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INTRODUCTION

La plupart des mammiféres des zones tempérées présentent une reproduction
saisonniere qui permet de synchroniser 1’accouplement et les naissances aux moments les plus
opportuns de I’année et ainsi de maximiser le succes reproducteur (Bronson, 2009). Ce controle
repose en grande partie sur les variations annuelles de paramétres environnementaux tels que
la photopeériode, la température ambiante, les précipitations et la disponibilité des ressources
alimentaires (Bronson, 2009). Or, le changement climatique est a I’origine d’une altération de
la saisonnalité de certains de ces facteurs (IPCC, 2021) et en conséquence, la reproduction des
animaux peut devenir discordante avec leur environnement (Root et al., 2003). Un avancement
des évenements de reproduction printaniers a déja été signalé chez les mammiferes et les
oiseaux et peut dans certains cas aboutir a un décalage temporel avec le pic des ressources
trophiques, a I’origine d’une diminution du succes reproducteur (résumé dans Bronson, 2009
et Parmesan, 2007). Cependant, les réponses a ces changements globaux sont difficilement
prévisibles car loin d'étre uniformes (Parmesan, 2007). Les hautes latitudes sont celles ou les
effets du changement climatique sont les plus rapides et ou on peut donc s’attendre a ce que
I’altération de la phénologie soit la plus importante (Root et al., 2003). C’est pourquoi les grands
mammiferes a longue durée de vie des régions nordiques, tels que I'ours brun de Scandinavie
(Ursus arctos), sont considérés comme faisant partie des espéces les plus vulnérables (Bronson,
2009; Hetem et al., 2014; Root et al., 2003; Spady et al., 2007).

Trés peu d’études se sont intéressées a la phénologie de la reproduction de 1’ours brun
en raison des difficultés a 1’étudier dans son milieu naturel. Pourtant les changements globaux
pourraient avoir des conséquences dramatiques sur cette espéce alors que certaines populations
sont déja en danger critique d’extinction (GOmez et al., 2021; Spady et al., 2007). Par ailleurs,
la conservation de 1’ours brun va bien au-dela de la simple protection d’une espéce. En effet,
C’est une espéce clef de voute qui occupe un rdle majeur dans son écosysteme et un animal
charismatique qui peut fédérer autour des enjeux de la préservation de la biodiversité
(Simberloff, 1999). Enfin, comme tout grand carnivore, il peut perturber certaines activites
humaines et fait donc 1’objet de plans de gestion et de chasse susceptibles d’affecter les
paramétres démographiques et la dynamique de population (Boitani et al., 2015). Ainsi, il est
important de comprendre I’impact des changements globaux actuels et futurs sur les
populations sauvages d’ours bruns afin d'adapter les efforts de conservation et de gestion.

C’est dans ce cadre que s’inscrit cette thése, dont 1’objectif est de faire la synthese et
d’apporter de nouvelles connaissances sur la phénologie de la reproduction de 1’ours brun de
Scandinavie. La premiére partie de ce travail est consacrée a 1’écologie de 1’ours brun en Suéde
et a la physiologie et la phénologie de la reproduction des ursidés en général. La deuxiéme
partie présente les résultats d’une étude observationnelle dont 1'objectif était d'étudier les
facteurs qui influencent la fin de la diapause embryonnaire et les consequences sur le succes
reproducteur.
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I. AIRE DE REPARTITION, DEMOGRAPHIE ET STATUT DE
CONSERVATION DE L’OURS BRUN

1. L’ours brun dans le monde et en Europe

L’ours brun est I’espéce d’ours la plus répandue au monde (Fig. 1). On la retrouve dans
tout I’hémisphére nord en Europe, en Amérique du Nord et en Asie. Elle peut occuper des
habitats tres variés tels que la toundra arctique, les steppes, les prairies, les foréts, les massifs
montagneux, les régions littorales et les régions semi-désertiques. De nos jours, la population
d’ours bruns dans le monde est stable ou en légere augmentation, avec une population globale
excédant 200 000 individus dont plus de la moitié en Eurasie. Au niveau mondial, 1’espéce est
classée comme préoccupation mineure sur la liste rouge de I’'UICN (Union Internationale pour
la Conservation de la Nature), mais certaines populations isolées et de taille trés réduite sont en
danger d’extinction en Asie et au sud de I’Europe (Swenson et al., 2020).

Figure 1 : Aire de répartition de I’ours brun Ursus arctos dans le monde (Swenson et al., 2020)

Il'y a3000 ans, I’aire de répartition de 1’ours brun recouvrait toute I’Europe a 1I’exception
des territoires insulaires comme I’Irlande, I’Islande, la Corse ou la Sardaigne. La disparition et
la fragmentation de son habitat ainsi qu’une pratique intensive de la chasse visant a exterminer
les grands prédateurs ont abouti a un important déclin de la population européenne et a sa
disparition dans certains pays au 19° siécle. La population d’ours bruns a commencé a se rétablir
en Europe apres I’instauration du statut d’espéce protégée au milieu des années 1990 (Directive
n° 92/43 dite « Habitats »). Elle compte aujourd’hui environ 18 000 individus répartis en 10
populations distinctes dans 22 pays (Fig. 2). Celles-ci persistent sur des territoires isolés de
superficie limitée situés principalement en région montagneuse dans des foréts tempérées ou
boréales a des altitudes pouvant aller jusque 5000 m (Boitani et al., 2015).
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Figure 2 : Aire de répartition des dix populations d’ours brun en Europe (Boitani et al., 2015)

Le nord et I’est de I’Europe regroupent les populations les plus importantes en termes
d’effectifs : plus de 7000 individus pour la population des Carpates, 4000 pour celle Dinarique
et 3000 en Scandinavie. A I’inverse, I’Europe du Sud accueille des populations de faibles
effectifs classées en danger critique d’extinction sur la liste rouge de 'UICN (Tab. 1). Les
principales menaces pesant sur ces populations sont la perte et la fragmentation de I’habitat,
une faible variabilité génétique, la présence de perturbations anthropiques, les collisions
routicres, le faible niveau d’acceptation par les populations locales et le braconnage. En Europe,
I’ours brun est protégé par la directive « Habitats » (92/43/CEE) et la quasi-totalité des pays
concernés posseédent un plan d’action national encadrant la gestion et la conservation de
I’espéce (Boitani et al., 2015).

21



Tableau 1 : Zone de présence, effectif, tendance démographique et statut de conservation des populations d’ours

bruns en Europe de 2012 a 2016 (IUCN population assessment, LCIE)
Zones de présence Effectif Tendance Statut sur la liste
2012-2016 démographique rouge de ’UICN

Population

Scandinave Norvege, Suede 2825 En déclin Préoccupation mineure
Carélie Norvege, Finlande 1660 Stable Préoccupation mineure
Baltique Estonie, Lettonie 700 Stable Préoccupation mineure
Carpates Roumanie, Pologne, Slovaquie, 7630 Stable Quasi-menacée

Serbie
Dinarique Slovénie, Croatie, Gréce 3950 Stable —en Vulnérable

Bosnie-Herzégovine, Monténégro,
Macédoine, Albanie, Serbie,

augmentation

Alpine Italie, Suisse, Autriche, Slovénie 49-69 Stable —en En danger critique
augmentation
Balkans Bulgarie, Grece, Serbie 468-665 Stable Vulnérable
Apennine Italie 45-69 Stable En danger critique
Cantabrique Espagne 321-335 En augmentation En danger critique
Pyrénéenne France, Espagne 30 Stable En danger critique

2. L’ours brun en Scandinavie

La population d’ours bruns de Scandinavie est répartie entre la Suéde et la Norvége
(Fig. 3). Des analyses génétiques réalisées sur I’ADN mitochondrial ont montré qu’elle descend
a la fois des ours de I’Europe du Sud et de ceux de I’Europe de I’Est et de la Russie (Taberlet
et al., 1995). Elle est structurée en trois populations qui coincident avec les trois zones de
reproduction concentrant I’essentiel des domaines vitaux des femelles, et sont connectées par
des échanges genétiques dus a la dispersion des males pendant la saison de reproduction
(Manel et al., 2004).

A Torigine, I’ours brun était présent dans toute la
Scandinavie. On dénombrait environ 4800 individus
autour de 1850 dont 65% en Norvége. A la suite d’une
chasse intensive et de la destruction de son habitat, la
population a quasiment disparu au début du 20° siécle et
ne comptait plus que 130 individus en 1930. Des mesures
de protection et 1’établissement de quotas de chasse dans
les années 1980 ont par la suite permis a la population de
se retablir (Christiernsson, 2018). Aujourd’hui, celle-Ci
compte environ 3000 individus et son statut de
conservation est considéré comme favorable par I’'UICN,
aussi bien en termes d’effectifs et de distribution que de
variabilité génétique (Tab. 1). Il s’agit de la population
ursine la plus fertile au monde, mais sa croissance
annuelle, qui était de 13 a 15% a la fin des années 1990, a

Figure 3 : Aire de répartition de

ralenti pour atteindre 4.8% en 2007 (Kindberg et al., 2011;
Seether et al., 1998).
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A. L’ours brun en Suede

En Suede, les ours bruns sont présents dans les deux-tiers nord du pays (Fig. 3) et
représentent 95% de la population scandinave, soit environ 2800 individus (Kindberg and
Swenson, 2018). Dans ce pays, il s’agit d’une espéce protégée mais chassable. La saison de
chasse débute le 21 aodt jusqu’a ce que les quotas annuels soient atteints et prend fin au plus
tard le 15 octobre en Suede centrale et le 30 septembre au nord, afin de ne pas perturber
I’hibernation. Un quota d’environ 300 individus, soit environ 10% de la population, est fixé
chaque année. Les groupes familiaux (femelles suitées d’oursons) sont protégés par la loi. Tout
grand carnivore (i.e. ours, loup, lynx, glouton) retrouvé mort ou abattu doit étre signalé aux
autorités le jour méme et examiné par I’institut national vétérinaire afin de déterminer la cause
de la mort et relever différentes données (sexe, &ge, parametres morphométriques et
prélevements biologiques). L’age moyen de mort en Suéde centrale est de 4,8 ans (Bischof et
al., 2009) et la mort de 72% des femelles tuées de 1998-2008 etait attribuable & des causes
anthropiques, en particulier a la chasse, et dans une moindre mesure au braconnage et aux
collisions routiéres. Les morts naturelles sont causées principalement par des individus de la
méme espéce (infanticides ou combats entre méles lors du rut). L’ours brun génére peu de
conflits avec les éleveurs en Suéde car la plupart des cheptels sont correctement protéges. Le
braconnage est néanmoins fréquent dans certaines zones qui concentrent les attaques sur les
faons de rennes semi-domestiques (Kaczensky et al., 2012 ; Christiernsson, 2018).

B. L’ours brun en Norvege

Contrairement a la Suéde, la Norvége ne compte qu’un faible nombre d’individus (une
centaine environ) principalement localisés le long de la frontiére suédoise. En plus de la
population scandinave, on y trouve une partie de la population de Carélie (environ 50 individus)
a D’extréme nord du pays prés de la frontiere finoise (Fig. 3). L’ours est protége par la loi
norvégienne et sauf cas exceptionnel, I’espéce n’est pas chassable. Le faible nombre d’individus
en Norvege est lié a une politique de gestion des grands carnivores tres stricte basée sur
I’élimination systématique des individus causant des deégats sur les cheptels domestiques, et
visant a limiter leur expansion vers I’ouest du pays. L’ours brun n’est cependant pas menacé
dans ce pays du fait du contact étroit avec la population suédoise. Les principaux conflits
générés par la présence de I’ours viennent de la déprédation des jeunes rennes semi-
domestiques et des troupeaux de moutons, qui sont trés peu protégés contrairement a la Suéde
(Kaczensky et al., 2012 ; Christiernsson, 2018).

Il n’existe pas de plan de gestion commun entre la Norvége et la Suéde, mais un groupe
scientifique, The Scandinavian Brown Bear Research Project (SBBRP), coordonne les activités
de recherche sur la population d’ours bruns de Scandinavie (Kaczensky et al., 2012).
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Il. ECOLOGIE DE L’OURS BRUN DE SCANDINAVIE

1. Habitat et domaine vital

La forét boréale constitue I’habitat principal de I’ours brun de Scandinavie. La
végétation est dominée par des peuplements d’épicéas, de pins et de bouleaux exploités de
maniere plus ou moins intensive, et comporte une couverture basse formée d’Ericacées
(notamment de buissons de myrtilles), de mousse et de lichen (Zedrosser et al., 2006).

La taille du domaine vital, défini comme la zone dans laquelle est réalisée 1’ensemble
des besoins vitaux, est conditionnée par la présence d’un habitat favorable fournissant des zones
de repos, des ressources alimentaires en quantité suffisante, et la possibilité de se reproduire.
Elle est plus importante chez les males (1055 km? en moyenne) que chez les femelles (124 a
217 km?). Les domaines vitaux des males chevauchent souvent largement ceux de plusieurs
femelles, mais jamais ceux d’autres males. La superficie varie également selon d’autres
facteurs comme 1’age, le statut reproducteur, la densité de population ou encore la saison. Les
ours augmentent leur domaine vital lors de la période de reproduction pour maximiser leurs
chances de trouver un partenaire. A I’inverse, les femelles suitées d’oursons de I’année tendent
a réduire leurs déplacements et a s’¢loigner des aires de présence des males afin de protéger
leur progéniture, ce qui peut parfois les amener a se rapprocher de zones fréquentées par
I’homme (Dahle and Swenson, 2003a).

Apres s’étre séparés de leur mere, les subadultes se dispersent a la recherche d’un
territoire. La dispersion est beaucoup plus importante chez les males que chez les femelles qui
ont tendance a s’établir autour du domaine vital de leur mére. En Scandinavie, 94% des
yearlings males se dispersent sur des distances allant jusqu’a 467 km, contre 41% des femelles
sur une distance maximale de 90 km (Stgen et al., 2006a). Ainsi, les femelles sont souvent
organisées en lignées matriarcales d’ours apparentés, tandis que les méles choisissent un
territoire plus éloigné de leur lignée d’origine ce qui limite les croisements consanguins
(Zedrosser et al., 2007).

L’ours brun est un animal solitaire. En général il évite ses congéneres et les interactions
sociales sont limitées a la période de reproduction et d’élevage des jeunes, ou a des
regroupements ponctuels sur des sites d’alimentation saisonniers tels que les zones abondantes
en baies. Malgré 1’absence de territorialité, il existe une hiérarchie entre les adultes qui
conditionne I’accés aux ressources alimentaires et a la reproduction (Swenson et al., 2020). La
taille, I’age, 1’agressivité et la condition physique sont des parameétres déterminants le statut de
dominance chez les ours bruns méales (Steyaert et al., 2020). Par ailleurs, la reproduction des
jeunes femelles dont le domaine vital recouvre celui de leur mére peut étre réprimée ou retardée
(Stgen et al., 2006b).
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2. Régime alimentaire

L’ours brun est un animal omnivore opportuniste. Son régime alimentaire est tres
diversifié et en grande partie végétal. Il varie selon les saisons en fonction de 1’abondance des
ressources alimentaires (Stenset et al., 2016).

Durant le printemps et au début de 1’été, I’ours accumule de la masse maigre en se
nourrissant d’aliments riches en protéines, en particulier d’insectes (fourmis), de pousses de
graminées et dans une moindre mesure de jeunes ongulés (élans principalement, mais aussi
rennes, chevreuils voire moutons). Ces derniers constituent une part importante des apports
(25% environ) au début de 1’été dans les semaines suivant les naissances (Stenset et al., 2016).

A la fin de I’¢ét¢ et durant I’automne, 1’ours entre dans une période d’hyperphagie et se
nourrit d’aliments riches en carbohydrates qui lui permettent d’accumuler de la masse grasse
en vue de I’hibernation. Durant cette période, les baies (notamment les myrtilles Vaccinium
myrtillus, mais aussi les camarines Empetrum hermaphoditum et les airelles Vaccinium vitis-
idaea) constituent a elles seules 70% de ses apports (Fig. 4A). Il peut passer jusqu’a 14 h par
jour a se nourrir, ce qui entraine une prise de poids quotidienne considérable pouvant atteindre
4 kg (Stenset et al., 2016).

Durant I’hibernation, 1’ours ne s’alimente pas pendant 5 & 7 mois ce qui entraine une
perte de masse corporelle allant de 26% chez les males jusqu’a 40% chez les femelles gestantes
(Lopez-Alfaro et al., 2013 ; Swenson et al., 2007). A la sortie de la taniére au début du
printemps, I’ours recommence lentement a s’alimenter et se nourrit principalement de carcasses
d’animaux morts ou affaiblis durant la saison hivernale, ainsi que de restes laissés par les
chasseurs (Fig 4B; Stenset et al., 2016).

Figure 4 : Ours brun se nourrissant de baies (A, Alex P. Taylor) et d’une carcasse de renne (B, Tom Schandy)
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3. Hibernation

L’hibernation est I'un des mécanismes les plus efficaces pour limiter la dépense
énergétique pendant la saison hivernale, caractérisée par des températures basses et des
ressources alimentaires rares. Elle est définie comme une période durant laquelle le
métabolisme basal est fortement réduit par rapport au reste de I’année et s’accompagne
d’adaptations physiologiques et comportementales, avec notamment une période
d’accumulation de réserves suivie d’une inactivité prolongée (Nelson, 1973).

A. Particularités écologiques
a. Caractéristiques de la taniére et du milieu environnant

Le choix de la taniére et du milieu environnant est primordial puisqu’il influence
directement le colt énergétique de I’hibernation et la survie de la descendance chez les femelles.
Il repose sur différents criteres (résumés dans Gonzalez-Bernardo et al., 2020b) :

- La capacité d’isolation thermique de la zone (couverture neigeuse, forét dense protégée
du vent, orientation de la pente vers le sud)

- L’¢loignement des activités (chasse, foresterie) et des infrastructures humaines (routes)

- La proximité immédiate de ressources alimentaires au printemps

- Les caractéristiques du sol (facilité a creuser, degré de la pente) et la stabilité de la
structure finale (présence de racines ou de roches, pente de forte déclivite)

La sélection du site peut varier selon le sexe, le statut reproducteur et I’individu. Les
femelles, en particulier celles gestantes, préférent les sites a plus hautes altitudes avec des pentes
plus fortes qui favorisent une hibernation longue pour les besoins de la reproduction. Les méles
choisissent plutét des sites proches de ressources alimentaires au printemps, ce qui leur permet
de gagner rapidement en masse et d’augmenter leurs chances de s’accoupler 1’été suivant. Le
site d’hibernation est choisi plusieurs mois a 1’avance, notamment chez les femelles qui le
visitent souvent plusieurs fois avant de s’y installer, mais la construction a lieu en quelques
heures seulement. Les ours ne réutilisent pas la méme taniére d’une année sur I’autre, mais les
adultes hibernent généralement dans la méme zone toute leur vie. La plupart du temps, les ours
hibernent seuls, sauf les femelles qui partagent leur taniére avec leurs oursons pendant une a
deux années consécutives (Gonzalez-Bernardo et al., 2020b).

Les taniéres utilisées peuvent étre de différents types. En Suede, elles sont le plus
souvent creusées a méme le sol, en particulier dans d’anciennes fourmiliéres (Fig. 5). Mais il
peut aussi s’agir d’anfractuosités rocheuses, d’un enchevétrement de branchages ou méme
d’une cuvette a ciel ouvert. Ces derniéres sont généralement utilisées par les males, les femelles
préférant se mettre a 1’abri dans des taniéres plus eélaborées. Le volume de la taniére est assez
restreint afin de limiter les déperditions de chaleur. Les ours garnissent le sol avec un matelas
de mousse, de lichen, d’herbes ou de branchages plusieurs semaines avant I’hibernation. En
Suéde, I’entrée est obstruée par la neige durant tout I’hiver (Manchi and Swenson, 2005).
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Figure 5 : Ours brun dans sa taniére lors d’une capture en hiver (A) et relevé de la position et des
caractéristiques de la taniere au printemps suivant (B) (Andrea Friebe)

b. Chronologie de I’hibernation

A la fin de la période d’hyperphagie et dans les semaines précédant 1’entrée en
hibernation, 1’ours entre dans une période dite pré-hibernatoire durant laquelle il se rapproche
de sa taniere, réduit sa prise alimentaire et son activité, ainsi que son rythme cardiaque et sa
température corporelle (notée Ty, par la suite) (Evans et al., 2016).

En Suéde, I’hibernation dure 5 a 7 mois d’octobre-novembre a avril-mai, et sa durée
varie a la fois en fonction de facteurs environnementaux (température extérieure, couverture
neigeuse, disponibilité des aliments) et intrinséques (age, sexe, statut reproducteur). Les males
hibernent moins longtemps que les femelles et les femelles gestantes entrent plus tot (10 jours)
et sortent plus tard (24 jours) de leur taniére que celles non gestantes (Friebe et al., 2001 ;
Manchi and Swenson, 2005). Par ailleurs, la durée de I’hibernation diminue avec 1’age chez les
males mais augmente chez les femelles (Manchi and Swenson, 2005).

Chez les ours non gestants, I’entrée dans la taniére est corrélée avec la température
ambiante en octobre (quand celle-ci s’approche de 1°C) et la date de premiere neige (Evans et
al., 2016). L’hibernation est donc plus longue au nord qu’au sud du pays (45 jours de plus pour
les males et 37 pour les femelles, Manchi and Swenson, 2005). La diminution des ressources
alimentaires disponibles joue également un réle important dans d’autres populations sauvages
et chez les individus captifs, parametre qui pourrait étre 1ié a la présence d’une couverture
neigeuse dans notre région d’étude (Pigeon and Stenhouse, et al., 2016). En revanche, ce facteur
ne semble pas influencer le début de I’hibernation chez les femelles gestantes, qui entrent dans
leur taniere alors que les baies sont encore abondantes en automne (Friebe et al., 2001).

La sortie de I’hibernation résulterait d’un processus plus complexe ouU 1’augmentation
de la température ambiante au printemps initierait des changements physiologiques, dont une
élévation progressive de la Ty, qui déclencherait la sortie de la taniere a un seuil proche de celui
d’euthermie (36,7 +/- 0,15°C, Evans et al., 2016).
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c. Abandon de la taniéere

En cas de perturbation, 1’ours peut abandonner sa taniere et chercher un nouveau site
jusqu’a 6 km de distance. Ce comportement engendre une perte importante d’énergie et se
traduit par une diminution du succes reproducteur chez les femelles (la probabilité de perdre un
ourson I’année suivante est multipliée par 10). Les principales causes d’abandon en Suede sont
d’origines anthropiques (chasse, activité forestiére, randonneurs avec chien, activité de
recherche...), mais elles peuvent aussi étre naturelles (inondation). Ces perturbations sont
détectées a moins d’un Kkilométre de distance par I’animal et déclenchent quasi-
systématiquement sa fuite @ moins de 200 m (Swenson et al., 1997).

B. Particularités physiologiques

Durant I’hibernation, 1’ours reste immobile sans boire, Sans manger, sans uriner ni
déféquer pendant 5 a 7 mois. Son organisme subit alors des modifications métaboliques et
physiologiques importantes qui lui permettent de subsister uniquement sur ses réserves
adipeuses sans développer de pathologies. Sa Ty diminue de 2 a 6°C par rapport a la période
active (30 a 36°C en hiver contre 37 a 38°C en été), ce qui lui permet d’abaisser son
métabolisme basal a 25% de sa valeur estivale. Sa consommation d’oxygéne diminue de 50%
tout comme sa fréquence respiratoire. Sa fréquence cardiaque, aux alentours de 40-60 bpm en
¢été, s’abaisse a 8 a 10 bpm en hiver (Tgien et al., 2011).

Durant I’hibernation, le métabolisme s’oriente vers une consommation majoritaire des
lipides. Bien que I’ours ne s’abreuve pas, certaines réactions métaboliques lui permettent de
produire de I’eau a partir des acides gras libérés dans le sang. L’absence d’excrétion
s’accompagne d’une adaptation de la structure et de la fonction des organes émonctoires,
notamment du foie et du rein, qui réduisent considérablement leur activité. Aucune azotémie
ne se développe malgré 1’absence d’élimination des déchets issus du métabolisme. La vessie
devient perméable et les substances azotées de 1’urine, en particulier 1’urée, diffusent dans le
sang et sont recyclées au niveau du foie pour la fabrication des protéines. Ce phénomene,
combiné a la présence de substances anti-protéolytiques dans le plasma, permet de préserver la
masse et la fonction musculaire malgré 1’absence d’activité pendant plusieurs mois. De méme,
les ours ne présentent pas d’ostéoporose a la sortie de I’hibernation du fait d’un remaniement
intense de la structure trabéculaire de 1’0s spongieux durant 1’hiver (résumé dans Gonzalez-
Bernardo et al., 2020b).

Les scientifiques ont longtemps considéré que 1’ours n’était pas un vrai hibernant. En
effet, la baisse de T, observée en hiver n’est pas aussi importante que chez les petits
mammiferes pratiquant 1’hibernation (30°C au minimum chez 1’ours contre 5°C chez la
marmotte) et contrairement a ces derniers, ils ne présentent pas d’épisodes de réveil périodiques
avec un retour a I’euthermie (Taien et al., 2011). Par ailleurs, les ours ne sont pas en léthargie
totale durant I’hibernation et en cas de perturbation, ils peuvent augmenter rapidement leur
métabolisme et leur activité musculaire pour abandonner leur taniére (Swenson et al., 1997).
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4. Reproduction

A. Puberté et maturité sexuelle

L’ours se reproduit tardivement. La maturité sexuelle (définie comme la survenue du
premier cestrus) est atteinte vers 3 ans chez les femelles et 5 ans chez les males (Spady et al.,
2007). Celle-ci varie en fonction de conditions environnementales et sociales. Ainsi, les
femelles vivant au sein de lignées matriarcales deviennent sexuellement matures plus tard
(Stgen et al., 2006b). En Suéde, 1’age moyen de primiparité (&ge a la premiére portée) est de
5 ans, mais des cas de gestation ont été rapportés chez des femelles dgées de 3 ans seulement
(Zedrosser et al. 2009). La productivité est maximale a partir de 8 ans, age a partir duquel la
femelle atteint sa taille adulte (Swenson et al., 2007), et celle-ci se maintient jusque 20 ans
environ (Schwartz et al., 2003). La senescence sexuelle survient vers 29 ans chez les femelles
et 27 ans chez les males, quelques années avant la mort de I’animal (Steyeart et al., 2012).

B. Saison de reproduction et accouplement

La reproduction de I’ours brun est saisonniere avec un seul cycle reproductif par an. En
Suede, la saison des amours s’étend de mai a début juillet, période durant laquelle les males et
les femelles augmentent leurs déplacements afin de trouver un partenaire.

Chez le male, la période de reproduction se caractérise par des changements
comportementaux (agressivité) et anatomiques (spermatogenése et développement des
testicules, avec un poids qui atteint le double de celui observé en hibernation). La compétition
entre males pour I’acces a la reproduction se traduit par des combats qui peuvent étre a 1’origine
de blessures graves voire mortelles chez les opposants et de nombreux males ne parviennent
pas a s’accoupler chaque année, notamment les plus petits et les plus jeunes (Steyaert et al.,
2020). Chez la femelle, les chaleurs se manifestent par des changements comportementaux
(chevauchement, présentation de 1’arri¢re-train) et physiques (turgescence de la wvulve,
écoulements vulvaires) (Ishikawa et al., 2003). Les chaleurs ne sont pas synchronisées entre les
femelles contrairement a d’autres carnivores sociaux comme le lion, mais la longueur de la
période de rut et le systeme d'ovulation induite par le coit sont particuliérement adaptés aux
situations de basse densité (Spady et al., 2007).

Les femelles choisissent les males avec lesquelles elles se reproduisent dans une certaine
mesure et peuvent parfois initier I’accouplement. Ce choix dépend de la qualité du méle (taille,
age, hétérozygotie) mais également de la proximité de son territoire. En effet, il existe chez
I’ours un comportement d’infanticide qui pousse les males a tuer les oursons dont ils ne sont
pas le pere pour augmenter leurs opportunités de se reproduire. Ainsi, les femelles auront
tendance a choisir un male dont le territoire recouvre le leur pour augmenter les chances de
survie de leur progéniture au printemps suivant (Steyaert et al., 2020). En Suede, 95% des
femelles s’accouplent avec un male dont le territoire est situé & moins de 40 km du leur
(Bellemain et al. 2006a).
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Le male reste généralement quelques jours & quelques semaines avec la femelle et
surveille réguliérement les signes de chaleurs en flairant sa région génitale (Fig. 6). Les couples
restent ensemble plus longtemps la ou la densité d'ours bruns est faible et donc la rivalité entre
males moins importante. Un méme couple peut s’accoupler plusieurs fois (Fig. 6; Steyeart et
al., 2020). L’ours brun est considéré comme une espece a ovulation induite (Boone et al., 2004),
mais des ovulations spontanées ont été rapportées en captivité (Torii et al., 2020). D’aprés
Craighead et al (1995), la durée moyenne d’une copulation efficace est de 24,3 minutes, mais
elle peut aller de quelques minutes a une heure.

L’ours est une espéce polygame et des lors que la densité augmente, males et femelles
s'accouplent avec plusieurs partenaires. Les femelles s’accouplent en général avec trois ou
quatre males alors que le nombre de partenaires est plus variable chez les males (un a huit) du
fait de I’existence d’une hiérarchie. Par ailleurs, il n’est pas rare de voir des associations
formées de plusieurs male et d’une femelle, ou I’inverse (Steyaert et al., 2012). En conséquence,
les oursons d’une méme portée peuvent étre issus de peres différents. Une étude menée en
Scandinavie a montré que 14 % des portées de deux oursons été issues de péres différents,
contre 28% pour les portées de trois oursons (Bellemain et al., 2006b).

Figure 6 : Accouplement de 1’ours brun (Sergey Uryadnikov)
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C. Gestation et mise bas

Chez l'ours, la fécondation est suivie d’une période de diapause embryonnaire
obligatoire (aussi appelée implantation différée) de 4 & 5 mois, au cours de laquelle les
embryons restent libres dans l'utérus et leur développement est stoppé au stade blastocyste
(Wimsatt, 1963). L'implantation a lieu en novembre-décembre, un & deux mois apres I'entrée
dans la taniere, et est suivie d'une courte gestation d'environ 56 jours qui permet de limiter le
colt énergétique du développement embryonnaire (Friebe et al., 2014). La femelle donne
naissance en janvier-février a deux ou trois petits nus, aveugles et sourds d’environ 500 g
qu’elle commence a allaiter dans la taniére (Steyaert et al., 2012). Le lait maternel est trés riche
en protéines et en matiéres grasses mais produit en faible quantité ce qui limite le codt initial
de la lactation alors que la mere subsiste encore sur ses réserves adipeuses (Lopez-Alfaro et al.,
2013). La croissance des oursons est rapide, avec un gain de poids quotidien moyen de 31 g
jusqu’a I’age de 2 mois puis de 57 g jusqu’a 3 mois, age auquel ils pésent environ 4 kg et sortent
de la taniére avec leur mére (Fig. 7; Cruz, 2018).

Figure 7 : Femelle ours brun et ses oursons de 1’année au début du printemps (SBBRP)

D. Elevage des jeunes, émancipation et mortalité

L’age moyen de sevrage est de 6 a 8 mois mais les oursons restent avec leur mere entre
un an et deux ans et demi, ce qui implique qu’une femelle ne se reproduit que tous les deux a
trois ans (Fig. 8, Steyaert et al., 2012). La séparation a généralement lieu durant la saison de
reproduction suite a I’arrivée d’un partenaire, ce qui suggére que le départ des jeunes n’est pas
volontaire mais imposé par la présence d’un male (Dahle and Swenson, 2003b). Aprés s’étre
séparés de leur mere, les subadultes restent souvent quelques jours ensemble et peuvent parfois
hiberner dans la méme taniere 1’hiver suivant (données non publiées, Andrea Friebe).
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Les chaleurs des femelles sont inhibées lorsqu’elles sont suitées et durant la saison de
reproduction, elles peuvent entrer de nouveau en cestrus 2 & 7 jours aprés avoir perdu leurs
oursons. De ce fait, les males adoptent un comportement d’infanticide et tuent les oursons dont
ils ne sont pas le pere, ce qui leur donne la possibilité de s’accoupler avec la femelle quelques
jours plus tard et d’engendrer une portée (Steyaert et al., 2012). Ce comportement est
probablement base sur la reconnaissance individuelle des partenaires (Bellemain et al., 2006b).

En conséquence, les femelles adoptent des stratégies visant a augmenter les chances de
survie de leurs oursons. Elles les défendent farouchement quand elles sentent un danger, et
peuvent parfois étre gravement blessées par les méles qui tentent de tuer leur progéniture
(Zedrosser, 2006). Par ailleurs, les femelles suitées ont tendance a réduire leur domaine vital de
facon a eviter les méales durant la saison de reproduction (Dahle and Swenson, 2003a). Enfin,
en plus de garantir une plus grande diversité génétique, la paternité multiple pourrait étre une
stratégie permettant d’induire une confusion chez le male face a des oursons dont certains
pourraient lui étre affiliés (Bellemain et al., 2006b).

La mortalité des oursons est trés importante durant leur premiére année de vie (35% en
Suéde centrale) et est principalement liée au comportement d’infanticide des méales durant la
saison de reproduction (Swenson et al., 2001). Les femelles primipares ont une probabilité plus
importante de perdre leurs oursons que les femelles multipares du fait de leur inexpérience
(Zedrosser et al., 2009). Il a également été observé que les femelles en mauvais état général
pouvaient abandonner leur portée, ce qui leur permettrait de ré-entrer en cestrus et de donner
naissance a une nouvelle portée avec un potentiel de survie plus élevé (Zedrosser, 2006). De
méme, quand elles sont dérangées durant I’hibernation et contraintes de quitter leur taniére, les
femelles abandonnent généralement leurs petits qui sont encore trop jeunes pour pouvoir la
suivre (Swenson et al., 1997).
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Figure 8 : Cycle de reproduction de 1’ours brun (d’aprés Friebe et al., 2014)
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I1l. PHYSIOLOGIE DE LA REPRODUCTION

La physiologie de la reproduction de 1’ours reste encore méconnue, et la plupart des
connaissances actuelles proviennent d’études menées sur des individus en captivité (Cruz,
2018; Hissa, 1997; Shimozuru et al., 2013; Taien et al., 2011).

1. Cycle ovarien

La croissance folliculaire est stimulée par la FSH synthétisée par 1’hypophyse
antérieure. Plusieurs follicules primordiaux se développent en follicules primaires dont la
plupart subiront une atrésie folliculaire. Un a six follicules secondaires se développent au cours
de la saison de reproduction et synthétisent des cestrogénes au niveau des cellules de la theque
et de la granulosa. Ces cestrogenes exercent un rétrocontrdle positif sur leur croissance et assure
leur transformation en follicules tertiaires. La maturation finale en follicule ovulatoire, ainsi
que I’ovulation, sont induites par un pic de LH synthétisée par I’hypophyse antériecure. Apres
ovulation, le follicule ovulatoire se transforme en corps hémorragique et ses cellules se
lutéinisent. Le corps jaune (noté CL par la suite) qui en résulte synthétise de la progestérone au
niveau des cellules lutéales et persiste durant toute la durée de la gestation. Aprés la mise bas,
le CL dégénere et est réduit en corps blanc en 4 a 5 mois qui laissera une cicatrice d’environ
1 mm sur I’ovaire (Wimsatt, 1963, Araki et al., 1996).
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Figure 9 : Cycle ovarien de I’ours (Himelright, 2014)
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2. Cycle estral

Peu d’études se sont intéressées au cycle cestral de I’ours brun. La phase lutéale dure de
90 a 175 jours que la femelle soit gestante ou non (Spady et al., 2007). La phase folliculaire est
formée d’un pro-oestrus et d’un oestrus d’une durée inter et intra-individuelle trés variable,
allant généralement de 1 a 18 jours mais pouvant atteindre 50 jours chez les femelles qui ne se
sont pas accouplées (Steyaert et al., 2012).

Ce cycle cestral s’accompagne de variations hormonales. Durant 1’cestrus, la
concentration en cestrogeénes est €levée puis s’abaisse durant la gestation pour s’élever de
nouveau modérément autour du part. La concentration en progestérone est faible durant la
saison de reproduction, s’¢éléve doucement durant la phase de diapause embryonnaire, puis de
maniére brutale autour de la date d’implantation. Elle reste élevée tout au long de la gestation

et décroit progressivement jusqu’a la parturition (Fig. 10; Tsubota et al., 1987; Ishikawa
et al., 2003).
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Figure 10 : Variations annuelles des taux de stéroides sexuels sériques chez la femelle ours brun
(d’aprés Tsubota et al., 1987 et Ishikawa et al., 2003)

Ces variations de niveau de progestérone sont a I’origine de modifications de la
muqueuse utérine, avec une prolifération des cellules endométriales au début de la saison de
reproduction, une croissance cellulaire et une prolifération des glandes utérines au cours de la
période de diapause a I’origine d’un épaississement de la paroi, et enfin, une phase sécrétoire
durant laquelle la muqueuse devient foliée et les glandes atteignent leur taille maximale en vue
de la nidification (Tsubota and Kanagawa, 1993; Wimsatt, 1963; Yamane et al., 2009).
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3. (Estrus et ovulation

A ce jour, le type d’cestrus présent chez les ursidés (mono ou polycestrus) reste conteste.
L’ours brun a longtemps été classé comme une espéce mono-cestrienne (Spady et al., 2007).
Mais en se basant sur des observations comportementales, elle a par la suite été reclassée
comme une espece poly-cestrienne. Craighead et al. (1995) ont suggéré 1’existence d’cestrus
distincts correspondant aux accouplements successifs observés chez des grizzlis sauvages, et
Stenhouse et al. (2005) ont avancé que ces cestrus multiples étaient fréquents chez ces
populations car la moitié¢ des femelles monitorées s’étaient accouplées plusieurs fois au cours
d’une méme saison de reproduction. De méme, en se basant sur la paternité des embryons chez
des femelles captives accouplées successivement avec plusieurs males, Himelright et al. (2014)
ont rapporté que 81,3% des femelles avaient présenté plus d’un cestrus avec un intervalle inter-
cestrus moyen de 9,7 jours. Ils ont donc conclu qu’il existait chez 1’ours un mécanisme
d’ovulation séquentielle et de superfétation, défini comme la capacité d’une femelle gestante a
ré-entrer en cestrus malgré la présence d’un embryon. Alors que chez les autres espéces poly-
cestriennes, 1’activité folliculaire est bloquée par les taux élevés de progestérone sécrétés par le
CL formé apreés I’ovulation, ce mécanisme serait possible chez I’ours du fait des faibles taux de
progestérone au début de la phase de diapause embryonnaire (Tsubota et al., 1987).

Cependant, une étude récente menée sur des individus captifs suggere une nouvelle fois
que I’ours brun pourrait étre une espece mono-cestrienne. En effet, en observant le
développement folliculaire d’avril a octobre par échographie ovarienne, Torii et al. (2020) ont
mis en évidence deux phases distinctes. Au début de la saison de reproduction (de mai a mi-
juin), plusieurs vagues folliculaires mineures se succedent, durant lesquelles les follicules ne
dépassent pas 6 mm de diametre et finissent par régresser. A partir de mi-juin, un groupe de
follicules est sélectionné et se développe en follicules dominants de plus de 6 mm, qui atteignent
le stade de follicules pré-ovulatoires en deux semaines environ. Chaque femelle n’a présenté
qu’une seule vague folliculaire dominante et I’ovulation n’a pu étre induite que durant cette
seconde phase. Un a trois follicules de Graaf (pouvant étre situés sur I’un ou I’autre des ovaires)
ont ovulé durant cette vague, mais pas forcément de maniére synchrone, car un écart de 8 jours
entre deux ovulations a été rapporté chez I’une des femelles. Du fait de 1’existence d’une unique
vague folliculaire dominante au cours d’une saison de reproduction, Torii et al. (2020) ont
conclu que les ours bruns étaient mono-cestriens. Les accouplements successifs observés
seraient donc la conséquence d’une longue période d’cestrus, et le phénoméne de paternité
multiple résulterait d’une longue durée de vie des spermatozoides et de I’existence d’ovulations

asynchrones au sein d’une méme vague folliculaire.

La lactation s’accompagne d’un ancestrus, mais certaines femelles ont été observées en
cestrus (turgescence de la vulve) alors qu’elles produisaient encore du lait. Par ailleurs, des cas
de femelles accompagnées simultanément d’oursons de I’année et de yearlings ont été rapportés
dans la nature, témoignant de 1’existence de deux gestations successives malgré la survie des
oursons de 1’année précédente (Spady et al., 2007).
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4. Meécanisme de la diapause embryonnaire

Chez I’ours brun, la gestation apparente dure 6 a 8 mois du fait de I’existence d’une
période de diapause embryonnaire (Spady et al., 2007). L’implantation différée est un
mécanisme retrouvé chez plus de 130 espéces issues de différents taxons dont une soixantaine
de carnivores, en particulier les ursidés, les mustélidés et les pinnipédes. Les mécanismes de
I’implantation différée restent peu connus et n’ont été étudiés de maniere approfondie que chez
deux espéces : le vison d’Amérique (Neovison vison) et la moufette tachetée (Spilogale
gracilis). Néanmoins, les structures et les hormones impliquées semblent varier d’une espéce a
I’autre ce qui rend ces résultats difficilement géenéralisables (résumé dans Fenelon et al., 2017
et Murphy and Fenelon, 2020). Seules quelques études se sont intéressées a I’implantation
différée chez I’ours.

Apreés la fécondation, I’embryon se développe normalement jusqu’a atteindre le stade
de blastocyste, a partir duquel sa croissance est considérablement ralentie (Wimsatt, 1963 ;
Daniel, 1974). Selon le nombre d’embryons présents, le ou les CL qui se sont formés apres
I’ovulation restent en dormance durant la phase de diapause embryonnaire et synthétisent de
faibles taux de progestérone (Tsubota and Kanagawa, 1993; Tsubota et al., 1987). Vers fin
novembre-début décembre, les CL augmentent rapidement de volume (de 2 a 4,5 fois) et leur
structure se modifie, avec une augmentation de la vascularisation et de la taille des cellules
lutéales qui deviennent trés vacuolisées (Wimsatt, 1963 ; Tsubota and Kanagawa, 1993). Cette
réactivation est a 1’origine d’une élévation brutale des taux de progestérone (Foresman and
Daniel, 1983; Hellgren et al., 1991; Tsubota et al., 1987) et est suivie de I'implantation des
embryons dans ['utérus (Kordek and Lindzey, 1980; Tsubota and Kanagawa, 1993;
Wimsatt, 1963).

Chez d'autres carnivores présentant une implantation différée, des dosages des taux de
progestérone sériques couplés a des observations d’embryons implantés dans la muqueuse
utérine suggerent qu'il existe un laps de temps de plusieurs jours entre ces deux événements
(Fenelon et al., 2017; Murphy and Fenelon, 2020). Ainsi chez le vison d’Amérique, les niveaux
de progestérone commencent a augmenter 6 a 10 jours avant I'implantation, période pendant
laquelle I'utérus entre dans une phase sécrétoire en vue de la nidification (Murphy et al., 1981).
Mais a notre connaissance, la durée de cette phase reste inconnue chez les ursidés.

La gestation vraie dure environ 56 jours (Friebe et al., 2014), période durant laquelle les
taux de progestérone restent trés élevés et diminuent progressivement pour chuter autour de la
date de parturition (Tsubota et al., 1987). Comme I’implantation des embryons est synchrone,
les oursons d’une méme portée naissent en méme temps et a des stades de développement
similaires malgré le fait qu’ils aient pu étre congus a des dates différentes pas des peres
différents (Steyaert et al., 2020).
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5. Particularités physiologiques de I’ours gestante

Les ours sont les seuls mammiferes qui présentent une implantation différée, une
gestation, une parturition et une lactation durant I'hibernation, période pendant laquelle ils
subsistent sur leurs réserves adipeuses sans manger, sans boire, sans uriner, ni déféquer pendant
plusieurs mois. Cette période est donc particulierement critique pour les femelles gestantes
puisqu’elles doivent fournir de I'énergie pour le développement feetal et la production de lait en
plus d’assurer leurs propres besoins (Harlow et coll., 2002 ; Keay et coll., 2018).

Durant I’hibernation, les femelles gestantes présentent des caractéristiques
physiologiques différentes de celles des ours non gestants du fait du maintien de taux élevés de
progestérone et de la présence d’un embryon. Leur Ty ne s’abaisse pas au méme niveau que
celui des autres individus et reste proche des normes estivales (37-38°C contre 32-34°C, Friebe
etal., 2014 ; Shimozuru et al., 2013 ; Tgien et al., 2011), et reste stable durant toute la durée de
la gestation alors que des cycles journaliers sont observés chez les autres statuts reproducteurs
(Friebe et al., 2014). La T, chute au moment de la parturition mais reste plus élevée que chez
les femelles non-gestantes durant la lactation (Friebe et al., 2014). L’activité suit une tendance
similaire, avec une élévation durant la gestation et une chute a la parturition (Friebe et al., 2013,
2014). Chez les femelles gestantes, la glycémie est également plus élevée, témoignant d’une
néoglucogenese plus intense, et les taux de triglycérides et d’urée sont plus bas du fait d’une
consommation accrue de lipides et d’un recyclage d’urée plus important, qui permettent de
fournir les nutriments nécessaires a la croissance du feetus (Shimozuru et al., 2013).

6. Pseudo-gestation

La pseudo-gestation correspond a un état ou une femelle non gestante présente des
caractéristiques hormonales, physiologiques et comportementales semblables a celles d’une
femelle gestante. Des cas de pseudo-gestation apparente ont été rapportés chez des ours captifs
(Okano et al., 2006; Sato et al., 2001; Schulz et al., 2003) et peuvent correspondre a plusieurs
phénomeénes différents. Chez les femelles qui se sont accouplées, cela suggére que le CL formé
aprés 1’ovulation fonctionne durant une durée similaire (90-175 jours, Spady et al., 2007) en
présence ou non d’un embryon. Dans ce cas, I’absence d’embryon peut étre due a une absence
de fécondation de 1’ovocyte, une perte embryonnaire précoce, un avortement, ou encore une
mortalité néonatale, voire un infanticide non observé chez les populations sauvages. Chez les
femelles qui ne se sont pas accouplées, il s’agit d’une pseudo-gestation vraie. Celle-ci pourrait
étre la conséquence d’une ovulation déclenchée par d’autres stimuli que le coit (olfactifs,
auditifs ou visuels) chez les femelles captives séparées des males par des barreaux (Okano et
al., 2006), d’ovulations spontanées comme observé chez le chat chez qui I’ovulation est aussi
induite (Torii et al., 2020), ou encore de la lutéinisation des follicules atrétiques retrouvés sur
les ovaires des femelles non gestantes en fin de saison de reproduction comme observé chez le
vison ou la moufette (Sato et al., 2001).
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Bien que documentée en captivité, la pseudo-gestation vraie semble étre un phénomene
peu courant a 1’état sauvage. En effet, Cruz (2018) a montré que les taux de progestérone élevés
chez des ourses sauvages non-parturientes eétaient exclusivement liés a des pertes

embryonnaires visualisées a 1’échographie.

Chez I’ours, le diagnostic de gestation ne peut étre réalisé qu’a partir d’une vingtaine de
jour a I’échographie (Cruz, 2018), et du fait de la similarit¢ des profils hormonaux
(progestérone) et physiologiques (Tp), aucun test diagnostique ne permet a ce jour de
différencier une ourse gestante d’une ourse pseudo-gestante a un stade précoce de gestation.
Néanmoins, Shimozuru et al. (2013) ont montré que la glycémie des ourses pseudo-gestantes
était plus basse que celle des ourses gestantes durant la phase active de la gestation. De méme,
Willis et al., (2011) ont mis en évidence une augmentation de la céruléoplasmine dans I’urine
de femelles panda géant gestantes durant la phase de diapause qui n’a pas été retrouvée chez
les femelles pseudo-gestantes, ce qui permettrait de différentier ces deux états de maniere
précoce chez cette espece. Par ailleurs, des anomalies dans le profil de cette protéine de la phase
aigle de I’inflammation ont également été observées chez les femelles pour lesquelles une perte
embryonnaire avait été diagnostiquée par échographie.

IV. PHENOLOGIE DE LA REPRODUCTION

La phénologie est I’étude des événements périodiques (tels que la migration,
I’hibernation ou la reproduction) du cycle de vie des organismes sous 1’influence des variations
saisonnieres du climat. La reproduction saisonniére est courante chez les mammiferes des
régions tempérées et permet de maximiser le succés reproducteur en synchronisant
I’accouplement et la mise bas aux moments les plus opportuns de I’année. Cette synchronisation
repose en grande partie sur les variations annuelles de parametres environnementaux tels que
la photopeériode, la température ambiante, les précipitations et la disponibilité des ressources
alimentaires (Bronson, 2009).

Trés peu d’études se sont intéressées a la phénologie de la reproduction des ours du fait
de la difficulté a les étudier a 1’état sauvage (mais voir Cruz, 2018; Friebe et al., 2014; Garcia-
Rodriguez et al., 2020). En effet, ce sont des animaux discrets a large domaine vital qui
présentent une activité majoritairement nocturne, et il est donc rare de les observer lors de
I’accouplement (Garcia-Rodriguez et al., 2020). Par ailleurs, comme 1’ours est tres sensible aux
perturbations durant la saison hivernale (Swenson et al., 1997), il est difficile d’étudier les
facteurs qui contrélent le moment de la gestation qui a lieu durant I’hibernation. Malgré ces
difficultés, il est important de comprendre quels sont les facteurs qui synchronisent les
évenements de reproduction afin d'identifier les conséquences des changements globaux sur les
populations sauvages et d'adapter les efforts de conservation et de gestion en conséquence.
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1. Facteurs synchronisant le début de la saison de reproduction

La photopériode semble étre un parametre déterminant dans la saisonnalité de la
reproduction de 1’ours brun. En effet, des méta-analyses compilant des études réalisées sur des
ours captifs et sauvages ont mis en évidence une relation entre la saison de reproduction et la
latitude. Spady et al. (2007) ont montré que 1’accouplement avait lieu de la fin du printemps au
début de 1I’été dans I’hémispheére nord et que cette période était inversée de six mois dans
I’hémisphére sud. Par ailleurs, Garcia-Rodriguez et al. (2020) ont calculé que le début de la
saison de reproduction était retardé de 2.3 jours en moyenne pour chaque degré de latitude vers
le nord, mais que la durée de cette période était similaire chez les populations étudiées.

2. Facteurs synchronisant le début de la gestation

Il n’existe pas de relation entre la date d’accouplement et d’implantation. La durée de
la diapause est donc trés variable d’un individu a I’autre et pour un méme individu d’une année
sur I’autre. En revanche, I’implantation a toujours lieu vers novembre-décembre dans les zones
tempérées (Spady et al., 2007). La diapause embryonnaire est considérée comme une adaptation
importante pour les espéces vivant dans des habitats saisonniers afin d'assurer la mise-bas au
moment le plus opportun de I'année et d'éviter des comportements de reproduction colteux
lorsque les ressources sont peu abondantes (Heldstab et al., 2018). Robbins et al. (2012) ont
suggéreé que le début de la gestation chez 1’ours serait influencé par des facteurs intrinséques et
extrinséques de maniere a maximiser le succes reproducteur des femelles.

Chez les ours bruns, la parturition est liée a la latitude. La période des naissances
s’élargit progressivement en allant vers I’équateur et est décalée de 6 mois entre I’hémisphére
nord et I’hémisphere sud chez les individus captifs de la méme espéce (Spady et al., 2007). Or,
de nombreux facteurs environnementaux varient avec la latitude, en particulier la température
ambiante, les précipitations, la disponibilité des ressources alimentaires et la photopériode. La
variation annuelle de la luminosité est le principal indice qui synchronise les événements de
reproduction saisonniers chez les mammiferes (Bronson, 2009), y compris la fin de la diapause
embryonnaire chez les carnivores (résumé dans Murphy and Fenelon, 2020). Cependant, on ne
sait toujours pas si la photopériode joue un réle important chez I'ours brun, notamment car
I’implantation a lieu une fois que la femelle est dans sa taniére ou elle est potentiellement isolée
de la lumiére du jour (Evernden and Fuller, 1972). D'autres facteurs tels que la température
ambiante, les précipitations et la disponibilité des ressources alimentaires pourraient influencer
le moment de la gestation. Mais contrairement a la photopériode, qui offre un signal hautement
prédictif, ces parametres peuvent varier considérablement d'une année sur I'autre et sont altérés
par le changement climatique (IPCC, 2021). Heldstab et al. (2018) ont rapporté que les zones
ou les hivers sont rudes sont associées a une diapause embryonnaire plus longue chez les
carnivores. Cependant, Friebe et al. (2014) ont trouvé un résultat différent chez I'ours brun de
Scandinavie, avec des conditions environnementales favorables corrélées a une parturition plus
tardive. L’effet de ces facteurs sur le début de la gestation reste donc incertain.
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Plusieurs études ont également souligné I’effet de facteurs intrinséques sur le moment
des naissances et le succeés reproducteur des femelles. Un minimum de 19% de masse grasse
est necessaire pour qu’une gestation ait lieu (Lopez-Alfaro et al., 2013) et Rogers (1976) a
suggeré que les blastocystes pourraient étre résorbés pendant la phase de diapause en cas de
mauvais état corporel. Des études récentes ont montré que la date de naissance et le taux de
croissance des oursons varient en fonction des réserves corporelles de la mere. Les femelles en
meilleure condition mettent bas plus tot et allaitent leurs petits plus longtemps dans la taniére,
ce qui accélere leur croissance (Cruz, 2018 ; Robbins et al., 2012). En conséquence, les oursons
sont plus lourds & I'éemergence de la taniére, ce qui conduit & une meilleure survie au cours de
leur premiere année de vie (Hertel et al., 2018 ; Keay et al., 2018). L'4ge maternel peut
également influencer le moment des naissances. Bridges et al. (2011) ont rapporté une
parturition plus tardive chez des femelles ours noir (Ursus americanus) de moins de 5 ans.
Cependant, ce résultat n'a pas été trouvé chez 1’ours brun de Scandinavie, probablement du fait
d'un faible nombre de jeunes individus inclus dans cette étude (Friebe et al., 2014).

Enfin, comme la gestation se produit pendant I'hibernation et que ces deux états
induisent chez les femelles des changements physiologiques importants, on pourrait s'attendre
a ce que ces deux événements soient liés. Cependant chez I’ours brun de Scandinavie,
I'implantation n'était pas corrélée avec le début de I’hibernation déterminée a partir de I’activité
des femelles (Friebe et al., 2014). En revanche, I'dge relativement constant des oursons noirs
(Ursus americanus) a la sortie de la taniere (83 jours en moyenne avec un intervalle de 16 jours)
suggére ’existence d’une relation entre la parturition et la fin de I'nibernation (Bridges et
al., 2004).

3. Etude de la phénologie de la reproduction grace aux techniques de biologging

Le terme de biologging fait référence a I’utilisation de dispositifs miniaturisés qui
enregistrent et/ou transmettent des données relatives aux déplacements d’un animal, a son
comportement, a sa physiologie et/ou a son environnement. Ces derniéres années, ces
technologies ont été de plus en plus utilisées pour détecter, comprendre et prévoir les réponses
de la faune sauvage aux variations climatiques (Chmura et al., 2018). En particulier, les
accélérometres et les bio-loggers de température peuvent fournir des informations précieuses
pour détecter les événements de reproduction (Williams et al., 2011), notamment chez 1’ours
chez qui la gestation s’accompagne d’une élévation de la Ty et de Iactivité (Friebe et al., 2014).

L'élévation de la T observée chez les femelles gestantes est probablement liée a
’¢élévation des taux de progestérone suite a la réactivation du CL, car il s’agit d’une hormone
thermogenique (Tsubota et al., 2001; de Mouzon et al., 1984). De plus, le développement de
I'embryon nécessite le maintien d’une Ty €levée et stable durant la phase active de la gestation
chez les mammiferes. Laburn et al. (2002) ont montré chez la brebis que la température du
feetus présentait moins de variations que celle de la mére lorsque la femelle était exposée a la
chaleur, au froid ou a I'exercice. De plus, une résistance plus élevée a I'hypothermie dans des
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environnements arctiques (Schmidt et al., 2020) et a I'hyperthermie dans des zones arides
(Trethowan et al., 2016) a été rapportée chez les femelles gestantes. Enfin, I’existence
d’épisodes de torpeur journaliére pendant la gestation a été documentée chez les petits
mammiferes (chiroptéeres, loirs, marsupiaux, tenrecs et échidnés), mais la diminution de la Ty
est dans ce cas moins importante que chez les autres statuts reproducteurs et associée a une
gestation plus longue que la normale (résumé dans McAllan and Geiser, 2014). Pris ensemble,
ces résultats suggérent que chez I’ours, il est peu probable que I'implantation ait lieu lorsque la
Ty est encore a des niveaux d'hibernation, mais plutdt lorsqu'elle a atteint un plateau proche de
la normale estivale.

Des études expérimentales menées sur des individus équipes de bio-logger de Ty, ont
également montré que la parturition est associée a une élévation transitoire de la Ty chez
plusieurs espéces de carnivores (Thiel et al., 2019 ; Trethowan et al., 2016; Veronesi et al.,
2002) et de rongeurs hibernants (Bieber et al., 2017 ; Williams et al., 2011). Cette augmentation
de la Ty, est trés probablement liée au stress et aux efforts durant le travail ou & I'augmentation
du métabolisme associée au début de la lactation. De la méme fagon, une élévation brutale de
la Ty peut étre observée autour du part sur les profils d’ourses captives et sauvages incluses
dans des études antérieures (Friebe et al., 2014 ; Hissa, 1997 ; Twaien et al., 2011). Cette
particularité a déja été utilisée pour identifier les dates de mise-bas dans une population sauvage
de spermophiles arctiques aprées validation sur des individus captifs (Williams et al., 2011).

L'activité a également été utilisée pour déterminer les dates de parturition chez I'ours
brun de Scandinavie en se basant sur la chute de 1’activité en période post-partum (Friebe et al.,
2013, 2014). Par ailleurs, Rogers et al. (2020) ont décrit le comportement d'ours noirs (Ursus
americanus) sauvages pendant le travail, la parturition et la période post-partum a 1’aide de
pieges photographiques placés a l'intérieur de la taniére. Au cours du travail (qui dure environ
20 heures), la femelle augmente ses mouvements (flexion de la téte, coups de pattes contre la
paroi de la taniére, léchage des organes génitaux et contractions abdominales) et change de
position a plusieurs reprises. Aprés la mise bas, la femelle place ses oursons contre son poitrail
et réduit ses mouvements. Sur la base de ces constats, la baisse du niveau d'activité rapportée
par Friebe et al. (2013, 2014) en post-partum devrait étre précédée d'une augmentation du
niveau d'activité pendant le travail. Prises ensemble, ces observations pourraient fournir une
séquence d'activité caractéristique facilitant la détermination du moment de la parturition chez
les populations sauvages.

4. Potentiels impacts du changement climatique sur I’ours brun

Le changement climatique est a I’origine d’une élévation des températures ambiantes,
d’événements méteorologiques extrémes plus fréquents, et d’un pic de la productivité végétale
plus précoce au printemps (IPCC, 2021). Face a ces altérations rapides de la saisonnalité du
climat, la reproduction des animaux peut devenir discordante avec leur environnement
(Bronson et al., 2009 ; Parmesan, 2007 ; Root et al., 2003). Cependant, les réponses a ces
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changements globaux sont loin d'étre uniformes, que ce soit en termes de direction ou de
magnitude, ce qui les rend difficilement prédictibles (Parmesan, 2007, Ozgul et al., 2010; Tafani
et al., 2013). Par ailleurs, les organismes peuvent s’adapter dans une certaine mesure a ces
pressions environnementales grace a différents mécanismes (Hetem et al., 2014) :

(1) La migration, généralement vers le nord ou en altitude, permet a une population de se
maintenir dans les limites de tolérance thermique de I’espéce sans changer de niche écologique.
(2) La plasticité phénotypique correspond & des changements de morphologie, de physiologie,
de phénologie ou de comportement a 1’échelle de I’individu, qui résultent de modifications de
I’expression du génome par des mécanismes d’épigénétique ou d’un apprentissage.

(3) La microévolution assure la sélection de traits génétiques présents dans une population qui

conférent un avantage a 1’individu face aux nouvelles conditions de son milieu.

Néanmoins, ces trois mécanismes pourraient conférer un faible potentiel d’adaptation aux
grands mammiféres des régions nordiques tels que 1’ours brun de Scandinavie. En effet, la
migration vers le nord est limitée puisque ces animaux habitent déja dans les hautes latitudes et
sur de larges domaines vitaux (Hetem et al., 2014). Par ailleurs, il est admis que la reproduction
saisonniére des mammiferes vivant dans les zones tempérées est contr6lée de maniére stricte
par la photopériode, ce qui rend leur reproduction peu flexible (Bronson, 2009). Ainsi, un
décalage entre le moment des naissances et le pic des ressources alimentaires au printemps
pourrait avoir des conséquences dramatiques sur leur succés reproducteur (Parmesan, 2007).
Enfin, du fait de leur longévité et leur reproduction lente et tardive, les mécanismes de
microévolution seraient probablement trop lents chez ces espéces, dites a stratégie K, pour leur
permettre de s’adapter aux changements rapides et brutaux de leur environnement (Hetem
etal., 2014).

L’ours brun est le plus grand prédateur terrestre de Scandinavie, et bien que sa capacité
a vivre dans des habitats variés et son régime alimentaire omnivore puissent étre considérés
comme des avantages, le changement climatique pourrait impacter cette espéce en altérant la
phénologie de I’hibernation et de la reproduction (Gomez et al., 2021). En effet, Albrecht et al.
(2017) ont montré que I’augmentation des températures hivernales a largement contribué au
déclin de 1’ours brun durant I’holocéne. Il est donc probable que 1’élévation des températures
actuelles ait également un impact négatif sur cette espéce dans le futur.

Six des huit especes d’ours sont classées sur la liste rouge de I’'UICN a I’échelle
mondiale, et toutes possédent des populations menacées d’extinction (Steayart et al., 2020).
Méme si la perte de huit espéces peut sembler mineure a I’échelle planétaire, leur disparition
pourrait précipiter 1’extinction de nombreuses autres especes, et donc résulter en une perte
majeure de biodiversité (Simberloff, 1999). En effet, I’ours est considéré comme une espéce
clef de voute, car son effet sur 1’écosysteme dépasse largement celui attendu au regard de sa
population et de sa biomasse. Bien qu’omnivore, en tant que grand prédateur il participe a la
régulation des populations de cervidés qui peuvent nuire au developpement de certaines plantes
en cas de surdensité, et limite la propagation des maladies en consommant les carcasses et en
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prédatant les individus affaiblis (Ucarli, 2011). Par ailleurs, il joue un rdle de pollinisateur en
dispersant les graines des plantes qu’il consomme sur de grandes distances (Harrer and
Levi, 2018). De plus, ses feces sont trés riches en matiéres organiques et favorisent la
germination et la croissance de certaines plantes (Traveset et al., 2004). Enfin, en écorcant les
arbres pour marquer son territoire ou se nourrir, il fournit un habitat favorable et des ressources
alimentaires a certains oiseaux et insectes (Zysk-Gorczynska et al., 2015). Du fait de 1’étendue
de son domaine vital, I’ours est également considéré comme espéce parapluie car des mesures
de conservation appliquées a cette espéce garantissent la protection d’habitats naturels
favorables a de nombreuses autres especes (Simberloff, 1999). Enfin, I’ours est une espece
emblématique et charismatique qui peut féderer les citoyens autour des enjeux de conservation
de la biodiversité (Simberloff, 1999). Ainsi, la conservation de 1’ours brun va bien au-dela de
la simple protection d’une espéce, et il est donc fondamental de mettre en place des mesures de

conservation appropriées pour éviter le déclin voire la disparition de certaines populations.

D’autre part, comme tout grand carnivore, 1’ours peut générer des conflits en impactant
certaines activités humaines (pastorale, forestiére, cynégétique mais aussi de loisir) et fait donc
I’objet dans de nombreux pays de plans de gestion mobilisant des budgets importants (Boitani
etal., 2015). Des températures printanieres plus douces s’accompagnent déja d’une hibernation
plus courte chez certaines populations sauvages, et cet allongement de la période active pourrait
conduire a une augmentation des conflits (résumé dans Gonzalez-Bernardo et al., 2020b). De
plus, dans les pays ou I’ours brun est chassé comme en Suéde, une entrée en hibernation plus
tardive conduirait & une exposition plus longue a I’activité cynégétique, ce qui pourrait
augmenter la vulnérabilité des individus durant cette période (Gomez et al., 2021). Chez ces
populations, la chasse induit souvent une sélection de certains caracteres reproducteurs (taille
de la portée, age au sevrage, age a la premiere reproduction, probabilité annuelle de se
reproduire, ou encore taux de survie des jeunes) qui conditionnent la démographie et la
croissance de la population (Van de Walle et al., 2021). Comme le changement climatique
pourrait également impacter ces parametres, notamment en modifiant la disponibilité des
ressources alimentaires (Gonzalez-Bernardo et al., 2020b), il est essentiel de comprendre
comment 1’ours brun répond aux changements de son environnement afin d’adapter les quotas
de chasse et la sélection des individus prélevés de maniére a ne pas affecter la dynamique de
population.

Or, méme si la reproduction de 1’ours et les conséquences potentielles du changement
climatique suscitent un intérét croissant au sein de la communauté scientifique, les études
restent a ce jour peu nombreuses et leurs résultats ont rarement été mis en pratique (Gémez et
al., 2021). Ainsi, améliorer nos connaissances sur la phénologie de la reproduction de 1’ours
brun est essentiel pour comprendre et prévoir I’impact des changements globaux sur les
populations sauvages, et ajuster les efforts de conservation et de gestion en conséquence.
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CONCLUSION DE LA PREMIERE PARTIE

Comme beaucoup de mammiféres des zones tempérées, 1’ours brun présente une
reproduction saisonniere régulée par les variations annuelles de parametres environnementaux,
mais egalement par des facteurs intrinseques qui assurent la synchronisation des événements de
reproduction aux moments les plus opportuns de I’année. Des adaptations particulieres telles
que I’ovulation induite par le coit, la paternité multiple ou encore I’implantation différée lui
permettent également de maximiser son succes reproducteur en augmentant ses chances de
croiser un partenaire et la survie de sa progéniture. Par ailleurs, 1’ours est le seul mammifére a
présenter une gestation, une parturition et une lactation durant I'nibernation. Cette période est
particulierement critique pour les femelles gestantes et se caractérise par des adaptations
physiologiques particulieres chez ce statut reproducteur.

Les changements globaux et la chasse intensive ont entrainé le déclin des populations
d’ours bruns a I’échelle du globe et en Scandinavie, et le réchauffement climatique pourrait
également impacter cette espéce dans les années a venir. Ces dernieres années, beaucoup
d’études se sont intéressées a la phénologie de 1’hibernation, mais trés peu ont étudié celle de
la reproduction. En conséquence, les facteurs qui synchronisent les événements de reproduction
chez cette espece restent peu compris. Pourtant, des connaissances dans ce domaine sont
indispensables pour comprendre I’impact des changements actuels sur les populations sauvages
et mettre en place des mesures de gestions et de conservation efficaces.

C’est dans ce cadre que s’inscrit la deuxiéme partie de ce travail qui vise a contribuer a
une meilleure compréhension de la phénologie de la reproduction de 1’ours brun de
Scandinavie.
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DEUXIEME PARTIE

Facteurs influencant la fin de la diapause
embryonnaire chez 1’ours brun de
Scandinavie et consequences sur le succes
reproducteur

Etude rétrospective
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I. INTRODUCTION

L’étude présentée dans cette partie a eté réalisée dans le cadre d’un stage de six mois au
sein de I’équipe d’Ecophysiologie de 1I’Université d’Evenstad (Inland Norway University of
Applied Sciences) de janvier a juin 2021. Ce stage a consisté en une analyse rétrospective des
données acquises par 1’équipe dans le cadre du SBBRP de 2011 a 2018. Mais il a également été
I’occasion de participer au travail de terrain (captures et relevé des sites d’hibernation) et de
contribuer a la collecte de données qui seront valorisées dans des travaux futurs.

L’objectif de cette étude était d'étudier les facteurs qui influencent la fin de la diapause
embryonnaire chez 1’ours brun de Scandinavie, ainsi que leurs conséquences sur le succes
reproducteur des femelles. Sur la base de la littérature précédente, nous avons eémis les
hypothéses suivantes :

(1) Le début de la gestation est influencé par des facteurs environnementaux, en particulier la
photopériode, et se produit plus t6t aux basses latitudes

(2) Les facteurs intrinséques jouent également un réle important et la parturition est plus tardive
chez les femelles plus jeunes ou en mauvais état corporel

(3) Les oursons nés plus tard, passant moins de temps dans la taniere et émergeant plus tot ont
une survie plus faible.

II. MATERIEL ET METHODES

1. Zones d'étude

L'étude a été menéee dans deux zones différentes distantes d'environ 600 km (Fig. 11).
La zone sud se situe en Suéde centrale, a cheval sur les comtés de Dalarna et Gévleborg (61°N,
18°E). Elle comporte 13000 km? de foréts de coniféres exploitées de maniére intensive avec
des altitudes allant de 200 a 1000 m (90 % en dessous de 750 m). La zone nord se trouve dans
le comté de Norrbotten au nord de la Suede (67°N, 18°E) environ 100 km au nord du cercle
polaire arctique. Elle comprend 8000 km? de foréts subalpines en région montagneuse avec des
altitudes allant jusqu'a 2000 m. La couverture neigeuse persiste généralement de fin octobre a
fin avril au sud et de début octobre a fin mai au nord. Les températures ambiantes moyennes en
janvier et juillet sont respectivement de - 7°C/15°C au sud et - 13°C/13°C au nord (Institut
suedois de météorologie et d’hydrologie). La chasse est interdite dans les parcs nationaux situés
dans la région nord mais autorisée en périphérie et dans la zone sud (Zedrosser et al., 2013) et
la période de chasse a I’ours s’étend de la fin de la saison de reproduction (21 aodt) au début de
la période d’hibernation (15 octobre au sud et 30 septembre au nord).
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2. Populations d’étude

La densité de population dans la zone sud est estimée & 29.3 individus/1000 km? contre
11.1/1000 km? dans la zone nord (Stgen et al., 2006a). Les deux populations d’étude
appartiennent a des lignées d'’ADN mitochondrial différentes, mais sont connectées par des
échanges génétiques dus a la dispersion des méles pendant la saison des amours de mai a début
juillet (Taberlet et al., 1995). Cependant, elles différent par certains parametres démographiques
dont une primiparité plus précoce au sud (maximum 7 ans contre 8 ans au nord, Zedrosser et
al., 2009) et un taux de mortalité des oursons plus faible au nord (0.35 au sud contre 0.04 au
nord, Swenson et al., 2001).

Les femelles des deux populations atteignent 95 % de leur masse adulte définitive (soit
96 kg en moyenne au printemps et 158 kg a I’automne) apres 7 ans, age au-dela duquel leur
poids varie de moins de 3,5 % d'une année a l'autre (Swenson et al., 2007). Pendant la période
d’hyperphagie, les ours se nourrissent principalement de baies (qui constituent 68 % de I'apport
énergétique digestible en automne) et en particulier de myrtilles (Vaccinium myrtillus), ce qui
leur permet d’accumuler de la masse grasse avant la saison hivernale (Stenset et al., 2016). Le
début, la fin et la durée de I’hibernation dépendent des conditions environnementales, de 1’age,
du sexe et du statut reproducteur. Les ours de la zone nord hibernent plus longtemps que ceux
de la zone sud, et les femelles gestantes hibernent plus longtemps que les autres statuts
reproducteurs, généralement de mi-octobre a début mai (Friebe et al., 2001; Manchi and
Swenson, 2005). Sur la base des profils de Ty, Friebe et al. (2014) ont rapporté que les dates
moyennes d'implantation et de parturition dans la zone sud étaient respectivement le 1°
décembre et le 26 janvier, et que la gestation durait en moyenne 56 jours. Les femelles donnent
généralement naissance a 2 ou 3 oursons et commencent a les allaiter dans leur taniére
(Zedrosser et al., 2009). La mortalité des oursons au cours de leur premiere année est
principalement liée a la malnutrition avant le 1°" mai (date marquant le début de la saison de
reproduction), aux infanticides perpétrés par les males apres cette date, puis devient négligeable
apreés la fin de la saison de reproduction (Zedrosser et al., 2009).

3. Le Scandinavian Brown Bear Research Project (SBBRP)

Le SBBRP est un projet coopératif entre la Suéde et la Norveége dont 1’objectif est
d’améliorer les connaissances sur 1'ours brun dans différents domaines tels que 1’écologie, la
dynamique de population, la gestion cynégétique et les conflits homme-ours, ainsi que la
conservation en particulier dans le contexte du changement climatique. Depuis sa création en
1984, le SBBRP a publié plus de 280 articles scientifiques, rapports et articles de vulgarisation.
A ce jour, plus de 700 ours ont été capturés et équipés de colliers VHF munis d’accélérométres
remplacés par des colliers GPS a partir de 2003, qui fournissent des informations précises sur
I'activite et les mouvements de chaque animal. Des bio-loggers de température et de fréquence
cardiaque sont utilisés depuis 2010 et permettent d’étudier la physiologie de 1’espéce,
notamment durant la période d’hibernation (Friebe and Hammer, 2020).
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Figure 11' : Localisation des deux zones d'étude en Scandinavie (zones hachurées en rouge). Les ours inclus
dans cette étude ont été capturés au printemps dans la zone d'étude nord (N=5) et sud (N=26) de 2011 a 2018

1 Ndria Fandos Esteruelas (2017). Short and long-term physiological effects of capture and handling on free-ranging brown
bears (Ursus arctos). Doctoral thesis, Inland Norway University of Applied Science, p. 24
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4, Captures et recueil des données

L’ensemble des captures réalisées dans le cadre de cette étude ont été menées par
I’équipe du SBBRP. Les données ont été collectées de 2011 a 2018 sur 31 ours bruns de
Scandinavie dont 26 issus de la zone sud et 5 de la zone nord. Les autorisations de capture ont
été accordées par 1’Agence de protection de 1’environnement suédoise apres avis favorable du
comité d’éthique sur I'utilisation des animaux en recherche d’Uppsala (demande #C47/9 et
C7/12).

Les captures ont été realisées une fois par an au printemps, peu de temps apres la fin de
I’hibernation et conformément au protocole établi par Arnemo et Evans (2017). Chaque femelle
a été localisée depuis un helicoptére grace a la fréquence VHF émise par son collier, puis télé-
anesthésiée a 1’aide d’un fusil hypodermique (Dan-Inject®) et d’une combinaison de
tilétamine/zolazépam (Zolétil®, 250 mg/ours IM) et de médétomidine (Domitor®, 5 mg/ours
IM). Les animaux qui n’étaient pas en décubitus dans les 15 minutes suivant la premiére dose
ont recu une dose supplémentaire. Les femelles suitées d’oursons de I'année n’ont généralement
pas été capturées pour des raisons de bien-étre animal. En cas de procédure prolongée (> 40
min) ou de réveil spontané, une administration de 2 mg/kg de kétamine (Kétamine®) a été
réalisée par voie intra-musculaire toutes les 20 minutes. A la fin de la procédure, chaque animal
arecu 5 mg d’atipamézole (Antisedan®) par mg de médétomidine injecté, au plus tot 50 minutes
apres I’injection de tiletamine/zolazépam.

Durant toute la durée de I’anesthésie, une supplémentation en oxygene (2 L/min) a été
mise en place a I’aide d’une sonde nasale et d’une bouteille de gaz comprimé ou d’un
concentrateur d’oxygeéne (EverGoTM). Les paramétres vitaux (fréquence cardiaque, fréquence
respiratoire, Ty, couleur des muqueuses, TRC) ainsi que les réflexes (palpébral, tonus de la
machoire) ont été relevés toutes les 10 minutes. En cas d’hyperthermie (Tp > 39°C), de la neige
a été placée en région axillaire et inguinale, ou I’animal a été immergé dans 1’eau en cas
d’absence de neige, et une fluidothérapie intraveineuse (Ringer lactate®) a été mise en place a
raison de 15 ml/kg. En cas d’hypothermie, ’animal a été placé sur une couverture isolante
imperméable et des bouteilles d’eau chaude ont été placees au niveau des régions axillaires et
inguinales.

Durant la procédure, les paramétres morphométriques et le poids ont été relevés, et des
échantillons biologiques (sang, poils, féces, lait, biopsies cutanées) ont été prélevés pour les
besoins d’autres études. Les ours capturés pour la premiere fois ont ét¢ identifiés a I’aide d’une
puce électronique implantée a la base du museau et d’un tatouage labial. Chaque femelle
(N=31) a été équipée d'un collier (Vectronic Aerospace GmbH, Berlin, Fig. 12A) dont la taille
et le poids ont été ajustés en fonction de la circonférence du cou et de la masse de I’animal
(poids du collier < 2% du poids de I’individu). Chaque collier est muni d’un accélérometre,
d’une antenne GPS, d’un transmetteur VHF et d’un modem GSM (Fig. 12C). L’accélérométre
mesure le niveau d’activité de ’animal 6 a 8 fois par seconde dans deux directions orthogonales
de I’espace. Les données calculées sur chacun des deux axes sont stockées dans le dispositif et
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téléchargées lors de la recapture de 1’animal. Un indice individuel (allant de 0 a 510) a ensuite
été calculé en additionnant les valeurs d'accélération des deux axes orthogonaux pour chaque
intervalle de 5 minutes (Friebe et al., 2014; Gervasi et al., 2006). Les positions GPS ont été
enregistrées une fois par jour de décembre a février, une fois par heure en mars, et de une fois
par heure a une fois par minute le reste de I'année en fonction du projet en cours. Les données
de position ont été téléchargées a distance a 1’aide du réseau GSM, et chaque ours marqué a été
recapturé tous les deux a trois ans afin de changer la batterie du collier.

Certaines femelles (N=18) ont également été équipées d'un bio-logger de température
implanté chirurgicalement dans la cavité abdominale (DST Centi, Star Oddi, Islande, Fig. 12D).
Dans ce cas, une analgésie a I’aide de 0,2 mg/kg SC de meloxicam (Metacam®) a été réalisée
avant le début de la chirurgie. L’animal a été placé en décubitus dorsal et une incision de 2 cm
a été réalisée sur la ligne médiane caudalement a 1’ombilic apres préparation chirurgicale de la
zone. Le bio-logger préalablement stérilisé a ensuite été introduit dans la cavité péritonéale et
suturé a la paroi abdominale sous 1’ombilic (Figure 12B). Enfin, I’incision a été refermée en
trois temps a 1’aide de points simples pour le plan musculaire, d’un surjet simple pour le plan
sous-cutané et de points en U pour le plan cutané, avec un fil résorbable de décimale US 1 pour
les deux premiers plans et US 0 pour le plan cutané. Chez ces femelles, la Ty a été mesurée
toutes les 30 minutes avec une précision de +/- 0,1°C pendant 2 ans environ. Les données ont
été téléchargées lors de la recapture des individus apres retrait du dispositif.

5. Catégorie d’age

L’age maternel a été¢ déterminé en suivant les femelles issues de méres marquées par le
SBBRP depuis leur naissance, ou en comptant le nombre de cernes de cément sur une coupe
transversale de racine de premiére prémolaire maxillaire (qui est rudimentaire chez 1’ours) aprés
extraction chirurgicale (Harshyne et al., 1998). Les individus ont ensuite été classés en deux
catégories d'age pour tenir compte de la différence de croissance et de maturité de 1’appareil
reproducteur. Les femelles 4gées de 7 ans ou moins lorsqu’elles sont devenues gestantes ont
été considérées comme subadultes, et celles agées de 8 ans ou plus comme adulte (Swenson et
al., 2007 ; Zedrosser et al., 2009). Nous ne connaissions pas I'dge de deux femelles du sud et
deux femelles du nord. Dans ce cas, nous avons utilisé le modéle établi par Swenson et al.
(2007) pour estimer I'age a partir de la masse corporelle au printemps et de la variation de poids
d'une année sur l'autre. Ces femelles ont été classées comme subadultes si leur masse était
inférieure 91,2 kg et si la variation de poids était supérieure a 3,5 %, et comme adulte si la
variation de poids annuelle était inférieure a 3,5 % seulement. Dans ce deuxieme cas nous
n’avons pas fixé de poids minimum car certaines femelles n'atteignent jamais la masse
asymptotique obtenue par Swenson et al. (2007) au cours de leur vie (i.e. 96 kg). Nous avons
exclu une femelle que nous ne pouvions pas classer selon cette définition (a savoir 6,75 % de
variation de poids annuelle avec une masse corporelle supérieure a 100 kg au printemps).
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Figure 12 : Chaque ours a été équipé d'un collier GPS muni d'un accélérométre (C) lors des captures au printemps
(A) (N=31). Certains ours (N=18) ont été équipés d’un bio-logger de température (D) implanté de maniere
chirurgicale dans la cavité abdominale (B) (A : photo personnelle; B : photo d’ Alexandra Thiel; C : Vertrex plus
collar, user manual, vectronic-aerospace.com; D : DST centi-ACT, user manual, star-oddi.com)
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6. Abondance annuelle en baies

Comme aucune capture n’a été réalisée en automne, nous n‘avions pas acces a 1’état
corporel des femelles a I'entrée en hibernation. Cependant, le poids des femelles en automne
est étroitement lié a la production de myrtilles (Vaccinium myrtillus) en été, qui constituent la
principale ressource alimentaire de 1’ours durant la période d’hyperphagie (Hertel et al, 2018,
Fig. 13). Nous avons donc utilisé I’indice d'abondance annuelle établi par Hertel et al. (2018)
pour estimer la masse grasse des femelles de la zone sud a I’entrée en hibernation, celui-ci
n’étant pas disponible pour la zone nord. Cet indice, compris entre O et 1, représente la
production annuelle de myrtilles par rapport a la production moyenne sur les 15 derniéres
années, 0 correspondant a I’année la moins prolifique (2010) et 1 a la plus prolifique (2015).

Pour construire cet indice, le nombre de baies mdres par
meétre carré a été compté de fin juillet a fin aolt de 2006-2020 sur
une soixantaine de parcelles permanentes situées dans six zones
représentatives des trois peuplements forestiers de Suede centrale.
La variation interannuelle a été calculée en soustrayant la production
moyenne totale sur les 15 années d’étude a la production annuelle
totale pour une année donnée. L’indice d’abondance annuelle a
ensuite été formalisé a 1’aide d’un modéle linéaire comprenant la
variation interannuelle comme variable a expliquer et 1’année
comme variable explicative fixe. Enfin, la prédiction résultante a été
normalisée entre 0 et 1 pour obtenir 1’indice final.

Figure 13 : Myrtilles sauvages
Vaccinium myrtillus (INPN)

7. Début et fin de I’hibernation

Le début de I'hibernation physiologique a été défini comme le premier jour de I'automne
ou la Ty journaliére moyenne est passée sous le seuil de 36°C, qui correspond a la fois au seuil
d'hypothermie chez les ours actifs (Arnemo et Evans, 2017) et a la Ty maximale observée chez
les ours hibernants (Tgien et al., 2011) (Fig. 16). Par ailleurs, les dates d'entrée (N=18) et de
sortie (N=26) de la taniere ont été déterminées a I’aide des positions GPS (Fig. 14). Les clusters
de positions observées au cours de I'hiver ont été visités au printemps suivant apres que les ours
aient quitté la zone, et les positions exactes des taniéres ont été déterminées a I’aide d’un GPS
portatif (N=21). Pour les taniéres qui n'ont pas été visitées au printemps (N=5), nous avons
utilisé la position géographique moyenne d'un cluster comprenant au moins six positions GPS
dans un rayon de 100 m pendant au moins deux jours consécutifs entre janvier et avril. La
distance de 100 m a été choisie aprés observation des données GPS des individus dont nous
disposions. Cette distance relativement élevée est liée au fait que la précision peut étre faible
lorsque les ours sont dans leur taniere sous terre et sous une couverture neigeuse, et qu’ils
peuvent occasionnellement sortir de leur taniére durant I’hibernation (Rayl et al., 2014). Nous
avons déterminé qu'un ours était entré dans sa taniére lorsqu'il s'en était approché a moins de
100 m en automne et n'était jamais ressorti de ce périmétre avant le printemps. De méme, nous
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avons considéré qu'un ours était sorti de sa taniére lorsqu'il s'en était éloigné de plus de 100 m
au printemps suivant et n'y était jamais retourné. Aucune des femelles incluses dans cette étude
n’ont abandonné leur taniere avant la réactivation du CL et I'implantation des embryons, mais
certaines ont changé de taniere par la suite (N=4). Pour ces femelles, nous avons considéreé la
premiére taniére pour déterminer 1’entrée en hibernation et la taniére ou la parturition avait eu
lieu pour la sortie d’hibernation. Nous n‘avons pas pu déterminer la date de sortie pour une
femelle en raison d’un manque de données GPS. Les packages R « sp » (Pebesma et al., 2005)
et « mapview » (Appelhans et al., 2021) ont été utilisés pour analyser les positions GPS.

() o .
3 ® Position GPS
_ © Zoned’unrayonde 100 m
autour de la taniére
v

200 m
I 5001t I Leaflet | ©® OpenStreetMap contributors © CARTO

Figure 14 : Détermination de la date d’entrée (N=18) et de sortie (N=26) de la taniére a I’aide des positions GPS.
Pour chaque individu, le site d’hibernation a été défini comme une zone circulaire d’un rayon de 100 m autour de
la taniére (cercle rouge). La position de la taniére a été déterminée de maniere exacte au printemps lors de la visite
du site associé au cluster de positions GPS (points violets) observées I’hiver précédent (N=21), ou en calculant la
position géographique moyenne d'un cluster comprenant au moins six positions GPS dans un rayon de 100 m
pendant au moins deux jours consécutifs entre janvier et avril

8. Photopériode a I'entrée dans la taniére

Pour chaque ours, nous avons déterminé la photopériode a l'entrée dans la taniére
(définie comme I’intervalle temporel entre le lever et le coucher du soleil sur une période de 24
heures) en utilisant la latitude moyenne des deux zones d'étude (sud : 61°N, nord : 67°N).
L'épaisseur de la couche neigeuse et la température ambiante (Institut suédois de météorologie
et d’hydrologie) ont été interpolées a une échelle de 1 km pour la totalité de 1’aire étudiée puis
extraites pour chaque position GPS. Ces trois variables environnementales étant fortement
correlées, nous n’avons inclus que la photopériode dans nos analyses, car il s’agit du principal
facteur qui controle la fin de la diapause embryonnaire chez les autres carnivores (résumé dans
Murphy and Fenelon, 2020). Les packages « rgeos » (Hijmans et al., 2019) et « maptools »
(Bivand et Lewin-Koh, 2021) ont été utilisés pour obtenir ces données.
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9. Statut reproducteur

Le statut reproducteur a été évalué sur la base de I'interprétation visuelle des profils de Ty
ou d'activité journaliere pendant la saison hivernale (Friebe et al., 2014) (Fig. 15). A partir du
profil de Ty, une femelle a été considérée comme gestante lorsqu'elle avait présenté une Tp
élevée proche de la normale estivale (37-38°C) pendant plusieurs semaines durant I'hibernation.
A l'inverse, une femelle a été considérée comme non gestante lorsque la Ty était restée basse
(30-36°C) tout au long de I'hibernation (Fig. 15A). A partir du profil d'activité, une femelle a
été considérée comme gestante lorsqu'une baisse du niveau d'activité était constatée entre fin
décembre et début février, et comme non gestante sinon (Fig. 15B).

Une femelle a été classée comme primipare lorsqu'elle avait présenté un profil de Ty ou
d'activité compatible avec une gestation pour la premiére fois. A I’inverse, une femelle a été
classée comme multipare si ce type de profil avait déja été observé ou si elle avait été vue
accompagnée d’oursons auparavant. Nous n‘avions pas cette information pour une femelle qui
n‘avait pas été suivie depuis sa naissance. Comme elle était classée comme adulte selon la
définition précédente (c'est-a-dire agée de plus de 8 ans d’apres sa masse corporelle, Swenson
et al., 2007), nous avons considéré que cette femelle était multipare (Zedrosser et al., 2009).

10. Début et fin de la phase active de la gestation

Nous avons utilisé le profil de Ty journaliere moyenne pour déterminer la date de
réactivation du CL et de I'implantation des embryons (Fig. 16), ainsi que les profils bruts de Ty
et d'activité pour déterminer la date de parturition (Fig. 17). Pour déterminer ces événements,
nous avons appliqué la méthode de détection de ruptures, qui détecte la position et le nombre
de points potentiels au niveau desquels les propriétés statistiques de la distribution d’une
variable changent dans une série temporelle (Killick et Eckley, 2014). Cette approche a déja été
utilisée pour détecter les changements de Ty au début et a la fin de 1’hibernation chez 1’ours
brun de Scandinavie (Evans et al., 2016), ainsi que la date de parturition chez le carcajou (Thiel
et al., 2019) et le spermophile arctique (Williams et al., 2011). Comme la Ty est plus élevée et
plus stable durant la gestation que le reste de I'hibernation (Friebe et al., 2014), nous avons
identifié les changements en termes de moyenne et de variance a l'aide de la fonction
« cpt.meanvar » du package R « changepoint » (Killick et Eckley, 2014). Nous avons choisi
I'algorithme PELT (Killick et al., 2012) et avons choisi les paramétres « normal » et « 0,05 »
pour les arguments « test statistique » et « pénalité ».

La réactivation du CL et I’implantation ont été définies respectivement comme un point
de rupture visuellement associé au debut et a la fin de la phase ascendante de Ty journaliére
moyenne vers novembre/décembre (Fig. 16). La phase sécrétoire a été definie comme
I'intervalle de temps entre la réactivation et I'implantation. La parturition a été définie comme
un point de rupture visuellement associé a une élévation brutale de la T, pendant la phase
décroissante (Williams et al., 2011) entre fin décembre et début février (Fig. 17).
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Figure 15 : Profils représentatifs de la température corporelle (Tp) (A) et de I'activité (B) journaliéres moyennes
d'une femelle ours brun de Scandinavie non gestante (courbes grises) et gestante (courbes roses) pendant
I'hibernation. Ces profils ont été utilisés pour déterminer le statut reproducteur des femelles. Sur la base du profil
de Ty (A), une femelle a été considérée comme gestante si elle présentait une Ty proche de la normale estivale (37-
38°C) pendant plusieurs semaines, et comme non gestante si sa Ty était faible (30-36°C) tout au long de
I'hibernation. Sur la base du profil d'activité (B), une femelle a été considérée comme gestante si une chute du
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niveau d'activité était constatée entre fin décembre et début février, et comme non gestante sinon.
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Figure 16 : Exemple d’un profil de température corporelle (Tp) journaliére moyenne d'une femelle ours brun de
Scandinavie gestante d'octobre a mars et des événements d'hibernation et de reproduction associés. Le début de
I'hibernation (ligne bleue verticale) a été défini lorsque la Ty, journaliére moyenne passait en dessous de 36°C (ligne
horizontale en pointillés). La réactivation du corps jaune (CL) (ligne jaune verticale) et I'implantation des
embryons (ligne rouge verticale) ont été définies respectivement comme un point de rupture visuellement associé
au début et a la fin de la phase ascendante de Ty, journaliére moyenne.

Sur les profils d'activité des 32 femelles disponibles, nous avons pu déterminer la date
de mise bas pour 13 autres femelles gestantes dont les positions GPS et la progéniture avaient
été suivies. Pour ces femelles, nous avons défini la parturition comme un point de rupture
associé a une baisse du niveau d'activité entre fin décembre et début février et précédé par une
augmentation de la fréquence et/ou du niveau d'activité pendant quelques heures (Fig. 17). Nous
n'avons pas pu déterminer la date de parturition pour une femelle qui avait temporairement
quitté sa taniére début de janvier causant un profil d'activité et de T, anormal. La gestation a été
définie comme l'intervalle de temps entre I'implantation et la parturition et a été calculée en
utilisant a la fois les profils d'activité et de Tb.
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Figure 17 : Exemple d’un profil brut de température corporelle (Ty, courbe noire) et d'activité (courbe grise) d'une
femelle ours brun de Scandinavie gestante en janvier et dates de mise bas associées (lignes verticales en pointillés).
A partir du profil de Ty, la parturition a été définie comme un point de rupture visuellement associé & une élévation
brutale de Ty durant la phase descendante (ligne noire verticale en pointillés). A partir du profil d'activité, la
parturition a été définie comme un point de rupture visuellement associé a une chute du niveau d'activité précédée
d'une augmentation du niveau et/ou de la fréquence d'activité pendant quelques heures entre fin décembre et début
février (ligne grise verticale en pointillés).

11. Succes reproducteur

Dans la zone d'étude sud, les femelles suitées d’oursons ont été suivies par voie aérienne
a deux reprises pendant la saison active, une fois pendant la saison de reproduction et une fois
avant le debut de la période de chasse. Les femelles dont le collier GPS avait cessé d’émettre
ont été capturées de maniere exceptionnelle au printemps, et leur progéniture a également été
monitorée a cette occasion. En revanche, ce suivi n'a pas été effectué au nord. Par conséquent,
nous n’avons pas pu évaluer la survie des oursons dans cette zone d’étude. Nous avons utilisé
la définition proposée par Hertel et al. (2018) pour évaluer le succes reproducteur des femelles
de la zone sud. Nous avons défini comme succes reproducteur le fait qu’une femelle gestante
I’hiver précédant ait réussi a garder ses oursons en vie jusqu'au 1°" mai de I'année de leur
naissance. A I’inverse, nous avons défini comme échec reproducteur le fait qu’une femelle
gestante 1’hiver précédent ait été vue avec des oursons de I'année au printemps et qu’elle les ait
perdus avant le 1°" mai, ou qu’elle n’ait jamais été vue avec des oursons & la sortie de la taniere.
L'age des oursons a I'émergence de la taniére a été défini comme l'intervalle de temps entre la
parturition et la sortie de la taniere.

12. Analyses statistiques

Le logiciel statistique R Version 1.2.5042 (R Development Core Team) a été utilisé pour
les analyses statistiques. Nous avons utilisé un test exact des rangs signés de Wilcoxon pour
comparer les dates de parturition et les durées de gestation calculées a partir des données de Ty
ou d'activité (N=13), et un test U de Mann-Whitney pour comparer la durée des phases
sécretoires, la durée de la gestation, ainsi que la durée du jour a I'entrée de la taniere chez les
deux populations d’étude (N=10) (package R « exactRankTest », Hothorn et Hornik, 2021).
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En raison d’un manque d'informations important sur les ours de la zone d'étude nord,
nous avons utilisé deux modeéles pour étudier I’impact de facteurs intrinseques et
environnementaux sur la fin de la diapause embryonnaire, et un troisieme pour évaluer leur
effet sur le succes reproducteur.

(1) L'impact des facteurs environnementaux et du début de I'hibernation a été testé sur
10 femelles adultes (5 au sud et 5 au nord) avec la date de réactivation du CL comme variable
a expliquer. Nous avons utilisé la date de réactivation et non celle de I'implantation car ces
variables étaient fortement corrélées (coefficient de corrélation de Pearson = 0,9) et la
réactivation du CL est le premier événement a se produire dans I’ordre chronologique. Comme
nous n’avions pas de subadultes au nord et que nous suspections que le début de la gestation
puisse étre influencé par I'age maternel (Bridges et al., 2011), nous n’avons inclus que des
adultes dans ce modele. Nous avons utilisé un modele linéaire généralisé (GLM) avec une
distribution normale et évalué les effets des variables « zone d’étude », « photopériode a I'entrée
de la taniére », « date d'entrée dans la taniere » et « début de I'hibernation physiologique » sur
la date de réactivation du CL.

(2) L'impact des facteurs intrinséques a été testé sur 24 femelles au sud avec la date de
mise bas comme variable a expliquer. Nous avons utilisé la date de parturition car la durée de
gestation est relativement constante entre les individus (Friebe et al., 2014) et le nombre d'ours
dont la date de réactivation était connue était trop faible pour pouvoir construire un modele
incluant plus d'une variable explicative. Nous avons utilis¢ un GLM avec une distribution
normale et évalué les effets des variables : « primiparité », « catégorie d'age » et « indice
d’abondance en baies » (comme indicateur de I'état corporel avant I'hibernation). Nous avons
également inclus I'année ou la femelle a mis bas comme variable explicative fixe pour mettre
en évidence un éventuel changement dans les dates de parturition au cours du temps.

(3) Nous avons testé I'influence de différents facteurs sur le succes reproducteur en
utilisant le jeu de données précédent et un GLM avec une distribution binomiale. Nous avons
inclus la « primiparité », la « catégorie d'age », « I'indice d’abondance en baies » et la « date de
mise bas » comme variables explicatives.

Les dates précédentes ont été calculées comme le nombre de jours s’étant écoulés depuis
le 1° septembre de I’année durant laquelle la femelle est devenue gestante. L’identité des ours
n'a pas €té incluse comme facteur aléatoire en raison du faible nombre de répétitions (deux au
maximum). Pour chaque sélection de modéles, le nombre maximum de variables explicatives
incluses dans les modéles candidats a été fixeé en fonction du nombre d’observations (& raison
de 1 pour 10), ¢’est-a-dire au maximum une variable pour la premiére sélection de modéles
(N=10) et maximum deux variables et une interaction pour la deuxiéme et la troisieme (N=24).
Nous avons ensuite réalisé une sélection sur I’ensemble des modeles candidats et choisi celui
qui avait I’AICc le plus faible et un AAICc > 2 avec le second modé¢le (R-package
« AlCcmodavg », Mazerolle, 2020). Enfin, nous avons validé les hypothéses du modeéle final a
posteriori a I’aide d’une visualisation graphique.
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I1l. RESULTATS

Sur les 31 femelles ours brun de Scandinavie gestantes dont nous disposions, nous avons
pu analyser les événements de reproduction et d'hibernation de 29 individus sur la période 2011
a 2018 a partir de leurs profils de Ty, d’activité et de leurs positions GPS. Le début de
I'nibernation, la réactivation du CL, I'implantation et la parturition ont pu étre déterminés chez
16 femelles sur la base de leur Ty, (11 au sud dont 5 adultes et 6 subadultes, et 5 adultes au nord).
La date de parturition a pu étre déterminée pour 13 femelles supplémentaires a partir des
données d'activité. L'entrée dans la taniére a pu étre déterminée a I'aide des positions GPS pour
16 femelles equipées d'un bio-logger de Ty. La sortie de la taniere et le succés reproducteur ont
pu étre déterminés respectivement pour 23 et 24 femelles de la zone sud dont la date de mise
bas était connue.

1. Statistiques descriptives

La date de parturition et la durée de gestation ont été déterminées en utilisant a la fois
la Th et I’activité chez 13 ourses afin de comparer les deux méthodes. Dans les deux cas, il n'y
avait pas de différence significative (test exact des rangs signés de Wilcoxon: p=0,19, moyenne
: 1 jour, intervalle : 2 jours, Tab. 2). Comme I'écart type (SD) était plus petit avec la méthode
basée sur les données d'activité (1,0 contre 1,2 avec la méthode basée sur la Tp), nous avons
calculé la durée de gestation comme Parturitionact - ImplantationTs lorsque cela était possible,
et utilisé ParturitionTs lorsque les données d'activité n'étaient pas disponibles.

Tableau 2 : Comparaison des méthodes de détection de la date de parturition basées sur la Ty, et I’activité chez 13
femelles ours brun subadultes (N=5) et adultes (N=8) dans deux zones d’étude en Suéde (N=5 au nord, et N=8 au
sud) de 2011-2018.

Effectif Min Max Ecart Moyenne SD
Difference absolue 0:N=7
Parturitionact — Parturitiont 1:N=5 0 2 2 1 0,7
2:N=1

La réactivation du CL a eu lieu de début novembre a début décembre, et I’implantation
de mi-novembre a mi-décembre, toutes deux dans un intervalle de 30 jours. La parturition a eu
lieu de début janvier a début février dans un intervalle de 31 jours (Tab. 3). La gestation
moyenne (+/- SD) était de 51 +/- 1,1 jours et la durée moyenne de la phase sécrétoire (+/- SD)
de 12 +/- 4,0 jours (75 % entre 9 et 14 jours) (Tab. 4). La durée de la gestation et de la phase
sécretoire n’étaient pas significativement différentes entre les femelles adultes du nord et du
sud (test exact des rangs signés de Wilcoxon, p=0,66 dans les deux cas). Cependant, la durée
de la gestation était plus variable chez les subadultes que chez les adultes (variation : 4 jours
contre 1 jour, Tab. 4).
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Tableau 3 : Evénements de reproduction chez des femelles ours brun de Scandinavie subadultes et adultes dans
deux zones d'étude en Suéde de 2011-2018

Evénement Sud Nord

Subadultes Adultes Adultes
Réactivation du CL 19 nov +/- 11,4 (N=6), 8 nov +/- 3,96 (N=5), 23 nov +/- 4,15 (N=5),

2 nov — 2 déc (30 jours) 4 nov — 14 nov (10 jours) 20 nov — 30 nov (10 jours)
Implantation 30 nov +/- 10,44 (N=6), 20 nov +/- 2,68 (N=5), 5 déc +/- 5,81 (N=5),

16 nov — 16 déc (30 jours) 18 nov — 25 nov (7 jours) 20 nov — 11 déc (15 jours)
Parturition? 20 jan +/- 8,50 (N=13), 11 jan +/- 3,05 (N=11), 22 jan +/- 5,86 (N=5),

7 jan — 7 fév (31 jours) 6 jan — 16 jan (10 jours) 16 jan — 27 jan (11 jours)

Les valeurs indiquées sont la moyenne +/- SD (taille de I'échantillon), min-max (écart).
1 La parturition a été obtenue a partir des profils d'activité lorsque ceux-ci étaient disponibles et des profils de T sinon.

Tableau 4 : Durée de la gestation et de la phase sécrétoire chez des femelles ours brun de Scandinavie subadultes
et adultes en Suéde de 2011-2018.

Période Subadultes Adultes
Phase sécrétoire 12 +/- 4,0 (N=16),
6 - 19 (13 jours)
Gestation? 51 +/- 1,1 (N=16),
49 - 53 (4 jours)
51 +/- 1,6 (N=6), 51 +/- 0,5 (N=10),
49 - 53 (4 jours) 51 -52 (1 jour)

Les valeurs indiquées sont la moyenne +/- SD (taille de I'échantillon), min-max (écart).
!La gestation a été obtenue a partir des profils d'activité lorsque ceux-ci étaient disponibles et des profils de Tb sinon.

2. Facteurs influencant la fin de la diapause embryonnaire

Les effets des facteurs environnementaux sur la réactivation du CL ont été évalués sur
10 femelles adultes (5 au sud et 5 au nord). Le meilleur modeéle incluait la latitude de la zone
d'étude comme seule variable explicative (Tab. 5) et prédisait une réactivation plus tardive au
nord qu’au sud avec une différence de 14.4 jours (moyenne +/- SE : 22 novembre +/- 2,0 contre
8 novembre +/- 1,7, Fig. 18, Fig. 19, Tab. 6). La réactivation du CL s'est produite dans un
intervalle de 10 jours dans les deux zones (Tab. 3, Fig. 18). Le début de I'hibernation
physiologique, la date d'entrée dans la taniére et la valeur de la photopériode a I'entrée dans la
taniére n’influencaient pas la réactivation du CL de maniére significative (Tab. 5). Cependant,
nous avons remarqué que les femelles étaient entrées dans leur taniére lorsque la durée du jour
atteignait environ 10 heures dans les deux zones d’étude (test exact des rangs signés de
Wilcoxon, p = 0,69, moyenne +/- SD : 10 +/- 0,6 heures de lumiere, Fig. 19).
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Figure 18 : Dates de réactivation du corps jaune (CL) des femelles ours brun de Scandinavie gestantes de la zone
nord (N=5) et sud (N=5) au cours de la période 2011-2017. La date de réactivation est indiquée comme le nombre
de jours s’étant écoulés depuis le 1 septembre de 1’année au cours de laquelle la femelle est devenue gestante.
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Figure 19 : Dates moyennes des évenements d'hibernation et de reproduction (lignes verticales) des femelles ours
brun de Scandinavie adultes gestantes de la zone nord (lignes pleines, N=5) et sud (lignes en pointillées, N=5) au
cours de la période 2011-2018, et photopériode associée sur une année (courbes noires). Les événements
d'hibernation indiqués sont I'entrée dans la taniére (bleu foncé) et la sortie de la taniere (bleu clair), toutes deux
déterminées a l'aide des données GPS. Les événements de reproduction indiqués sont la réactivation du corps jaune
(jaune), lI'implantation des embryons (rouge), toutes deux déterminées a partir du profil de Ty, journaliere moyenne,
et la parturition (vert), calculée comme 1’implantation + 51 jours (i.e. période de gestation moyenne). La durée du
jour est exprimée en heures de lumiére sur une période de 24h.
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Les effets des facteurs intrinséques sur la date de mise bas ont été évalués chez 24 ourses
du sud (11 adultes et 13 subadultes). Le meilleur modéle incluait I’interaction entre 1'age et
I’indice d’abondance annuelle en baies (Tab. 5). Chez les subadultes, une faible production de
myrtilles I'année précédente était associée a une parturition plus tardive, avec une différence
prédite de 21 jours lorsque l'indice passait de 1 a 0 (moyenne +/- SE : 11 janvier +/- 2,6 lorsque
I'indice = 1 contre 1°" février +/- 4,0 lorsque I’indice = 0, Fig. 21A, Tab. 6). En revanche, les
femelles adultes n'étaient pas affectées par ce parametre (moyenne +/- SE : 12 janvier +/- 2,9
lorsque I'indice = 1 contre 8 janvier +/- 3,6 lorsque I'indice = 0, Fig. 21A). L’année de parturition
n’était pas incluse dans les meilleurs modeles et aucun changement notable dans les dates de
parturition n’était visible au cours du temps (Tab. 5, Fig. 20).
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Figure 20 : Dates de parturition des femelles ours brun de Scandinavie gestantes de la zone sud (N=24) au cours
de la période 2012-2018. Les observations sont colorées en fonction de la nature de l'interaction entre la catégorie
d'age et I'indice d’abondance en myrtilles I'été précédent. Les adultes sont représentées en rouge quelle que soit la
valeur de I’indice (N=11), les subadultes sont représentées en bleu lorsque I’indice > 0,5 (N=7) et en vert lorsque
I’indice < 0,5 (N=6). La parturition est indiquée comme le nombre de jours s’étant écoulés depuis le 1*" septembre
de I’année au cours de laquelle la femelle est devenue gestante.

3. Facteurs influencant le succes reproducteur

Les facteurs influencant le succés reproducteur ont été testés chez 24 femelles du sud
(11 adultes et 13 subadultes). Le meilleur modele incluait I'dge et I’abondance en baies
(AAICc = 2,86), mais les coefficients du modele n’étaient pas estimables du fait d’une absence
de variabilité chez les adultes. En effet, I’ensemble des adultes de notre jeu de données avaient
eu un succes reproducteur quelle que soit I’abondance en baies 1’année précédente (index allant
de 0,19 & 1). Ainsi, ce facteur n’exercait aucune influence chez cette catégorie d’age (Fig. 21B).
Nous avons donc procédé en deux temps :
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(1) Nous avons compareé le succes reproducteur des adultes et des subadultes a I’aide d’un test
des rangs signés de Wilcoxon. Les adultes avaient un succes reproducteur général plus élevé
que les subadultes (100 % contre 61 %, test exact des rangs signés de Wilcoxon : p=0,04).

(2) Puis nous avons testé 1’effet de 1’abondance en baies chez les subadultes (N=13) a 1’aide
d’un modg¢le linéaire généralisé (GLM) avec une distribution binomiale, apres avoir vérifié
que ce parametre était toujours inclus dans le meilleur modéle (Tab. 5). Ce modéle prédisait
chez les subadultes une probabilité de se reproduire avec succes plus faible lorsque la
production de myrtilles était peu abondante I'année précédente (Odd-ratio = 2,23 quand
I’index d’abondance annuelle augmente de 0,1, Tab. 6, Fig. 21B).
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Figure 21 : Date de parturition (A) et probabilité de succes reproducteur (B) des femelles ours brun de Scandinavie
de la zone sud (N=24) le long du gradient de I’index d'abondance en myrtilles I'été précédent. Les prédictions
(lignes pleines) et les observations (points) de 2012 a 2018 sont présentées pour les femelles adultes (rouge, N=11)
et subadultes (bleu, N=13). Les lignes pointillées représentent l'intervalle de confiance a 95 %. La parturition est
indiquée comme le nombre de jours s’étant écoulés depuis le 1°" septembre de I’année au cours de laquelle la
femelle est devenue gestante.

Dans le modele précédent, nous n'avons pas pu tester I'impact de la date de sortie de la
taniére et de I'age des oursons a I'émergence sur le succes reproducteur car certains des oursons
qui n'avaient jamais été observés au printemps avaient pu mourir dans la taniére. Cependant,
nous avons observé que les subadultes étaient sorties de leur taniére en moyenne 10 jours plus
tot que les autres femelles lorsque I'abondance en baies avait été inférieure a la moyenne lI'année
précédente (moyenne +/- SD : 27 avril +/- 14,0 contre 7 mai +/- 14,9), et que celles qui étaient
sorties avant le 1°" mai n’avaient jamais été observées avec des oursons au printemps (Fig. 22A).
A I’inverse, la quasi-totalité des femelles ayant eu un succes reproducteur ont quitté leur taniére
apres le 1°" mai (91 %, N=21/23, Fig. 22A).
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Figure 22 : Date de sortie de la taniére (A) et temps passé dans la taniére apreés la parturition (B) des femelles ours
brun de Scandinavie de la zone sud (N=23) dont les oursons ont été observés (N=18) ou non (N=5) au printemps
de 2012 a 2018. Les observations sont colorées selon la nature de I'interaction entre I'dge et I'indice d’abondance
annuelle en myrtilles I'été précédent : les adultes sont représentées en rouge quelle que soit la valeur de I’indice
(N=11), les subadultes sont représentées en bleu lorsque ’indice > 0,5 (N=5) et en vert lorsque I’indice < 0,5
(N=7). Les dates sont indiquées comme le nombre de jours s’étant écoulés depuis le 1°" septembre de I’année au
cours de laguelle la femelle est devenue gestante.

Par ailleurs, les oursons observés au printemps étaient agés d'au moins 105 jours a la
sortie de la taniére, mais cet age variait d'environ un mois entre les portées (moyenne : 117
jours, écart-type : 7,7, intervalle : 26, min : 105, max : 131, Fig. 22B). La date de parturition
n‘avait pas d’impact notable sur I'age des oursons a I'émergence de la taniere (Fig. 23A), mais
les femelles avaient tendance a sortir plus tard quand la parturition avait été tardive (Fig. 23B).
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Figure 23 : Age des oursons a la sortie de la taniére (A) et date de sortie de la taniére (B) le long du gradient des
dates de parturition des femelles ours brun de Scandinavie de la zone sud dont les oursons ont été observés au
printemps de 2012 a 2018 (N=18). Les observations sont colorées selon la catégorie d'age, avec les adultes en
rouge (N=11) et les subadultes en bleu (N=7). Les dates sont indiquées comme le nombre de jours s’étant écoulés
depuis le 1*" septembre de I’année au cours de laquelle la femelle est devenue gestante.
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Tableau 5 : Résultats de la sélection de modéles évaluant I’impact de facteurs intrinséques et extrinséques sur le
moment de la gestation et le succés reproducteur des femelles ours brun de Scandinavie. Le modele avec I'AlCc
le plus faible et un AAICc > 2 avec le suivant a été considéré comme le meilleur modeéle et est mis en évidence
en gras.

Variable réponse Modeles candidats AAICc Poids (AICc)
Réactivation du CL Zone d’étude 0 1
1 11,69 0
Début de I'hibernation physiologique 15,16 0
Date d’entrée dans la taniére 15,44 0
Durée du jour a I'entrée dans la taniere 15,73 0
Parturition Catégorie d'age x Baies 0 0,90
Catégorie d'age + Baies 571 0,05
Catégorie d'age 7,23 0,02
Catégorie d'age + Primiparité 9,52 0,01
Catégorie d'age + Année de parturition 9,73 0,01
Catégorie d'age x Année de parturition 12,83 0
Baies 14,10 0
1 14,64 0
Primiparité 16,27 0
Année de parturition 16,32 0
Baies + Primiparité 16,43 0
Baies + Année de parturition 16,88 0
Baies x Primiparité 17,06 0
Primiparité + Année de parturition 18,85 0
Baies x Année de parturition 20,07 0
Primiparité x Année de parturition 21,96 0
Succeés reproducteur Baies 0 0,69
(Subadultes) 1 2,69 0,18
Jour de parturition 4,22 0,08
Primiparité 5,40 0,05

Tableau 6 : Parametres estimés des variables prédictives incluses dans les modéles finaux évaluant I’impact de
facteurs intrinseques et extrinséques sur le moment de la gestation et le succés reproducteur des femelles ours brun
de Scandinavie. Le type de distribution est indiqué entre parentheses. IC : Intervalle de confiance a 95%, p : p-
valeur.

Modéle final et prédicteurs Coefficient IC p

Réactivation du CL ~ Zone d’étude (Normale)

(Ordonnée a I’origine) 83,20 79,64 — 86,76 <0,001

Zone d’étude (Sud) -14,40 -19,43 —-9,37 0,001

Parturition ~ Catégorie d'age x Baies (Normale)

(Ordonnée a I’origine) 129,53 121,84 -137,22  <0,001

Catégorie d'age (Subadulte) 23,19 13,04 - 33,34 <0,001

Baies 4,07 -7,92 - 16,05 0,514

Catégorie d'age x Baies -24,40 -40,33 - -8,48 0,007
Odd ratio IC p

(A de P’index de 0,1)

Succes reproducteur des subadultes ~ Baies (Binomiale)
(Ordonnée a I’origine) 0,05 0,00-1,24 0,129
Baies (Subadulte) 2,23 1,11 -8,03 0,093
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IV. DISCUSSION

A ce jour, la phénologie et la biologie de la reproduction des ursidés demeurent mal
comprises et peu d'études se sont intéressées a ces aspects chez les populations sauvages (mais
voir Cruz, 2018; Friebe et al., 2014; Garcia-Rodriguez et al., 2020). L'objectif de ce travail était
d’étudier les facteurs influencant la fin de la diapause embryonnaire et le succes reproducteur
de I’ours brun de Scandinavie. Nos analyses ont produit trois résultats principaux.
Premierement, nous avons constaté que la réactivation du CL était plus tardive au nord.
Deuxiémement, la parturition était plus tardive chez les subadultes lorsque I'abondance en
myrtilles était faible I'année précédente. Troisiemement, les subadultes avaient un succes
reproducteur général inférieur a celui des adultes et la probabilité de se reproduire avec succes
était plus faible chez les subadultes lorsque la production de myrtilles était peu abondante I'été
précédent.

1. Estimation des événements de reproduction chez les populations sauvages

La Ty avait déja éte utilisée pour estimer les dates d'implantation et de parturition chez
I'ours brun de Scandinavie (Friebe et al., 2014). Mais dans notre étude, nous avons utilisé une
approche différente de celle de Friebe et al. en basant nos définitions sur les connaissances
actuelles de la thermorégulation durant la gestation, a la fois chez les ursidés et d’autres especes
de carnivores et de mammiferes hibernants.

La réactivation du CL a eu lieu de début novembre a début décembre, I'implantation de
mi-novembre a mi-décembre et la parturition de début janvier a début février, conformément
aux études précédentes (Friebe et al., 2014 ; Tsubota et al., 1987 ; Wimsatt, 1963). Cependant,
la durée moyenne de la gestation dans notre jeu de données était plus courte que celle rapportée
dans la littérature (i.e. 51 jours contre 60 jours, Foresman and Daniel, 1983; Tsubota et
al., 1987). Cette différence est probablement liée aux définitions que nous avons utilisées pour
déterminer les dates d'implantation et de parturition. La durée de la gestation chez les ours a
principalement été estimée a 1’aide des variations des taux de progestérone sériques, et
I’¢1évation brutale vers fin novembre-début décembre a réguliérement été associée avec
I'implantation des embryons (Foresman and Daniel, 1983; Tsubota et al., 1987). Mais des
changements concomitants dans la morphologie et le volume du CL (Tsubota and Kanagawa,
1993; Tsubota et al., 2001; Wimsatt, 1963) suggérent que ce pic hormonal est associé a la
réactivation du CL plutét qu'a I'implantation des embryons. Par conséquent, ces auteurs n'ont
pas consideré I'existence d'une phase secrétoire au cours de laquelle l'utérus se prépare a la
nidification. Cette phase était en moyenne de 12 jours dans notre étude (min : 6, max : 19), ce
qui est conforme a la valeur de une a deux semaines évoquée par Steyaert et al. (2020). En
tenant compte de cette phase, nos résultats sont en accord avec la durée de gestation mentionnée
dans ces études. De méme, Friebe et al. (2014) ont calculé une durée moyenne de gestation de
56 jours chez l'ours brun de Scandinavie en se basant sur les profils de Ty et en utilisant une
définition différente. Dans cette étude, I'implantation avait été définie comme la date a laquelle
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la Ty était passée au-dessus de la Ty journaliere moyenne durant la période d’hibernation (1
novembre au 31 mars), soit environ a mi-chemin de la phase ascendante de Tb, c'est-a-dire au
milieu de la phase sécrétoire supposée. Si on consideére que la moitié de la phase sécrétoire (soit
environ 6 jours d’aprés notre étude) n'a pas été prise en compte dans cette étude, la durée de
gestation moyenne que nous avons calculée (51 jours) est cohérente avec celle de Friebe et al.
(2014), et associée a un écart type plus faible (SD : 1,1 contre 2,0).

Notre étude confirme que la parturition peut étre déterminée en utilisant a la fois les
données de T, et d'activité. Alors que Friebe et al. (2014) avaient trouvé une durée de gestation
plus longue en se basant sur les données d'activité (activité : 63,3 jours, Ty : 55,8 jours), nous
n’avons trouvé aucune différence significative entre les deux méthodes et avons obtenu la
méme durée de gestation moyenne en utilisant 1’activité et la Ty (i.e. 51 jours). La faible
variabilité que nous avons obtenue (i.e. SD : 1,1) suggere que notre méthode est fiable, car la
variation intraspécifique de la durée de gestation est limitée chez la grande majorité des
mammiféres placentaires (Kiltie, 1982).

2. Facteurs environnementaux influencant la fin de la diapause embryonnaire

Dans notre étude, la fin de la diapause embryonnaire a eu lieu en moyenne 15 jours plus
tard au nord, ce qui est concordant avec ce qui a été rapporté précédemment chez les autres
carnivores (Heldstab et al., 2018). Comme les femelles sortent plus tard de leur taniere au nord
qu’au sud (Manchi and Swenson, 2005), nous suggérons qu’un début de gestation plus tardif
dans cette population permettrait a la femelle d’allaiter ses petits dans la taniére durant une
période raisonnable de fagon a ne pas compromettre sa propre survie.

La latitude est associée a différents facteurs environnementaux tels que la photopériode,
la température ambiante, les précipitations et la disponibilité des ressources alimentaires.
Hormis la photopériode qui ne dépend que de 1’axe de rotation de la terre et offre un signal
hautement prédictif, ces parametres peuvent varier considérablement d'une année a l'autre et
sont impactés par le changement climatique. Ainsi, I’absence de changement notable dans les
dates de parturition sur notre période d’étude (7 ans) suggére que ’indice environnemental
utilisé pour synchroniser le début de la phase active de la gestation est la photopériode. Ce
constat rejoint le résultat de la méta-analyse réalisée par Spady et al. (2007), qui ont montré que
les événements de reproduction d’ours captifs et sauvages vivant a une méme latitude ne varient
pas de maniére significative d’une année sur 1’autre en dépit des variations du climat et de la
disponibilité alimentaire. La variation annuelle de la photopériode est reconnue comme le
principal facteur contrélant la fin de la diapause embryonnaire chez les autres carnivores
(Murphy and Fenelon, 2020). Cependant, comme la plupart des femelles utilisent des tanieres
creusées dans d’anciennes fourmiliéres (Manchi and Swenson, 2005) recouvertes de neige
d'octobre a avril (Institut suédois de météorologie et d’hydrologie), la lumiere du soleil est
potentiellement fortement réduite a I'intérieur et pourrait ne pas étre percue au moment de la
réactivation du CL (Evernden and Fuller, 1972). Nous avons étudié lI'impact de la durée du jour
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au moment de I'entrée dans la taniére car il s’agit du dernier jour ou cet indice est
potentiellement disponible pour la femelle, mais ce parameétre n’avait pas d’effet significatif sur
la date de réactivation du CL. Par ailleurs, ce parametre ne présentait pas de différence
significative entre les deux zones d’étude alors que la réactivation du CL était plus tardive au
nord qu’au sud. Nous avons également testé I'impact de la date d'entrée dans la taniere car nous
suspections que la diminution brutale de luminosité associée a cet évenement pouvait
déclencher la fin de la diapause embryonnaire. Mais cette variable n’avait pas non plus d'effet
significatif et le temps passé dans la tanicre avant la réactivation du CL variait d’une vingtaine
de jours entre les individus et ce quelle que soit la zone d’étude. Par conséquent, nous suggérons
que la réactivation du CL pourrait étre influencée par la photopériode durant la période active,
avant I'entrée dans la taniere.

Chez les ursidés, des observations histologiques d’embryons non implantés ont montré
que le développement des blastocystes n’est pas totalement stoppé durant la phase de diapause,
mais considérablement ralenti (Daniel, 1974; Tsubota and Kanagawa, 1993). Wimsatt (1963) a
rapporté chez 1’ours noir (Ursus americanus) que les embryons se différenciaient encore de
maniere active fin juin et qu’ils n'avaient pas encore atteint le stade de blastocyste. De méme,
les embryons collectés par Himelright et al. (2014) chez la méme espece en juillet avaient atteint
récemment le stade de blastocyste ou étaient encore a celui de morula, ce qui indique que le
début de la diapause embryonnaire a lieu autour de cette période. Par ailleurs, ces deux auteurs
ont montré que les blastocystes présents dans 1’utérus d’une méme mere en aolt (Wimsatt,
1963) et en septembre (Himelright et al., 2014) avaient atteint un stade de développement
similaire. Néanmoins, la date et le nombre d’accouplements n’étaient pas connus chez les
femelles sauvages étudiées par Wimsatt (1963), et les embryons récupérés par Himelright et al.
(2014) chez des femelles captives étaient issus d’un méme cestrus. Ainsi, ces études ne
permettent pas de savoir si les embryons formés au cours d’ovulations successives présentent
un méme stade de développement durant la diapause. Si tel était le cas, une possibilité serait
que le développement des embryons s'arréte totalement au stade de blastocyste et qu’il reprenne
de maniere synchrone a la fin de la saison de reproduction (fin juillet — début ao(t) sous
I'influence de la photopériode. La réactivation des CL pourrait étre déclenchée par un facteur
synthétisé par les embryons au cours de la diapause au-dela d'un certain seuil (i.e. a un certain
stade de développement). De cette facon, la photopériode pourrait indirectement contrdler la
fin de la diapause embryonnaire bien avant que la femelle n'entre dans sa taniere. Des
recherches supplémentaires sont nécessaires pour fournir des preuves définitives du role de la
photopériode sur la fin de la diapause embryonnaire chez les ursidés.

De la méme manicre, alors que la phénologie de I’hibernation a fait 1’objet de
nombreuses publications chez ’ours (résumé dans Gonzalez-Bernardo et al., 2020b), peu
d’études se sont intéressées aux facteurs influencant le début de I’hibernation chez les femelles
gestantes. En Suéde, 1’entrée dans la taniére chez les méles et les femelles non gestantes est
influencée par la température ambiante en octobre et la date de premiére neige (Evans et al.,
2016). Mais les femelles gestantes ont tendance a hiberner plus tét indépendamment de ces
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parametres (Manchi and Swenson, 2005). Schooley et al. (1994) ont suggéré que les femelles
entraient dans leur taniére apres avoir stocké suffisamment de graisse pour assurer une gestation
(au moins 19 % de masse grasse, Lopez-Alfaro et al., 2013). Cette hypothése est soutenue par
les résultats de Friebe et al. (2014) qui ont montré que les femelles gestantes de Suede centrale
étaient entrées plus tot dans leur taniere quand les conditions environnementales avaient été

positives 1’année précédente.

Cependant, nous avons observé dans notre jeu de données que I’entrée dans la taniére
avait eu lieu autour d’une méme valeur de photopériode dans les deux zones d'étude (10 heures
de lumiere en moyenne). Nos résultats suggerent donc que la photopériode pourrait également
jouer un role dans la phénologie de I’hibernation des femelles gestantes. Sato et al. (2001) ont
rapporté chez des ours noirs japonais captifs (Ursus thibetanus japonicus) une élévation des
taux sériques de prolactine vers fin novembre-début décembre. La prolactine est une hormone
libérée sous l'influence de la photopériode chez de nombreuses espéces et impliquée dans la fin
de la diapause embryonnaire chez le vison américain et la moufette tachetée (Murphy and
Fenelon, 2020). Sato et al. (2001) ont conclu que la prolactine pourrait provoquer I’implantation
chez I’ours. Néanmoins, Tsubota et al. (1998) n’ont pas mis en évidence un tel pic hormonal a
la méme période chez des femelles ours noir américains sauvages (Ursus Americanus). La
prolactine est également responsable du comportement de nidification chez les femelles
gestantes et pseudo-gestantes (Zarrow et al., 1971), et la période novembre-décembre est aussi
associée au début de I’hibernation chez I’ours noir japonais contrairement a [’ours noir
américain qui entre en hibernation plus tot vers octobre-novembre. Par conséquent, il est
possible que le pic de prolactine (sécrétée sous I’influence de la photopériode) observé par Sato
et al. (2001) déclenche le comportement d’hibernation chez la femelle gestante plutdt que
I’implantion des embryons. Ce phénomene pourrait expliquer le fait que les ours polaires restent
actifs tout au long de I’année a 1’exception des femelles gestantes qui construisent une taniere
en automne pour y passer tout I’hiver, sans que leur Ty ne s’abaisse a des seuils d’hibernation
durant cette période (Smith, 2021).

3. Facteurs intrinséques influencant la fin de la diapause embryonnaire

Dans notre étude, ni la date d'entrée dans la taniére, ni le début de I'hibernation
physiologique n'influencaient la réactivation du CL. Bien que cette absence de significativité
puisse étre attribuée a la taille réduite de notre échantillon, ce résultat est en accord avec celui
de Friebe et al. (2014) qui n'ont trouvé aucune corrélation entre la date de parturition et le début
de I'hibernation déterminée a 1’aide de 1'activité de 46 femelles gestantes. Par conséquent, bien
que I’ours soit le seul mammifére a présenter une gestation durant I'hibernation, ces deux
événements physiologiques semblent étre indépendants. Ceci est soutenu par I'existence d'une
implantation différée chez les especes d'ours qui n'hibernent pas, a savoir l'ours a lunettes
(Tremactos ornatus) et I'ours lippu (Melursus ursinus).
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En revanche, la date de parturition était plus tardive chez les femelles subadultes lorsque
la production de myrtilles était faible I'été précédent. Ce résultat est cohérent avec ce qui a été
rapporté dans d’autres populations, a savoir une parturition plus tardive chez les femelles plus
jeunes (Bridges et al., 2011) et plus précoce chez les femelles en excellente condition corporelle
(Cruz, 2018 ; Robbins et al., 2012). Une explication serait que les ourses plus dgées pourraient
utiliser leur expérience pour constituer des réserves de graisse suffisantes lorsqu’il y a peu de
baies en été, tandis que les subadultes manque d'expérience et doivent allouer de I'énergie a leur
propre croissance durant la période d'hyperphagie. Par conséquent, en cas de faible production
de baies, les subadultes gestantes pourraient ne pas atteindre une masse grasse suffisante avant
I'hnibernation pour tenir jusqu’au mois de mai sans s’alimenter. Ainsi, une parturition plus
tardive couplée avec une sortie d’hibernation plus précoce leur permettrait de raccourcir la
période de lactation dans la taniere, qui est couteuse en énergie, alors qu’elles subsistent encore
sur leurs réserves adipeuses.

Une explication similaire avait été avancée par Robbins et al. (2012) pour expliquer la
grande variabilité inter et intra-individuelle de la durée de la diapause chez I'ours (Friebe et al.,
2014; Cruz, 2018). Cette flexibilité serait une stratégie qui permettrait aux femelles d’adapter
le début de la gestation en réponse a leur état corporel. Dans notre jeu de données, I'implantation
a eu lieu dans un intervalle de 30 jours, ce qui est cohérent avec la différence de 29 jours
rapportée par Friebe et al. (2014) chez 6 femelles de la méme population d’étude. Cependant,
I'implantation a eu lieu dans un intervalle de 10 jours seulement chez les adultes, et ce quelle
que soit I'abondance en baies durant la période d’hyperphagie. Les études précédentes (Cruz,
2018 ; Friebe et al., 2014) avaient été menées sur des individus d’age variable et il est possible
que les jeunes femelles en mauvais état corporel en automne aient élargi la période
d'implantation. Ainsi, nous suggérons qu’une parturition plus tardive chez ces femelles pourrait
étre la conséquence de réserves adipeuses insuffisantes plutot qu’une stratégie énergétique, ces
femelles ayant pour la plupart perdu leurs oursons précocement. Dans ce cas, la diapause
embryonnaire pourrait étre prolongée du fait d’un lait utérin de mauvaise qualité ou d’une
synthese ralentie des facteurs nécessaires a I’implantation. En revanche, chez les femelles
disposant des réserves adipeuses suffisantes, nous suggérons que la réactivation du CL se
produit dans un intervalle de temps restreint en raison de 1’existence d'un compromis entre la
durée de la lactation dans la taniere et un &ge suffisant des oursons a I'émergence au printemps.

4, Facteurs influencant le succeés reproducteur

Zedrosser et al. (2009) ont rapporté un succes reproducteur plus faible chez les femelles
primipares dans notre population d'étude, mais nous n'avons pas retrouveé ce résultat dans notre
jeu de données comprenant 6 femelles primipares. Cependant, nous avons observe un effet de
I'age, avec un succes reproducteur général plus faible chez les subadultes. Les subadultes peuvent
étre moins expérimentées que les adultes et notamment moins aptes a protéger leurs oursons. Par
ailleurs, une durée de gestation plus variable chez ces femelles suggere qu'elles pourraient étre
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sujet a des anomalies de gestation telles que lI'avortement, une mise-bas prématurée ou une
gestation prolongée. Enfin, cette différence pourrait provenir du choix du site d’hibernation. Les
fourmiliéres sont couramment utilisées par les ours bruns en Scandinavie et notamment par les
femelles gestantes qui ont un degré de sélection tres élevé pour ces sites (Manchi and Swenson,
2005 ; Mannaart, 2016). La fonction d'une taniere est de réduire les pertes énergétiques pendant
la saison hivernale, et les fourmilieres pourraient offrir une meilleure isolation thermique et une
plus grande protection contre les perturbations que les autres types de taniére. Par conséquent,
les femelles choisissant ces sites pourraient réduire leurs pertes de chaleur et de graisse pendant
I'nibernation, a I’origine d’un meilleur succeés reproducteur. Mannaart (2016) a rapporté que la
probabilité pour une femelle gestante d'utiliser une fourmiliére augmente avec I'age, ce qui
pourrait également expliquer pourquoi les adultes ont eu un meilleur succes reproducteur que les
subadultes dans notre étude.

Par ailleurs, la probabilité de perdre ses petits avant le début de la saison de reproduction
était plus élevée chez les subadultes lorsque I'abondance en baies était faible 1'été précédent, et
ces femelles sont sorties de leur taniére plus tét que les autres. En utilisant la masse corporelle
au printemps dans la méme population d’étude, Hertel et al. (2018) ont constaté que les femelles
de petit gabarit (< 80 kg) avaient un succes reproducteur plus faible lorsque les myrtilles étaient
peu abondantes I'année précédente. Ce résultat est conforme a celui que nous avons obtenu
puisque tous les subadultes de notre jeu de données pesaient moins de 80 kg. Etant donné que
les femelles incluses dans I'étude d’Hertel et al. avaient plus de 6 ans, certaines d'entre elles
étaient des subadultes selon notre définition (c'est-a-dire agées de 7 ans ou moins) et pourraient
étre responsables de cet effet. Comme mentionné précédemment, nous suggérons que les
subadultes doivent allouer de I'énergie a leur propre croissance durant la période active, et dans
le cas ou la production de baies serait faible 1’été précédent, leurs réserves de graisse en automne
pourraient étre insuffisantes pour leur permettre d’allaiter leurs petits dans la taniere jusque
début mai malgré une parturition plus tardive. En conséquence, ces femelles pourraient sortir
plus tot de leur taniere pour s’alimenter de nouveau alors que leurs oursons sont encore tres
jeunes et les conditions climatiques rigoureuses. Cette hypothése est cohérente avec ce qui a
été rapporté par Keay et al. (2018) chez le grizzli, ou les femelles qui avaient perdu au moins
un ourson au printemps avaient un taux de graisse plus faible que les autres au début de
I’hibernation mais un taux semblable a la sortie de 1’hibernation. Notre étude n’a pas mis en
évidence d’effet de I’abondance en baies sur le succes reproducteur des adultes, mais ce résultat
pourrait étre lié a la taille de notre échantillon (N=11).

Les positions GPS des femelles n’ayant pas réussi a garder leurs oursons en vie ont
révélé deux types de comportement a la sortie de la taniere. Certaines femelles sont restées a
moins de 200 m du site d’hibernation pendant plusieurs jours, tandis que d'autres ont parcouru
plus d’un kilometre par jour juste aprés 1’émergence. Nous suggérons que les femelles de la
premiére catégorie sont sorties de leur taniére accompagnées d’oursons mais que ceux-ci sont
morts peu de temps aprés en raison de conditions environnementales difficiles ou de
malnutrition, et que les femelles de la seconde catégorie ont perdu leurs oursons dans la taniere
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et sont sorties plus tot en conséquence. Cette derniére situation pourrait étre due a de multiples
raisons, comme des anomalies de gestation (perte embryonnaire, avortement ...), une mort
néonatale (par exemple en raison d'une production de lait insuffisante), un abandon de la taniere
précipité du fait de perturbations naturelles (inondation) ou anthropiques (foresterie, activité de
loisir ou de recherche), ou encore une pseudo-gestation (Okano et al., 2006; Sato et al., 2001;
Schulz et al., 2003).

Enfin, les oursons observés au printemps étaient &gés de plus de 105 jours a la sortie de
la taniére, et les femelles avaient tendance a sortir plus tard lorsque la parturition avait été
tardive. Ces résultats suggerent que les femelles disposant de suffisamment de réserves
corporelles sortent de la taniere lorsque leurs petits sont agés d’au moins 3,5 mois. Cependant,
I'age des oursons a I'émergence était relativement variable, avec une différence de 26 jours dans
notre jeu de données. Il pourrait s’agir d’une stratégie employée par les femelles en trés bon
état corporel pour allaiter leurs petits le plus longtemps possible dans la taniére afin qu’ils soient
plus agés et plus lourds a I'émergence, deux facteurs qui ont été associées a une meilleure survie
(Hertel et al., 2018 ; Keay et al., 2018). Une autre explication serait que I'dage des oursons n'est
pas le seul facteur qui influence la date de sortie de la taniére chez les femelles gestantes 1’année
précédente. Gonzélez-Bernardo et al. (2020a) ont rapporté que cet événement était influencé
par la température ambiante maximale au printemps chez les femelles ours brun européen
suitées d’oursons de l'année. De méme, Keay et al., (2018) ont rapporté un taux de graisse
semblable chez les femelles grizzli au printemps, ce qui suggeére qu’un seuil minimal de masse
grasse pourrait également déclencher la sortie de la taniére chez les femelles parturientes. Des
recherches supplémentaires sont nécessaires pour comprendre les facteurs qui contrdlent la
phénologie de I'hibernation chez ce statut reproducteur.

5. Potentiels impacts du changement climatique sur I'ours brun de Scandinavie

Un impact du réchauffement climatique a déja été constaté sur la phénologie de
I’hibernation de plusieurs populations dont I’ours brun de Scandinavie, 1’augmentation des
températures printanieres s’accompagnant d’une sortie d’hibernation plus précoce (résume dans
Gonzalez-Bernardo et al., 2020b). Mais si la photopériode s'avére étre le principal facteur
synchronisant la fin de la diapause embryonnaire, les dates de parturition devraient rester
inchangées. Par conséquent, les femelles devraient passer moins de temps a allaiter leurs petits
dans la taniére et les oursons seraient donc plus jeunes a I’émergence, donc plus vulnérables a
la malnutrition, a la prédation et aux infanticides. Ainsi, un décalage temporel entre
I'nibernation et la gestation pourrait conduire a terme a une diminution de la survie des jeunes.

Par ailleurs, une diminution de I’épaisseur de la couverture neigeuse (Kelemen et al.,
2020), qui agit comme une couche isolante, pourrait contribuer a détériorer d’avantage le succes
reproducteur des femelles en augmentant le colt énergétique de I’hibernation (Albrecht et al.,
2017 ; Gonzalez-Bernardo et al., 2020b). Un tel impact a deja été observé chez un autre
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hibernant, la marmotte alpine, ou la régression progressive de la couche de neige s’est
accompagnée d’une diminution de la taille des portées sur 20 ans (Tafani et al., 2013).

Enfin, des études récentes suggéerent que la production de myrtilles en Suede pourrait
étre affectée par le changement climatique dans les années a venir (Hertel et al., 2018). D’aprés
les derniers rapports de la commission européenne (Kelemen et al., 2020), les régions d’Europe
du Nord devraient enregistrer une augmentation des températures de 2 a 4°C et des
précipitations annuelles de 10 & 20 % d’ici la fin du siecle. Hertel et al. (2018) ont montré que
I’abondance en myrtilles était plus importante lors d’hivers doux mais plus faible lors d’étés
pluvieux. Ainsi, il reste difficile de prédire quel sera I’impact des changements globaux sur la
production de baies sauvages en Suede. Comme 1’ours brun de Scandinavie dépend fortement
de cette ressource pour constituer des réserves avant I'hibernation (Stenset et al., 2016), une
diminution de 1’abondance en baies pourrait affecter négativement le succes reproducteur des
femelles subadultes, qui constituent une part importante de la population du fait des fortes
pressions de chasse auxquelles elle est soumise (Zedrosser et al., 2013). Par ailleurs, il est
possible que le succes reproducteur des adultes soit également impacté par ce facteur dans les
années a venir si la production de baies venait a chuter en dessous des normes minimales
actuelles. Les femelles gestantes jouant un réle crucial dans la croissance de la population
(Gosselin et al., 2015), une diminution de la production de baies combinée a une sortie
d’hibernation plus précoce pourraient impacter la dynamique de population de 1’espéce a

’avenir.

Du fait de la taille limitée de nos échantillons, les résultats que nous avons obtenus
doivent étre interprétés avec précaution et il serait intéressant de répéter cette étude dans les
années a venir avec un plus grand nombre d’individus et de données dans la zone d’étude nord.
Par ailleurs, il reste difficile de prédire I’impact du changement climatique sur les populations
sauvages, notamment du fait de ’existence de mécanismes d’adaptation a ces pressions
environnementales. Une premiére stratégie possible serait la migration vers le nord ou vers des
zones de plus haute altitude afin de suivre les limites de tolérance thermique de I’espece. Dans
notre zone d’étude, les mouvements des individus sont peu restreints du fait d’une faible
urbanisation et fragmentation du territoire (300 000 habitants dans le comté de Dalarma pour
une superficie équivalente a celle de la Belgique, Friebe and Hammer, 2020), ce qui permettrait
aux individus de la zone sud de remonter progressivement vers celle du nord. La principale
limite a cette migration reste le braconnage qui est important dans les régions situées en
périphérie des parcs nationaux au nord du pays et qui limiteraient déja les flux de males vers
cette région (Swenson et al., 2001). Face aux changements brutaux du milieu de vie, des traits
génétiques avantageux pourraient également étre sélectionnés par des mécanismes de
microévolution. Néanmoins, cette possibilité reste limitée pour les espéces a stratégie k, comme
I’ours, du fait de leur longévité et de la lenteur de leur reproduction. Enfin, la plasticité
phénotypique pourrait également permettre aux individus de s’adapter a ces nouvelles
conditions environnementales. Méme si la phénologie de la reproduction pourrait s’avérer peu
flexible du fait du contréle exercé par la photopériode, des changements anatomiques (comme

74



une réduction de la taille pour limiter les pertes énergétiques durant 1’hibernation),
physiologiques (notamment en termes de thermorégulation) ou encore comportementaux
(comme une sortie d’hibernation plus tardive permettant aux oursons d’étre assez ageés)
pourraient permettre de limiter ’impact négatif du changement climatique a 1’échelle
individuelle. Par ailleurs, 1’ours étant un omnivore opportuniste, il pourrait trouver une autre
source de nourriture (par exemple d’origine anthropique) durant la période d’hyperphagie qui
lui permettrait d’accumuler des réserves de graisse suffisantes avant 1’hibernation malgré la
diminution de la production de baies.

Certains auteurs (résumé dans Gonzélez-Bernardo et al., 2020b et Gomez et al., 2021)
avancent méme que ’ours pourrait bénéficier du changement climatique du fait d’un pic de
productivité végétale plus précoce au printemps et d’un allongement de la période active qui se
traduiraient par une meilleure condition corporelle a I’entrée en hibernation. De ce fait, le succes
reproducteur des femelles serait augmenté et certains parametres démographiques, tels que la
taille des portées, 1’age a la primiparité ou I’intervalle entre deux reproductions, pourraient étre
modifies. Un tel impact a déja été observé chez un autre hibernant, la marmotte a ventre jaune,
ou une sortie d’hibernation plus précoce s’est accompagnée d’une augmentation de la masse
des individus, a I’origine d’un impact positif sur la survie et la reproduction et d’une croissance
de la population sur 30 ans (Ozgul et al., 2010). Des études sont encore nécessaires pour
déterminer dans quelle mesure I’ours brun sera capable de s’adapter aux changements brutaux
et imprévisibles de son milieu de vie, tant sur le plan alimentaire que climatiques.

6. Perspectives

Bien que notre étude apporte des éléments en faveur de cette hypothése, des recherches
sont encore nécessaires pour valider de maniere définitive le role de la photopériode sur la fin
de la diapause embryonnaire chez 1’ours. Il est généralement difficile de réaliser ce type
d’études en conditions naturelles, mais une possibilité serait d’étudier les événements de
reproduction chez deux populations vivant a une méme latitude mais a des altitudes différentes,
c’est-a-dire soumises a une méme photopériode mais a des températures et des précipitations
différentes. Néanmoins, chez les carnivores dont les mécanismes de I’implantation différée sont
les mieux connus (i.e. le vison américain et la moufette tachetée), le réle de la photopériode a
été mis en évidence sur des individus captifs au cours d’expériences en conditions controlées
(résumé dans Fenelon et al., 2017). Alors que ces études menées dans les années 1970
impliquaient des procédures invasives allant de la laparotomie a la dissection de I’appareil
reproducteur aprés mise a mort, les techniques de reproduction assistée actuelles permettraient
de récupérer les embryons de maniére non invasive durant la période de diapause et d’étudier
leur stade de développement par histologie (Boone et al., 1999). Des échographes de nouvelle
génération permettent également d’observer des embryons implantés dans la muqueuse utérine
de rongeurs a des stades trés précoces et pourraient faciliter la détermination de la date
d’implantation sans avoir recours a des techniques chirurgicales (Peavey et al., 2017).
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Par ailleurs, il serait intéressant de valider sur des individus captifs les définitions que
nous avons utilisées pour déterminer la date de réactivation du CL et d’implantation des
embryons. Les techniques de biologging actuelles permettent d’accéder facilement a la Ty de
maniére quasi continue a I’aide d’implants sous-cutanés, intrapéritonéaux, vaginaux ou de bolus
ruminaux. Ainsi, I’établissement d’une relation précise entre ce parametre physiologique et les
éveénements de reproduction permettrait d’étudier I’impact des changement globaux actuels sur
ces événements chez des populations sauvages ainsi que leur plasticité.

Il serait également intéressant d’évaluer si la date de sortie de la taniére joue un réle sur
la survie des oursons afin de déterminer si I’avancement de cet évenement pourrait avoir un
impact significatif sur le succes reproducteur. Or pour cela, il faudrait pourvoir déterminer si
les oursons qui n’ont pas été observés au printemps sont morts dans la taniére ou peu de temps
apres la sortie. Une possibilité serait d’équiper les colliers GPS des méres d’une caméra ou d’un
microphone afin d’avoir accés a la période post-partum sans générer de dérangement et ainsi
d’attester la présence d’oursons. Ce monitoring permettrait également de valider notre
hypothese concernant les déplacements différentiels des femelles parturientes accompagnées
ou non d’oursons a la sortie de la tanicre, a savoir des déplacements limités chez les femelles
suitées et des déplacements sur de longues distances chez les femelles solitaires.

Enfin, la phénologie de I’hibernation reste peu connue chez les femelles gestantes qui
ont souvent été exclues des études par le passé du fait de différences avec les autres statuts
reproducteurs. A notre connaissance, seules deux études se sont respectivement intéressées aux
facteurs influencant le début (Friebe et al., 2014) et la fin (Gonzélez-Bernardo et al., 2020a) de
I’hibernation chez les femelles ours brun européen parturientes. Or, connaitre les facteurs qui
influencent ’entrée et la sortic de la taniére chez cette catégorie est primordiale pour
comprendre les conséquences de la hausse des températures sur le budget énergétique de cette
espéce, et donc sur son succes reproducteur et sa survie.
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CONCLUSION

Le changement climatique est a I'origine d’une altération de la phénologie de la reproduction de
nombreux organismes ce qui peut impacter leur succés reproducteur. Les grands mammiféres des
régions nordiques, comme |'ours brun de Scandinavie (Ursus arctos), feraient partie des espéces les
plus vulnérables. Par conséquent, comprendre les facteurs qui synchronisent la reproduction des
populations sauvages est primordial pour adapter les efforts de gestion et de conservation de
maniére adéquate.

Dans cette étude, 31 femelles ours brun sauvages issues de deux régions de Suéde ont été
équipées de bio-loggers de température et de colliers GPS munis d’accélérometres afin d’identifier
les événements liés a I'hibernation et la reproduction. Les effets de facteurs intrinséques et
environnementaux sur la fin de la diapause embryonnaire et le succés reproducteur ont ensuite été
étudiés a I'aide de modeéles linéaires généralisés.

La réactivation du corps jaune était plus tardive au nord qu’au sud (22 novembre vs. 8
novembre). Chez les subadultes, la parturition était plus tardive, la sortie de la taniére plus précoce
et la probabilité de se reproduire avec succeés plus faible lorsque I'abondance en myrtilles était faible
I'année précédente. De plus, les subadultes avaient un succés reproducteur général inférieur a celui
des adultes, quelle que soit I'abondance des myrtilles (61 % contre 100 %). Enfin, les oursons qui ont
survécu avant le début de la saison de reproduction étaient agés d'au moins 105 jours a la sortie de
.la taniére.

Comme la sortie d’hibernation est plus tardive au nord, nous suggérons qu'une parturition plus
tardive dans cette population permet a la femelle d’allaiter ses petits dans la taniére durant une
période raisonnable qui ne compromet pas sa propre survie. De méme, les subadultes devant
consacrer de |'énergie & leur propre croissance pendant la saison active, une parturition plus tardive
combinée a une émergence plus précoce pourrait leur permettre de raccourcir la période de
lactation dans la taniére lorsqu'elles n’ont pas pu atteindre une condition corporelle suffisante au
début de I'hibernation. Mais en conséquence, leurs petits sont plus jeunes a la sortie de la taniére et
exposés a des conditions climatiques plus rudes ce qui diminue leur chance de survie.

Nos résultats suggérent qu’un décalage temporel entre le moment des naissances et la fin de
I'hibernation couplé a une diminution de !'abondance en myrtilles, tous deux induits par le
changement climatique, pourraient conduire a une diminution du succés reproducteur chez les
femelles, et a termes affecter la dynamique de population de I'ours brun de Scandinavie. Des études
futures sont nécessaires pour déterminer si cette espéce sera capable de s'adapter aux changements
brutaux et imprévisibles de son milieu de vie.
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Résumé

L'objectif de cette étude était d'étudier les facteurs influencant la fin de la diapause
embryonnaire chez l'ours brun de Scandinavie et les conséquences sur le succés
reproducteur. Les événements d'hibernation et de reproduction de 31 femelles sauvages de
deux régions de Suéde ont été identifiés a l'aide des profils de température corporelle,
d’'activité et de données GPS. Puis les effets de facteurs intrinséques et environnementaux
sur le début de la gestation et la survie des oursons ont été étudiés a I'aide de modéles
linéaires généralisés. La fin de la diapause embryonnaire est fonction de la latitude et est plus
tardive au nord qu’au sud. L’absence de changement notable dans les dates de parturition au
cours des 7 années d’étude suggeéere que l'indice utilisé est la photopériode. La condition
corporelle et '&ge maternel sont aussi des facteurs déterminants, les subadultes ayant une
parturition plus tardive et une probabilité plus élevée de perdre leurs oursons lorsque
I'abondance en baies est faible I'été précédent. Enfin, les oursons qui ont survécu au cours de
leur premiére année étaient 4gés d'au moins 105 jours a la sortie de la taniére. Nos résultats
suggeérent que les ours bruns de Scandinavie pourraient étre affectés par le changement
climatique et soulignent l'importance de comprendre I'impact des changements globaux sur la
reproduction des populations sauvages afin d'adapter les efforts de gestion et de conservation
en conséquence
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