvier. Le taux de gestation

a été calculé par la suite a partir des
femelles prélevées apres le 4 novembre.

Figure | — Dates de fécondation estimées a partir de ’dge des foetus
de 61 femelles prélevées entre 1996 et 2001
dans la population de mouflons du Vercors drémois (VD)
La courbe montre le pourcentage cumulé des fécondations.
L’histogramme indique le nombre hebdomadaire de fécondations a partir du 6 juillet.
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Mouflons maéles et femelles dans le
Caroux-Espinouse.

Comparaison des performances
reproductrices (tableau 2)

La sex-ratio des foetus est équiilibrée dans
les trois populations : BG (Pvalue = 1),
CE(P=0,32)etVD (P =0,29).Une pro-
portion identique d’agnelles est gestante
dans BG et dans VD ; aucune ne l'est
dans CE.

Une proportion élevée et comparable
(P=0,53)defemellesde | an'zestges-
tante a la fois dans BG et dans CE. Pour
ces deux populations, plus de 90 % des
femelles de plus de | an'/z sont gestan-
tes. Parmi les femelles d’l an'~ et plus, la
proportion de femelles gestantes ne varie
pas significativement selon les popula-
tions (G = 4,07 ;df.=2 ;P =0,13), bien
que le taux estimé de gestation pour BG
tende a étre plus élevé que celui de VD
(P = O,l1). Par opposition, le taux de
gémellité est différent selon les popula-
tions (G = 14,83 ;df.=2 ;P<0,00l) :la
proportion de femelles adultes gémellipa-
res est plus élevée dans VD que dans CE
(P = 0,008), tout en restant comparable
acelle de BG (P = 0,21 ). Aucune agnelle
dans BG (n = 5) et dans VD (n = 5),
et aucune femelle de | an'~ dans BG
(n=7)etdans CE (n = 13) ne portent de
jumeaux. Enfin, le taux de gémellité chez
lesfemellesde plusde | an'~estplusfort
dans BG que dans CE.
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Comparaison des masses corporelles
(tableau 3)

La masse corporelle des femelles adul-
tes & | an'») est similaire dans les
trois populations (F = O,I12 ;df = 2,318 ;
P = 0,89) et ne varie pas durant la
période de chasse (effet date de tir:
F=038;df=13I8;P=0,54).

Au 30 novembre (date médiane du tir
des femelles dans les trois populations),
les agnelles sont plus lourdes dans les
Alpes (BG, VD) que dans le CE.

Discussion

Comparaison
avec d’autres populations d’ovins

Le cas d’agnelles gestantes avait déja été
rapporté via un examen post mortem de
facon anecdotique dans BG (De Beaufort
(1970) sur une femelle) et, dans des pro-
portions comparables a nos populations
alpines, en Allemagne (45 % et 60 % ;
n =38 etn = |6 respectivement — Brie-
dermann, 1992). Chez les ovins, la matu-
rité sexuelle est généralement atteinte a
| an's (Valdez, 1976 ; Hoefs, 1978 ;
Nichols, 1978 ;Berger, 1982 ; Hadijister-
kotis & Bider, 1993 ; Festa-Bianchet etal,
1995 ; Bousses & Reéale, 1998). Une
reproduction plus précoce n'avait été
observée que chez des populations cap-
tives, nourries artificiellement (McCuthen,
1977 ; Berger, 1982), des populations
férales (Clutton-Brock et al, 1991 ;Réale
etal, 2000) et les souches domestiques
(Land, 1978).

Excepté pour les populations de mou-
flons natives de Corse (36-59 % ;n = 54-
205 - Dubray (1988) surlabase durap-
port du nombre de jeunes sur le nombre
de femelles observés), le taux de repro-
duction est, comme nous I'avons mis en
évidence, invariablement élevé chez
les mouflons (populations en enclos :
875 % ;n = 75 (Briedermann, 1992)/
populations en nature : 91,3 % ;n =396
(Briedermann, 1992)./populations nour-
ries artificiellement: 99 % ; n = 158
(Nahlik, 2001)).

Les naissances gémellaires sont quant a
elles rares chez les mouflons dAmérique
du Nord (Spalding, 1966 ; Eccles &
Shackleton, 1979), excepté chez des
mouflons de Californie (Ovis canadensis
californiana — Spalding, 1966 ; Eccles &
Shackleton, 1979) a la fois a I'état sau-
vage (36,2 % ; n =11) et en captivité
(12,5 % ; n = 16). Elles sont par contre fré-
quentes chez certains mouflons dAsie
occidentale : 40 % et un cas de triplés
chez Ovis orientalis (n = 120 - Valdez,
1976) ; 70 % a partir d’observations par
corps dans une population en enclos

Tableau 3 — Comparaisons dans trois populations francaises
du poids des femelles de Mouflon méditerranéen en fonction de ’'dge

Poids moyen des femelles/population

Classe d’age BG

VD CE

Femelles adultes & | an'/2)|21,.8 kg (+ 0,3); n = 188|

21,7 kg(+ 0,3);n=79220kg (+ 0O,5);n =55

IAgnelles (au 30 novembre)| 14,0 kg (+ O,4) ; n = 46|

155kg(+ 08);n=12 | 122kg(+ 05);n=26

chez Ovis gmelini anatolica (Arihan &
Bilgin, 2001). Les taux de naissances
gémellaires dans BG et VD figurent parmi
les taux les plus élevés relevés dans
des populations de mouflons méditer-
ranéens, aussi bien sauvages que capti-
ves (1-14 % ; n = 286 (Briedermann,
1992)/8,2 % ; n = 158 (Nahlik, 2001)).
Seule la population sauvage introduite
sur l'archipel des Kerguelen a un taux
supérieur (33,8 % ; n = 7| — Bousses &
Réale, 1998), avec méme I'observation
d’'un cas de triplés.

Aucune des agnelles et des femelles de
| an 2 autopsiées dans les trois popula-
tions ne portait de jumeaux. Bien que
basé sur un échantillon réduit, ce résul-
tatesten accord avec ceux obtenus dans
d’autres populations (Valdez, 1976 ;
Eccles & Shackleton, 1979 ; Clutton-
Brock etal, 1991 ;Briedermann, 1992 ;
Bousses & Réale, 1998 ; Nahlik, 2001).
Comme pour les ongulés polytoce (plu-
sieurs jeunes a la naissance), les femelles
de Mouflon ont aussi une taille de por-
tée plus réduite lors de leur premiere
reproduction (Hewison & Gaillard, 2001).

Des effets environnementaux
et génétiques ?

Les populations des Alpes ont une matu-
rité sexuelle plus précoce et un taux de
géemellité plus élevé que dansle sud de la
France (CE). Le développement sexuel et
la fécondité sont connus pour étre forte-
ment influencés chez les ongulés par le
niveau et la qualité de la nourriture. La
puberté et la performance reproductrice
des femelles dépendent en effet étroite-
ment du poids (Hewison, 1996). En
accord avec ce schéma général, nos
résultats montrent que les agnelles attei-
gnent une masse corporelle plus élevée
dans les Alpes que dans le CE, ce qui
expliquerait que les femelles alpines parti-
cipentalareproduction des leur premiere
année. Cette prise de poids plus impor-
tante pourrait étre associée a de meilleu-
res conditions environnementales, sans
qu'il soit toutefois possible d’écarter des
differences de croissance, de stratégie de
soin maternel ou des variations de la
période des naissances.

Il a pourtant été admis que I'environne-
ment alpin n’était pas un environnement
de qualité pour le Mouflon (voir Gindre,

1979).On supposaiten effetjusqu’ici que
les habitats méditerranéens, tel que celui
du CE, répondaient davantage aux exi-
gences de I'espece que ceux des Alpes,
dans lesquels I'importance du manteau
neigeux serait un facteur limitant pour
I'acces a la nourriture. La réalité n'est pro-
bablement pas aussi simple, car la popu-
lation du CE est confrontée a des séche-
resses annuelles (printemps et été) qui
limitent la disponibilité et la qualité de la
nourriture durantla période de croissance
des animaux. Au contraire, les herbages
restent appétants durant cette période
aux plus hautes altitudes dans les Alpes.
En outre, la mortalité probablement plus
importante dans les environnements
alpins au moment des naissances (pré-
sence de neige) pourrait limiter les densi-
tés et permettre aux survivants de profi-
ter d'un meilleur acces aux ressources.
Ces difféerences environnementales pour-
raient tout a fait expliquer la maturation
précoce des agnelles alpines.

Les caractéristiques de I'habitat ne sont
cependant pas suffisantes pour expliquer
le nombre de naissances gémellaires
observées dans les populations des
Alpes. Chez le Mouflon de Dall, par exem-
ple, les femelles ne produisent pas de
jumeaux malgré un apport alimentaire
durant I'ovulation (Hoefs, 1978). Chez le
Mouton de Soay (Clutton-Brock et al,
1991) etles mouflons présents sur I'archi-
pel des Kerguelen (Boussés & Réale,
1998), le taux de gémellité est au
contraire tres éleveé (23 % et 33,8 % res-
pectivement) malgré des pénuries ali-
mentaires périodiques qui occasionnent
la mort de plus de 50 % des individus.
On sait par ailleurs que le potentiel
reproductif chez le Mouton domestique
est contrélé a la fois par des facteurs
environnementaux et génétiques. Les
femelles étudiées pourraient donc avoir
hérité leur capacité a produire des
jumeaux de leurs ancétres croisés avec
des ovins domestiques et/ou sauvages
(voir aussi Bousses & Réale 1998).
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Les jumeaux étant extrémement rares
dans les populations natives de Corse, de
Chypre et de Sardaigne, les alleles res-
ponsables de la gémelliparité de nos
populations pourraient donc étre liés a
l'origine génétique des mouflons en
provenance des souches de Chambord
et de Tchécoslovaquie (tableau I). La
population du CE, qui s'est développée
initialement a partir de mouflons natifs de
Corse introduits 4 ans avant les souches
hybrides, pourrait avoir conservé cette
caractéristique reproductive a une fré-
quence relativement basse, a la diffé-
rence des mouflons de BG et VD issus uni-
quement de la souche de Mouflon de
Chambord (tableau I).

L'origine génétique et les conditions envi-
ronnementales ne sont pas indépendan-
tes. Une attention particuliere devrait
donc étre portée aux interactions entre
ces deux facteurs. Les femelles du Mou-
ton de Soay, parexemple, produisentleur
premier agneau a 'age d’'un an malgré
des conditions alimentaires limitantes,
comme le prouvent les mortalités périodi-
ques consécutives a des pics de densité.
Le taux de gémeliité et la proportion
d’agnelles  reproductrices  déclinent
cependant avec la densité etla réduction
de la disponibilité alimentaire qui lui est
associée (Clutton-Brock et al, 1991).

En conclusion

La maturité sexuelle précoce ne peut
donc étre réduite a une aptitude intrinse-
que ; elle est plutdt la résultante d'une
interaction entre les origines génétiques
et les caractéristiques environnementales
(Berger, 1982). Ces deux facteurs pour-
raient avoir un effet réciproque sur 'age
de premiere reproduction et le taux de
gémellité des femelles du Mouflon médi-
terranéen : l'origine génétique confere
une plasticité reproductive, les condi-
tions de I'environnement influencent son
expression. Cette plasticité est profitable
au Mouflon méditerranéen dans d’autres
traits de vie, comme son éclectisme ali-
mentaire qui lui a permis une exception-
nelle adaptation a des habitats €loignés
de ceux de sa terra typica.
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