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Résumé 

 

Les savanes africaines abritent les plus riches peuplements de grands herbivores de la planète. 

Cependant, les déterminants de la diversité de ces peuplements sont encore mal connus, en 

particulier en Afrique de l'Ouest dans un contexte fortement anthropisé. Les objectifs de cette 

thèse étaient 1) d’établir un diagnostic de l'état du peuplement d’ongulés sauvages du Parc 

Régional du W, et 2) d’identifier les déterminants écologiques et anthropiques de la structure 

de ce peuplement. Une approche à plusieurs échelles spatiales imbriquées, basée sur la 

complémentarité de méthodes de suivi direct et indirect, a été développée. Un déficit dans 

l’abondance des ongulés sauvages, et en particulier des paisseurs, a été mis en évidence au 

regard des conditions environnementales globales, posant en particulier la question de 

l’impact de la transhumance dans le parc. En dehors de la zone de transhumance, à l’échelle 

du paysage, la structuration spatiale du peuplement en saison sèche semble être 

particulièrement liée aux variations de production primaire et à la distance aux points d’eau. A 

une échelle plus fine, il semblerait que la taille corporelle et la guilde alimentaire, qui 

déterminent les besoins trophiques des différentes espèces, puissent être responsables de leur 

sélection différentielle des habitats et par conséquent, de leur partage de l’espace. Cependant, 

il n’a pas été montré de ségrégation de niches évidente chez des espèces proches 

écologiquement. D’autre part, le peuplement d'ongulés sauvages est apparu plus pauvre en 

espèces et moins abondant en termes de biomasse dans les zones fréquentées par les 

transhumants et leur bétail ainsi que dans les zones proches des limites du parc. Ces résultats 

suggèrent l'intervention de processus compétitifs entre paisseurs domestiques et sauvages 

et/ou une crainte de l'homme, qui limiteraient l’espace et les ressources disponibles pour les 

ongulés sauvages. Le déficit en paisseurs sur le parc pourrait ainsi s’expliquer par une 

substitution par les paisseurs domestiques. 

 

Mots-clefs : Ongulés, Communautés, Sélection d’habitat, Compétition interspécifique, 

Interaction bétail-faune sauvage, Coexistence, Fèces, Echelles spatiales, Parc Régional du W, 

Afrique de l’Ouest. 



 

Abstract 

 

African savannas are known to shelter the richest communities of large herbivores in the 

world. However, no much is known about the determinants of the diversity of these 

communities, particularly in the well populated Western Africa. The aims of this study were 

1) to examine the state of the wild ungulate community of the Niger W Regional Park, and 2) 

to identify the ecological and human determinants that structure this community. A multi-

scale approach, based on both direct and indirect monitoring techniques, has been developed. 

The comparison to other protected areas of similar environmental conditions has shown a 

deficit in the abundance of the wild ungulates of the WRP, mostly in grazing species and 

suggests an impact of the illegal pastoralism. Out of the cattle area, the spatial organisation of 

the ungulate community at the landscape scale appeared to depend on the heterogeneity of 

primary production and on the distance to  the water holes. At a finer scale, the animals' body 

size and their feeding type seemed to influence the selection of habitats and, consecutively, 

the space partitionning by the different species. However, no evidence of niche separation was 

clearly found between ecologically similar species. On the other hand, the observed species 

richness and  the community biomass were lower in the areas occupyed by the herders and 

their cattle and as well close to the borders of the Park. These results suggest that competitive 

process between domestic and wild grazers and/or the fear of humans limit the space and 

resources available to the wild ungulates. The deficit in the wild grazers abundance at the 

scale of the WRP could thus be explained by a functional substitution by domestic grazers. 

 

 

 

Key words: Ungulates, Communities, Habitat selection, Interspecific competition, livestock-

wildlife interaction, Coexistence, Pellet-group, Spatial scales, Niger W Regional Park, West 

Africa. 
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Les savanes africaines sont habitées par la plus riche et la plus spectaculaire des faunes de 

grands herbivores de la planète (Cumming 1982). Certains écosystèmes protégés en Afrique 

de l'Est comptent jusque plus de 20 espèces d'ongulés. Cette diversité remarquable représente 

à la fois une ressource naturelle pour l’Homme, mais aussi un élément fonctionnel à part 

entière de ces écosystèmes (McNaughton et al. 1998). 

Sous la forme de produit du tourisme visuel et cynégétique, la diversité des grands herbivores 

peut apparaître comme une richesse sociale et économique évidente, mais qui pourrait être 

encore davantage valorisée (Chardonnet 1995, Getz et al. 1999). Elle semble en effet être un 

paramètre important du niveau de productivité secondaire des écosystèmes de savane et ainsi 

déterminer la quantité de protéines animales et autres ressources dérivées recherchées par 

l'Homme (Fritz & Duncan 1994). L'optimisation de cette productivité à partir de systèmes 

multi-espèces utilisant de façon plus diversifiée et plus durable les ressources du milieu, est 

un enjeu important pour le développement de systèmes de production alternatifs aux grands 

systèmes d'élevage monospécifique actuels (Du Toit & Cumming 1999). 

En outre, il a été mis en évidence que la diversité des ongulés sauvages jouait un rôle 

important dans le fonctionnement des écosystèmes de savane (McNaughton et al. 1988, Mc 

Naughton 1992, Huntly 1991, Olff & Richie 1998) et le maintien de la diversité du reste de la 

biocénose (ex : Olivier & Laurie 1974, Adler et al. 2001). Les études de McNaughton (1976) 

au Serengeti par exemple ont montré l'importance de la pâture par les gnous dans la 

stimulation de la repousse herbeuse et la dynamiques de la production primaire (Cumming 

1982, McNaughton et al. 1998). Les éléphants, en abattant, arrachant et émondant les arbres 

sont connus pour profondément modifier la structure de la végétation (Laws 1970, Cumming 

1982), entraînant des successions de formations végétales qui peuvent être propices (ou non) à 

d'autres espèces (Bell 1970, 1971, Vesey-Fitzgerald 1960). Des espèces plus petites, telles que 

les impalas (Aepyceros melampus) ou les steenbucks (Raphicerus campestris) peuvent limiter 

le recrutement des arbres en broutant les rejets et les plantules (Belsky 1984, Du Toit 1990). 

Les ongulés peuvent également intervenir de façon majeure dans les cycles des nutriments 

tels que l'azote (exemple chez les brouteurs : Fornara 2005), en fertilisant certaines zones avec 

leurs crottes et leur urine (McNaughton et al. 1988). 

D’une manière générale, les facteurs susceptibles d’intervenir dans l’organisation des 

peuplements sont les mêmes que ceux déterminant leur diversité spécifique. Plus largement, 

l'étude de l'organisation des peuplements permet donc de caractériser certaines composantes 
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de la biodiversité, d’identifier les facteurs qui la modifient pour mieux la protéger et de mieux 

connaître son rôle sur le reste de l'écosystème. Une meilleure compréhension des processus 

écologiques à l’origine de la biodiversité a pour application, par exemples, de prédire quelles 

espèces ou groupes d'espèces sont le plus vulnérables à la fragmentation et à la perte des 

habitats, à l'invasion par d'autres espèces ou de définir les conditions nécessaires de 

restauration de certains habitats pour retrouver de hauts niveaux de biodiversité (Ritchie 

2002). 

Une façon d’étudier cette diversité sur un écosystème est de considérer la structure du 

peuplement constitué des populations d’ongulés qui y coexistent. Plus précisément, cette 

structure peut être caractérisée par le nombre d’espèces, leur nature, leur abondance et la 

façon dont leurs distributions spatiales s’agencent (Barbault 2000). En termes statistiques, 

cette structure est finalement une réponse multi-variée ou une intégration de variables 

dépendantes. Si les déterminants d'abondance des ongulés ont commencé à être identifiés 

(Fritz & Duncan 1994, Fritz 1997, Fritz et al. 2002), ceux de leur coexistence et de leur 

diversité sont encore mal connus malgré quelques avancées récentes (Ritchie & Olff 1999, 

Belovsky 1997, Olff et al. 2002). La plupart des modèles s'intéressant à la diversité des 

peuplements d'ongulés de savane ont été développés à partir d’études réalisées en Afrique de 

l'Est ou australe. Celles-ci ont commencé à mettre en évidence l'importance des ressources à 

travers des variables éco-géographiques (ex : eau de surface, productivité primaire, qualité du 

sol : Sinclair 1974, Owen-Smith 1990, Mduma et al. 1999, Georgiadis et al. 2003), et des 

interactions interspécifiques (Sinclair 1985, Gasaway et al. 1996, Sinclair et al. 2003, Grange 

et al. 2004, Tambling & du Toit 2005) dans la structuration des peuplements d'ongulés 

sauvages. 

En Afrique de l'Ouest, le peuplement humain et les traditions pastorales qui s'y sont 

développées depuis longtemps ont pu avoir un impact important par le passé et peuvent 

participer encore aujourd'hui à la structure des peuplements d'ongulés. Les principaux espaces 

encore recouverts de grandes étendues de savane relativement peu dégradées sont abrités par 

les aires protégées. Celles-ci préservent depuis une cinquantaine d'années les derniers vestiges 

d'une biodiversité en déclin dans la région et sur l'ensemble du continent Africain (East 1999). 

Toutefois, suite à l’expansion démographique humaine (Sayer 1979, Barnes 1999) et aux 

mouvements de populations liés aux sécheresses des années 70 et 80 au Sahel (Jones 1973, 

Roth & Douglas Hamilton 1991), les ressources naturelles des aires protégées ainsi que les 
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surfaces qu'elles représentent sont de plus en plus convoitées (Sournia 1998, Toutain 2001, 

Toutain et al 2004). Les grands herbivores sauvages d'Afrique de l'Ouest seraient 

particulièrement menacés par la dégradation de leurs habitats et la compétition avec le bétail y 

compris sur les aires protégées (Poché 1973, Grettenberger 1984, East 1999, Bernus 1984). Il 

a été montré que le taux d’extinction des grands mammifères est beaucoup plus important en 

Afrique de l’Ouest qu’ailleurs en Afrique (Brashares et al. 2001) et il semblerait que les 

peuplements d'ongulés y montrent des structures différentes de celles observées sur d'autres 

écosystèmes de savane d'Afrique de l'Est ou australe. Les peuplements présenteraient 

notamment un déficit en espèces brouteuses important ainsi qu'une abondance moindre en 

espèces de grande taille (Fritz 1997). Ces structures pourraient être également déterminées par 

les conditions environnementales particulières d'Afrique de l'Ouest, notamment au niveau de 

la pluviométrie et de la qualité des sols (Fritz 1997). Dans ce contexte, l'Afrique de l'Ouest 

apparaît comme une région originale dans laquelle les déterminants de la structure des 

peuplements d’ongulés restent à étudier. Se pose en particulier la question de l’impact du 

pastoralisme sur l’abondance et la coexistence des ongulés sauvages. 

Cette thèse se base sur des observations de terrain dans cette région d’Afrique et devrait 

contribuer à élargir le champ de connaissance sur les processus de structuration des 

peuplements d'ongulés sur le Continent. L'étude a été menée sur le Parc Régional du W du 

Niger (PRW), un vaste complexe écologique (10200 km²) réunissant les parcs nationaux du 

W du Bénin, du Burkina Faso et du Niger, dans le cadre du Projet Européen de 

développement ECOPAS (ECOsystèmes Protégés de l’Afrique Sub-Saharienne). Le Projet est 

né d'un accord international entre le Burkina Faso, le Bénin et le Niger pour réhabiliter les 

aires protégées de la région des parcs du W et définir un plan de gestion concertée. Cette 

étude s'inscrit dans plusieurs axes de recherche appliquée du Projet ECOPAS en ayant pour 

objectifs de développer une meilleure connaissance 1) sur l'état et 2) sur les déterminants 

écologiques et anthropiques de la biodiversité sur le PRW, dans sa composante grande faune 

ongulée. Etant donné que le peuplement du PRW n’avait jamais été étudié sur l’ensemble du 

PRW, cette thèse a permis de compiler de rares données historiques et de générer de nouvelles 

données. Il s’agit donc d’une étude essentiellement exploratoire. 

Le document s’articule en quatre grandes parties : 

1) La première partie offre une synthèse bibliographique sur les relations entre les ressources 

et la structure des peuplements et caractérise l’originalité de la diversité des ongulés africains. 
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Les principales questions de recherche étudiées dans cette thèse sont ensuite définies au 

regard des contraintes alimentaires des ongulés et du contexte écologique et anthropique du 

PRW. 

2) Une grande part du travail de terrain a fait l’objet d’une recherche à part entière de 

méthodes d’échantillonnage adaptées aux objectifs et aux contraintes logistiques et 

écologiques. Cette recherche est présentée dans une deuxième partie méthodologique. 

3) La troisième partie réunit quatre chapitres de résultats sur les déterminants écologiques et 

anthropiques de la structure du peuplement d’ongulés sauvages sur le PRW. Elle décrit en 

particulier à la fois les structures d'abondances et les structures spatiales du peuplement 

d'ongulés. Elle tâche de les mettre en relation avec la distribution des ressources en 

s'intéressant à la sélection de l'habitat par les différentes espèces, mais aussi avec la 

distribution des activités humaines. 

4) Enfin, dans la quatrième partie, les résultats obtenus sont synthétisés et font l'objet d'une 

discussion générale. 
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1.1. Etude de la diversité des peuplements : quelques 

définitions 

L'écologie est définie comme l'étude du système de relations qui lie les organismes vivants à 

d'autres organismes et à leur environnement physico-chimique. L'unité fondamentale de ces 

systèmes écologiques est la population, qui se définit au sens large comme l'ensemble 

d'individus de même espèce coexistant dans le milieu considéré. Une espèce est caractérisée 

par un groupe d'êtres vivants présentant un ensemble de caractéristiques morphologiques, 

anatomiques, physiologiques, biochimiques et génétiques, communes, qui sont effectivement 

ou potentiellement interféconds et dont la descendance est fertile. La délimitation concrète des 

systèmes écologiques dépend de l'objectif de l'étude et de l'état de connaissance dans le 

domaine. Etant donné le très grand nombre d'espèces cohabitant généralement dans un 

écosystème, il est difficile de pouvoir étudier une biocénose complète (i.e. l’ensemble des 

populations occupant un même milieu, population par population). Les écologues se 

concentrent en général soit sur un nombre limité d'espèces reconnues pour leur importance 

particulière dans le fonctionnement des systèmes écologiques (espèces dominantes, espèces 

clé de voûte, espèces ingénieurs, etc.) soit sur des ensembles plus grands d'espèces, 

regroupées sur la base de leurs similitudes fonctionnelles et appelés groupes fonctionnels. 

Dans la littérature écologique de langue anglaise, le terme de guild est apparu dans les années 

60 (Root 1967) pour désigner des groupements d’espèces taxonomiquement proches et 

particulièrement homogènes du point de vue fonctionnel puisque appartenant à un même 

niveau trophique, c'est à dire utilisant de mêmes ressources alimentaires. La ressource peut-

être définie comme une substance ou un facteur qui peut entraîner une augmentation des taux 

de croissance lorsque sa disponibilité dans le milieu s’accroît, et qui est consommé par le type 

d’organisme considéré (Tilman 1982). Le terme de peuplement ou de communauté a été 

réservé pour des ensembles plus vastes, réunissant plusieurs guildes. La signification de 

peuplements, guildes, groupes fonctionnels, etc. dont l'usage est très souple, dépend 

finalement surtout de la problématique en fonction de laquelle ils sont définis. 

La coexistence désigne la présence simultanée dans un même espace de plusieurs individus 

appartenant à des catégories différentes, en ce qui nous intéresse à des espèces différentes. 

Etudier la coexistence des espèces au sein d’un peuplement revient à essayer de comprendre 

pourquoi certaines espèces se maintiennent ensemble dans un même espace alors que d’autres 
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pas, et comment les espèces vivent ensemble, c'est-à-dire dans quelles abondances absolues et 

relatives, mais aussi comment elles se partagent les ressources et comment elles interagissent 

entre elles de manière plus générale. Selon Barbault (2000), si l'on admet que les peuplements 

présentent des structures interprétables en terme de relations entre les espèces constitutives, et 

de relations entre celles-ci et les autres facteurs de l’environnement considéré, on peut 

considérer que les peuplements sont des systèmes fonctionnels organisés. Le terme 

"structure" est dérivé du latin struere (construire) et désigne la « manière dont les parties 

d’un tout sont arrangées entre elles » (Larousse) mais aussi un « ensemble organisé de 

rapports » (Petit Robert). Dans l’usage qui en est fait en écologie, à propos de peuplements, le 

terme recouvre finalement ces deux sens un peu différents: 1) il peut désigner une 

organisation numérique (structure taxonomique ou structure d’abondances) ou un mode de 

distribution spatiale des populations composant le peuplement étudié ; 2) dans d’autres cas 

le terme de structure s’applique à l’organisation fonctionnelle du peuplement. 

La structure des peuplements est classiquement caractérisée par leur composition 

taxonomique, leur densité ou leur biomasse globale, par leur richesse spécifique (nombre 

d’espèces coexistantes) et par leur diversité spécifique, qui prend en compte les abondances 

relatives de chaque espèce présente. La coexistence des individus de différentes espèces à une 

échelle d’espace et de temps donnée peut également être abordée par l’étude de leur 

distribution spatiale et de leur organisation trophique.  

 

1.2. Diversité des facteurs responsables de 

l’organisation et de la dynamique des peuplements  

L'étude des déterminants de la structure des peuplements et des mécanismes de coexistence 

des espèces se base généralement sur deux grandes hypothèses : 1) les structures observées 

résultent des contraintes exercées par l’environnement et des compromis que réalisent les 

organismes et les populations pour y faire face ; 2) il est possible de s’appuyer sur ces 

structures ou éléments de structure pour dégager les processus écologiques qui les 

déterminent. Parmi ces processus, on distingue les processus "horizontaux" qui mettent en jeu 

les relations inter et intra spécifiques à l'intérieur du peuplement et les processus "verticaux" 

qui font référence à la position du peuplement dans son environnement biotique et physique. 

Avant les années 70, la plupart des théories sur l'organisation des communautés accordaient 
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un rôle central aux processus horizontaux, et en particulier à la compétition interspécifique 

dans l'évolution des organismes et la structuration des communautés (Lyell 1832, Darwin 

1859, Hutchinson 1959, MacArthur 1972, Connell 1983, Schoener 1983, Gurevitch et al. 

1992). Cette prépondérance de la compétition interspécifique a toutefois été remise en cause 

par les résultats de nombreuses études empiriques (Begon et al. 1996), mettant en évidence 

l'intervention d'autres mécanismes (Connor & Simberloff 1979, 1984, Simberloff & Boecklen 

1981, Strong et al. 1984, Connell 1990). L'étude de la part relative, au sein des processus 

verticaux, du contrôle des populations par la prédation ("top-down forces") et de celui par les 

ressources ("bottom-up forces") reste d'actualité en écologie des peuplements (revue dans 

Hunter & Price 1992). Selon les modèles "bottom-up", ce sont l'abondance et la diversité des 

niveaux trophiques inférieurs qui contrôlent la diversité des niveaux trophiques supérieurs 

(Hunter & Price 1992, Siemann 1998, Siemann et al. 1998). 

Il apparaît finalement que l’organisation et la dynamique des peuplements peuvent être 

attribuées à une grande diversité de facteurs (Menge & Sutherland 1987, Dunson & Travis 

1991, Gurevitch et al. 2000), que Barbault (1992) classe ainsi : la probabilité de colonisation ; 

les facteurs physiques : la structure physique du milieu, des facteurs limitants (ex : eau, 

température, éléments minéraux), la variabilité imprévisible de certains facteurs ; les facteurs 

biotiques : la production du milieu, la diversité des ressources disponibles, la compétition 

interspécifique, la prédation, le parasitisme, le mutualisme. Beaucoup de ces facteurs sont 

inter reliés et interviennent à des échelles différentes, ce qui amplifie la difficulté pour 

identifier la part de chaque facteur dans la variance de la structure des peuplements. Dans 

cette étude, je me suis focalisé sur les effets horizontaux liés aux interactions interspécifiques 

et les effets verticaux bottom-up liés aux ressources. 

 

1.3. Importance de l’échelle d’observation 

L’échelle d’observation est caractérisée par son grain, c'est-à-dire la résolution des grandeurs 

mesurées, et son étendue, qui correspond à la taille de la fenêtre d’observation (Chust et al. 

2003). On peut ainsi concevoir un ensemble d’espèces dans une étendue donnée comme un 

sous-ensemble d’espèces dans une étendue plus large (Olff et al. 2002). Les échelles spatiales 

et temporelles auxquelles les études des peuplements sont menées déterminent donc beaucoup 
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les structures qui seront observées (Ricklefs 1987, Wiens 1989, Levin 1992, Caley & Schluter 

1997, Gaston & Blackburn 1999). 

D’autre part, les caractéristiques de la structure des peuplements sont déterminées par des 

mécanismes opérant à différentes échelles (Turner 1989, Olff et al. 2002). Les processus et les 

paramètres importants à une échelle ne sont pas forcément important ou prédictifs à une autre 

échelle (Turner 1989, Wiens 1989, Levin 1992, Wiens et al. 1993). Il est donc important que 

les études ne se limitent pas toujours à une seule échelle d’observation (voir Dayton & Tegner 

1984, Giller & Gee 1987, Frost et al. 1988, Wiens 1989, Levin 1992, Wiens et al. 1993, 

Brown 1995). Autrement dit, même si le peuplement est défini, selon la problématique, à des 

échelles d’espace et de temps données, il est souvent important d’en étudier la structure à 

différentes échelles pour en comprendre l’organisation générale et le fonctionnement. 

Huston (1999) et Ricklefs & Schluter (1993) distinguent deux échelles pour les déterminants 

de la biodiversité : l'échelle régionale et l'échelle locale. A des échelles larges de temps et 

d’espace (échelle régionale), on attribue généralement les variations de diversité spécifique 

aux événements climatiques, à des différences de migration des organismes, de spéciation et 

d'extinction (MacArthur & Wilson 1967, MacArthur & Levins 1967). La surface du milieu 

(MacArthur & Wilson 1967, Terborgh 1973, Brown & Lomolino 2000), le niveau 

d’isolement de l’écosystème, la position géographique des barrières et des corridors de 

dispersion des organismes sont déterminants dans les processus mis en jeu (Ricklefs 1987). A 

une échelle plus fine, la composition du peuplement serait plutôt déterminée par des processus 

tels que la compétition, le mutualisme, la prédation, le parasitisme et les maladies, la 

mortalité dépendant de la densité, la productivité des ressources et la différenciation des 

ressources. Mais on retrouve également à petite échelle l'aspect dynamique de la diversité 

spécifique locale lié aux arrivées et départ des individus, aux colonisations et extinctions 

locales, tout particulièrement chez les espèces mobiles. Olff & Ritchie (2000) préfèrent 

distinguer trois niveaux d'agrégation imbriqués (Figure 1).  
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Figure 1: Déterminants de la biodiversité à différentes échelles croisées (issu de Olff & Ritchie 2000). 

 

 

 

Ils considèrent que la composition du peuplement à une échelle spatiale donnée peut 

finalement être toujours vue comme un sous-échantillon de la composition à une échelle plus 

grande. On voit donc ici l’importance de l’échelle régionale pour expliquer des structures à 

des échelles plus petites (Sykes et al. 1994, Partel et al. 1996). 

Une augmentation de la diversité à l’échelle régionale n’induit cependant pas obligatoirement 

une augmentation de la diversité à l’échelle locale. On parle par exemple de diversité locale 

saturée lorsque la diversité spécifique locale n’augmente pas linéairement avec la diversité 

régionale et atteint un seuil (Ricklefs & Schluter 1993, Caley & Schluter 1997, Huston 1999) 

du fait des processus intervenant à l’échelle locale. Inversement, les processus intervenant à 

petite échelle peuvent déterminer les structures que l'on observera à grande échelle (Brown & 

Nicoletto 1991). 

Dans cette étude, j’ai considéré les trois échelles définies dans le schéma de Olff & Ritchie 

(2000), en m’intéressant notamment aux déterminants des variations de la structure des 

peuplements d’ongulés en Afrique et dans le PRW, et au partage des ressources entre espèces 

à l’échelle de l’habitat. 
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1.4. Importance des modalités de partage des 

ressources entre espèces dans la structuration du 

peuplement 

1.4.1. Notions de compétition interspécifique et de niche écologique 

 « Il y a compétition lorsque plusieurs organismes (de même espèce ou d’espèces différentes) 

utilisent des ressources communes présentes en quantité limitée ou, si ces ressources ne sont 

pas limitantes, quand, en les recherchant, les organismes en concurrence se nuisent » (Birch 

1957). On parle ainsi de compétition par exploitation ou par déplétion lorsqu’il n’y a pas 

d’action directe entre les individus ou les populations en concurrence. Dans ce cas, la 

compétition résulte du fait que l’exploitation des ressources communes par l’un des 

concurrents diminue leur disponibilité pour l’autre. La compétition par interférence désigne 

les situations dans lesquelles il y a une interaction directe des concurrents, l’un interdisant à 

l’autre l’accès à la ressource recherchée ou nuisant à son développement (Barbault 1981, 

Putman & Wratten 1985).  

Pour comprendre comment la compétition intervient dans l’organisation des peuplements, il 

est important d’introduire le concept de niche écologique qui est à la base de la théorie. La 

notion de niche écologique a initialement été introduite par Grinnell (1904, 1917) pour 

désigner les conditions environnementales du milieu dans lequel chaque espèce vivait et qui 

limitent son développement. Elton (1927) a repris le terme en lui donnant un aspect davantage 

fonctionnel, pour définir la place de l'espèce dans la hiérarchie trophique et son rôle dans le 

fonctionnement de l'écosystème. Cette notion englobe l'idée de stratégie adaptative liée à la 

morphologie, à la physiologie ou encore au comportement des individus (Vieira Da Silva 

1979). Dans la deuxième moitié du XX
ème

 siècle, de nombreuses études sur les communautés 

se sont finalement beaucoup basées sur le concept élargi proposé par (Hutchinson 1957, 

1959). Ce dernier a défini la niche comme l'ensemble des conditions dans lesquelles vit et se 

maintient une population. Cet hypervolume à n dimensions correspondrait à la niche 

potentielle ou niche "fondamentale" qu'occuperait l'espèce en l'absence de compétiteurs. La 

niche réelle ou niche réalisée serait plus restreinte, par suite des interactions biotiques avec 

les autres populations locales. 
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1.4.2. L’exclusion compétitive 

Pour expliquer le rôle des processus compétitifs dans l'organisation des communautés, on se 

base principalement sur l'hypothèse qu'il y aurait d’étroites relations entre la quantité et la 

diversité des ressources disponibles d’une part et le nombre et la densité d’espèces d’autre 

part. La compétition interspécifique fixerait une limite aux chevauchements des niches 

écologiques des espèces en présence, donc au nombre d’espèces susceptibles de se maintenir 

dans le même espace, autrement dit de coexister (Brown 1989, Kotler & Brown 1993, 

MacArthur & Levins 1967). Hardin (1960) résume ainsi le principe d'exclusion compétitive 

introduit par Gause (1935) et déjà en germe chez Darwin (1859) : « Deux ou plusieurs 

espèces présentant des modes d’utilisation des ressources identiques ne peuvent continuer à 

coexister dans un environnement stable, la plus apte éliminant l’autre ». La différenciation 

de niches et le partage de ressources qui en résulte sont souvent considérés comme un 

résultat de processus évolutifs liés à la compétition (Lawlor & Maynard-Smith 1976, 

Milinski & Parker 1991, Murray & Brown 1993, Tokeshi 1999, Prins et al. 2006). 

 

1.4.3. Compétition, morphologie et groupe fonctionnel 

Plus les caractéristiques physiologiques, morphologiques et comportementales des espèces 

sont proches, plus celles-ci risquent d’avoir des niches similaires (Schoener 1965, 

Hespenheide 1973) et d’entrer en compétition. C’est pourquoi on a soupçonné la compétition 

d’entretenir des différences morphologiques entre espèces coexistantes. Moulton & Pimm 

(1986) et Putman (1995), par exemple, ont montré que si l'on introduit une espèce dans une 

communauté établie dans une île, et que cette espèce est très proche morphologiquement 

d'une des espèces de la communauté, l'une des deux risque de disparaître. L'espacement des 

tailles entre espèces d’une même communauté pourrait ainsi être l’indice d'une organisation 

réglée par la compétition (Hutchinson 1959). 

Toutefois, Wiens (1982) remet en question l’idée d’un rapport de taille universel entre les 

espèces d’une même communautés. Diamond (1975) parle plus généralement de « règles 

d’assemblages d’espèces » en développant l’idée que seules certaines combinaisons 

d’espèces suffisamment différentes peuvent coexister dans une communauté en fonction des 

ressources disponibles. Autrement dit, l'abaissement des ressources disponibles en dessous 

d'un niveau où d'éventuels envahisseurs pourraient survivre et se multiplier, constituerait, 
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pour certaines constellations d'espèces étroitement co-ajustées, un important mécanisme 

d'exclusion compétitive (Barbault 1992). L'évidence empirique de cette hypothèse a été 

remise en question par Connor & Simberloff (1979 ) et Hastings (1987), mais de nouveaux 

travaux l'ont reprise et étayée. Fox & Brown (1993) ont par exemple développé une approche 

basée sur les groupes fonctionnels trophiques, chez les micro-mammifères. Leurs résultats 

suggèrent que les espèces s'assemblent et se maintiennent dans la communauté en fonction du 

groupe trophique auquel elles appartiennent (i.e. en fonction de la nature des ressources 

qu'elles exploitent) et non pas de l'identité de leur espèce. Seules les espèces suffisamment 

différentes peuvent coexister dans un même groupe trophique. Les études de Brown et al. 

(2001) ont également montré sur des peuplements d'oiseaux, de rongeurs et de pollens que si 

la composition des peuplements changeait beaucoup sur le long terme, leur richesse 

spécifique au contraire demeurait remarquablement constante. Ils suggèrent que si la 

composition du peuplement est très variable en fonction des changements de conditions 

environnementales, la richesse spécifique est au contraire une propriété des écosystèmes, qui 

est principalement régulée par le niveau de productivité du milieu et la disponibilité des 

ressources. 

L'hypothèse d'une limitation de la richesse spécifique par la productivité du milieu rejoint 

l'idée d'une limitation énergétique (Kaspari et al. 2000). Selon cette dernière hypothèse, la 

densité d'un taxon est déterminé par la productivité primaire du milieu. De plus, plus la 

densité du taxon est grande, plus un grand nombre d'espèces de ce taxon peuvent coexister. 

Ceci a été testé chez des communautés de fourmis et semble particulièrement vérifié à petite 

échelle spatiale (Kaspari et al. 2000). 

 

1.4.4. Importance de la variabilité temporelle de l’environnement 

Suivant la même ligne de pensée, il a été supposé que la séquence et l’ordre d’arrivée 

d’espèces nouvelles dans un milieu, ou espèces colonisatrices, pouvaient avoir un effet 

significatif sur leur chance de se maintenir dans la communauté et sur la structure résultante 

de la communauté (ex : Drake 1990, 1991).  

La théorie de la succession, développée au début du XX
ème

 siècle à partir de l’observation de 

la succession de formations végétales, avance l’hypothèse qu’il y aurait une évolution 

directionnelle des écosystèmes vers un stade autorégulé (Barbault 2000). Selon cette théorie 
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assez controversée, la succession se mettant en place suite à une perturbation importante se 

ferait dans le sens d’une complexification croissante de l’organisation des communautés avec 

une prépondérance des interactions biotiques (Odum 1969). 

Il est toutefois admis que le régime des perturbations a un effet important sur la dynamique 

structurelle des communautés. L’environnement peut être perturbé de différentes façons :  

- par modification de la fréquence, de l’intensité, de l’aire d’influence de 

perturbations naturelles induisant un stress ou causant la mort des organismes  

- par augmentation ou diminution de la disponibilité des ressources pour les 

organismes  

- par introduction d’espèces (plantes, animaux, microbes) auxquelles les espèces 

indigènes ne sont pas adaptées. 

Oindo (2002) dans ses travaux sur la diversité des mammifères en Afrique de l’Est formule 

l’hypothèse que l’accumulation d’espèces pendant une longue période dans des espaces où les 

conditions environnementales sont restées stables et prévisibles se traduit par une grande 

diversité spécifique (Sanders & Hessler 1969, Fjeldsa & Lovett 1997) du fait d’une plus 

grande spécialisation des niches. Pour exploiter des zones avec des conditions instables 

(climatiques par exemple) et se maintenir, les organismes devraient au contraire évoluer de 

façon à être beaucoup plus tolérantes, ce qui diminuerait la spécialisation et donc le nombre 

de niches.  

Dans le cas où la fréquence des perturbations imprévisibles est grande, on peut également 

supposer que la richesse spécifique y soit faible du fait que le temps de colonisation est bref et 

que seules les espèces à cycle court peuvent s’y maintenir avec succès (Barbault 2000).  

D’autres auteurs considèrent que le jeu combiné de la compétition et de la limitation de 

certaines espèces par les perturbations favoriserait finalement un plus grand nombre d’espèces 

pour des régimes de perturbation moyens (Connell 1978, Huston 1979) . En effet, pour des 

régimes de perturbation moyens, les espèces potentiellement dominantes dans la compétition 

seraient limitées dans leur abondance par les perturbations et ne pourraient avoir le temps 

d’exclure complètement d’autres espèces moins compétitives. 

La réponse des organismes aux variations de court terme du stress environnemental serait 

influencée par la taille corporelle et la mobilité. Chez les espèces mobiles, les espèces plus 
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petites peuvent éviter le stress au niveau de micro-refuges au sein de leur habitat, les plus 

grosses espèces peuvent quitter l’habitat perturbé grâce à leur plus grande capacité de 

mouvement (Menge & Sutherland 1976). Un niveau relativement faible de perturbation peut 

également diminuer la contrainte de "dilution" des ressources liée à une grande diversité 

structurelle du milieu. En effet, la présence de nombreuses ressources dans le milieu "inutiles" 

pour les organismes, génère des coûts énergétiques liés aux déplacements pour les traverser 

ou les contourner et exploiter les ressources "utiles" (Ganzhorn et al. 1997). Ainsi les 

perturbations pourraient favoriser l'accès à certaines ressources et une meilleure productivité 

du milieu favorisant une plus grande diversité spécifique. 

Certains auteurs ont également avancé l’idée de l’importance du recrutement, défini comme la 

survie aux stades juvéniles, dans la structuration des peuplements (ex : Booth & Brosnan 

1995 chez les communautés de poissons).  

On peut donc conclure que la structure des peuplements et les patrons de coexistence 

dépendent donc à la fois de l’influence de facteurs contemporains mais peut aussi être le 

résultat de processus passés. 

 

1.4.5. Importance de la nature, de la structure spatiale des habitats et 

des caractéristiques biologiques des espèces 

Il existe d'étroites relations entre l'éventail des ressources qu'une espèce peut utiliser et ses 

caractéristiques morphologiques ou éthologiques (Barbault 1992). Malgré un chevauchement 

important dans leurs besoins écologiques, le partage des ressources expliquerait que des 

espèces relativement similaires puissent tout de même coexister (Hutchinson 1959, 

MacArthur & Wilson 1967, MacArthur 1970, 1972, May 1973, Schoener 1974). 

Leur coexistence serait notamment possible lorsque l’environnement est variable, même 

faiblement mais au niveau de plusieurs facteurs différents, ou lorsque celui-ci est complexe 

(Crombie 1947). Dans ce cas on parle généralement de coexistence assurée par une 

ségrégation écologique effectuée le long des principaux gradients de la niche – habitats, 

types de nourriture, temps (Barbault 1981, Putman & Wratten 1985, Putman 1995).  

Les animaux peuvent diviser leur environnement en différents espaces, se concentrant par 

exemple sur différentes parties d'une même plante, sur différentes strates de végétation ou 

différents micro-environnements (Levin 1992). Ainsi, le partage des ressources peut se 
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traduire par des structures de peuplement constantes dans l'espace mais pas dans le temps, des 

structures constantes dans le temps mais pas dans l'espace ou encore des mosaïques spatio-

temporelles (Levin & Paine 1974, Paine & Levin 1981, Tilman 1988). 

Beaucoup d'études considèrent le partage des habitats ou micro-habitats comme un des 

principaux mécanismes de la coexistence des espèces potentiellement compétitrices (ex : 

Dickman et al. 1983, Rosenzweig 1987, Abramsky et al. 1990, Morris 1996). Les 

communautés végétales déterminent souvent la structure physique de l'environnement et 

jouent ainsi un rôle important dans la distribution et les interactions des espèces animales 

(revues dans Lawton 1983, McCoy & Bell 1991). Par conséquent, dans beaucoup d'études sur 

les animaux, on parle de type d'habitat pour caractériser des associations spatiales d'espèces 

végétales avec une structure particulière (ex : Ricklefs & Miller 1999). Pour Hall et al. (1997), 

l'habitat se définit plus généralement par les ressources et les conditions présentes sur une 

zone qui produisent son occupation, incluant la survie et la reproduction, par un organisme 

donné. Morrison (2001) insiste sur la dimension spatiale du concept d'habitat, en tant que 

surface physique occupée par un animal durant une période donnée. 

Selon la théorie de l'hétérogénéité de l'habitat, la complexité structurelle des habitats 

produirait davantage de niches et diverses façons d'exploiter les ressources du milieu et 

augmenterait ainsi la diversité spécifique (Bazzaz 1975). Ganzhorn et al. (1997) ont montré, 

par exemple, que le nombre d'espèces de lémuriens à Madagascar augmentait avec le nombre 

d'espèces d'arbres dans le milieu. L'hétérogénéité peut cependant abaisser la diversité 

spécifique lorsqu'elle se traduit pour certaines espèces par une fragmentation du milieu qui 

interrompt certains processus biologiques clefs tels que la dispersion ou l'acquisition de 

ressources (ex : Saunders et al. 1991, Chiarello 1999 chez des mammifères de forêt 

brésilienne). Ainsi, toutes les espèces ne sont pas affectées de la même façon par 

l'hétérogénéité du milieu (Andrén 1994, Steffan-Dewenter & Tscharntke 2000). 

L'hétérogénéité est en fait définie en fonction des groupes taxonomiques étudiés, l'étendue et 

le grain de l'échelle d'observation. L'hétérogénéité peut, par exemple, être définie depuis 

l'échelle de l'architecture d'une seule espèce de plante (ex : Lawton 1983) à celle des motifs 

du paysage (ex : Böhning-Gaese 1997). 

Depuis peu, certains chercheurs ont émis l'hypothèse que l'échelle à laquelle les animaux 

mobiles perçoivent leur environnement, en particulier au niveau de sa résolution, influence la 

quantité et l'hétérogénéité des ressources qu'ils peuvent détecter (Ritchie 1998, Wiens & 
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Milne 1989). Il est généralement considéré que la sélection des habitats est orientée de telle 

façon que les animaux maximisent leur valeur sélective, c'est à dire leur survie et leur 

reproduction (Cezilly & Benhamou 1996, Jones et al. 2006). Les différences d'échelles de 

sensibilité et de besoins entraîneraient entre les espèces des choix différents de ressources et 

une utilisation exclusive. Ceci leur permettrait ainsi de coexister mais les modalités restent 

encore mal connues. L'idée principale qu'il faut retenir de cette théorie est qu'une plus grande 

hétérogénéité impliquerait davantage de choix possibles et que les espèces qui perçoivent 

avec une grande résolution leur environnement détecteraient davantage de ressources (Ritchie 

2002, Cromsigt & Olff 2006). Ritchie & Olff (1999) ont suggéré que les espèces plus grandes 

devraient percevoir et utiliser des ressources distribuées de façon hétérogène avec moins de 

détail spatial que des espèces plus petites et l'échelle de l'habitat devrait augmenter avec la 

taille corporelle et la surface des domaines vitaux (Cornell & Lawton 1992).  

L'idée du choix renvoie à la notion de sélection de l'habitat par les organismes. On entend 

par sélection le processus hiérarchique impliquant une série de décisions comportementales 

innées ou acquises prise par un animal concernant l'habitat qu'il utilise aux différentes 

échelles spatiales de l'environnement (Hall et al. 1997). C'est ce processus qui conduit les 

individus à rechercher et rester dans un environnement particulier auxquels ils sont adaptés. 

La distribution spatiale d'un individu peut ainsi dépendre de décisions prises simultanément 

ou successivement par rapport à des structures du milieu perçues à différentes échelles. 

Johnson (1980) définit différentes échelles de sélection qui correspondent à l'échelle à 

laquelle on étudie la sélection. La sélection du premier ordre correspond à la sélection de 

l'aire de répartition géographique par l'ensemble des individus de l'espèce; la sélection de 

second ordre correspond à la sélection du domaine vital sur une zone au sein de son aire de 

répartition, la sélection de troisième ordre identifie les sites alimentaires utilisés par 

l'individu au sein de son domaine vital et la sélection de quatrième ordre correspond à la 

sélection des ressources alimentaires au sein du site d'un site utilisé par l'animal.  

Tews et al. (2004) concluent que la relation entre l'hétérogénéité de l'habitat et la diversité 

spécifique des animaux dépend finalement de la façon dont l'hétérogénéité est perçue par les 

animaux, de la façon dont la diversité spécifique et la structure de l'habitat sont définies et 

mesurées et des échelles d'espace et de temps de l'étude.  
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En résumé 

La structure spatiale de l'habitat et la façon dont celle-ci est perçue par les animaux ainsi que 

leurs besoins physiologiques déterminent fortement les modalités de la sélection de l'habitat et 

la distribution spatiale qui en découle. La distribution spatiale des animaux est également 

affectée par les compromis que les individus doivent faire pour subsister dans un milieu sous 

la contrainte de la présence des individus d'autres espèces (ex : compétition interspécifique, 

prédation…) ou de leur propre espèce (ex: compétition intraspécifique). Jones et al. (2001) 

insistent sur l’importance des caractéristiques comportementales, physiologiques et 

morphologiques des espèces. La coexistence des espèces dans une mosaïque d'habitats serait 

déterminée par les compromis faits par celles-ci pour optimiser la conversion de leurs 

ressources en nouvelle biomasse (Vincent et al. 1996), pour éviter la prédation (ex : Brown et 

al. 1988, Lima & Dill 1990) ou les deux à la fois. En effet, en fonction de leur caractéristiques 

biologiques, la performance des espèces serait ainsi plus ou moins bonne selon les habitats. 

L'utilisation d’un habitat par un animal n’est en effet pas forcément représentatif de sa qualité 

en terme de survie ou de pouvoir reproducteur (Van Horne 1983). Un animal peut utiliser un 

habitat « marginal » parce que d’autres habitats davantage « optimaux » sont déjà occupés par 

d’autres animaux (compétition). Le comportement individuel d’utilisation des habitats ne rend 

donc pas compte des caractéristiques de la population en conditions optimales.  

On peut finalement distinguer différentes situations dans lesquelles soit les espèces coexistent, 

soit elles ne coexistent pas du fait de la mise en jeu de processus compétitifs, de leur 

évitement, de leur atténuation par d'autres facteurs ou de leur absence (Figure 2). 
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Figure 2 : Relations entre les processus de compétition interspécifique et la coexistence des espèces. 
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2. La structure du peuplement :                  

le cas des ongulés africains  
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2.1. Diversité morpho-physiologique des ongulés et 

contraintes trophiques 

2.1.1. Présentation des ongulés 

Les ongulés (Ungulata) — du grec onykos, puis du latin ungula, "ongle" — forment un taxon 

traditionnel de mammifères herbivores défini comme regroupant les espèces marchant sur le 

bout des doigts. Les ongulés formaient initialement un super-ordre regroupant six ordres de 

mammifères : 

- les artiodactyles (qui possèdent un nombre pair de doigts) : bovins, cerfs, 

hippopotames, sangliers, chameaux et lamas, girafes, etc.  

- les périssodactyles (qui possèdent un nombre impair de doigts) : chevaux, zèbres, 

rhinocéros, tapirs, etc.  

- les proboscidiens : éléphants.  

- les siréniens : dugong et lamantin.  

- les hyracoïdes : damans.  

- les tubulidentés : oryctérope.  

Bon nombre de ces espèces possèdent un ou plusieurs sabots (formation cornée très 

développée qui enveloppe le ou les doigts reposant sur le sol lors de la marche) à l'extrémité 

de leurs membres.  

Selon la taxonomie moderne, ce groupe est cependant discutable. Les récentes analyses 

génétiques montre que les proboscidiens, siréniens, hyracoïdes et tubulidentés sont 

relativement éloignés des artiodactyles et périssodactyles. Le taxon des ongulés est alors 

totalement artificiel et obsolète et l'on pourrait le qualifier de polyphylétique, car il 

regrouperait des descendants d'ancêtres distincts.  

Dans cette étude cependant, je considère les ongulés au sens traditionnel, et je m’intéresse aux 

espèces d’ongulés africains regroupés dans les artiodactyles, périssodactyles, proboscidiens et 

hyracoïdes qui peuvent utiliser les mêmes ressources (tableau taxonomique en Annexe 1). On 

peut toutefois noter la présence du rare lamantin d’Afrique de l’Ouest (Trichechus 

senegalensis) dans le fleuve Niger qui borde le PRW. 

Les ongulés montrent une grande variabilité interspécifique dans leur morphologie, 

physiologie, comportement et organisation sociale. L’exceptionnelle diversité des ongulés a 
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été attribuée à leur diversification en terme de comportements et régimes alimentaires 

(Codron et al. 2007) (origine et diversification des ongulés en Annexe 2). La coexistence des 

espèces au sein des peuplements d’ongulés serait favorisée par le partage des ressources lui-

même conséquence des différences morphologiques et physiologiques des espèces. Ces 

caractéristiques font des ongulés un groupe particulièrement intéressant pour étudier la 

structure des peuplements et les modalités de partage de ressources entre espèces. 

 

2.1.2. Diversité de taille ou masse corporelle 

Il existe une grande variabilité de taille (ou masse) au sein des ongulés (ex : 1.5 kg et 20 cm 

de haut pour l’antilope royal Neotragus pygmaeus, 1100 kg et 5.5 m de haut pour la girafe 

Giraffa camelopardalis, jusque 500 kg et plus de 3m de haut pour l’éléphant africain 

Loxodonta africana ; Estes 1997). Cette variabilité de taille a des conséquences importantes 

en terme de contraintes physiologiques et alimentaires, impliquant une sélection différentielle 

des ressources par les différentes espèces (résumé dans le Tableau 1). 

Besoins en eau 

Les animaux obtiennent l’eau de leurs aliments, à la fois contenue dans les tissus et issue de la 

dégradation métabolique des glucides (Owen-Smith 1988). Si cette source ne suffit pas, les 

animaux doivent s’abreuver à des points d’eau. Selon MacFarlane & Howard (1972), les 

besoins en eau des animaux augmenteraient avec leur masse corporelle à la puissance 0.82 

mais certaines espèces ont développé certaines adaptations morphologiques pour réduire leur 

dépense en eau telles que la couleur du pelage, la forme des naseaux, etc. (Estes 1997). Selon 

Lamprey (1963), la dépense d’eau est proportionnelle à la quantité de chaleur à dissiper, 

lorsque la température ambiante dépasse un certain niveau. La surface du corps des grosses 

espèces étant inférieure à celle des petites ramenée à leur unité de masse corporelle, 

finalement l’énergie dissipée sous forme de chaleur, notamment lors du travail des muscles 

pour les mouvements, est relativement plus faible pour les grosses espèces. Les très grosses 

espèces, telles que les mégaherbivores, notamment risquent donc une surchauffe et doivent 

s’abreuver régulièrement. On peut remarquer que la plupart ont la peau nue pour favoriser les 

échanges thermiques, se baignent souvent et sont actifs la nuit quand il fait plus frais, ou 

présentent des glandes sudoripares bien développées comme le rhinocéros (Owen-Smith 

1988).  
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Tableau 1:  Synthèse des besoins trophiques des ongulés liés à leur taille. 

caractéristiques petit grand 

dépendance vis 
à vis de l’eau de 
surface 

pertes théoriques par unité de masse > 

besoins absolus < 

sécrétions digestives (liée à la quantité de fourrage ingérée) < 

bilan perte d’eau < 

énergie des 
aliments 

taille de l’estomac < 

besoins journaliers par unité de masse > 

taux de fermentation dans le rumen  > 

 vitesse de transit > 

 besoin d’aliments digestibles (peu fibreux) > 

 besoin d’aliments énergétiques  > 

temps de rétention des aliments dans le tube digestif (et 
rumination chez ruminants)  

< 

 temps pour sélectivité des items riches et plus rares > 

 quantité digérée par unité de fourrage < 

temps passé à l’alimentation < 

quantité relative de graisse stockée < 

 capacité à vivre sur fourrage plus pauvre en conditions 
défavorables 

< 

azote des 
aliments 

besoins absolus en azote < 

besoins journaliers par unité de masse > 

recyclage de l’azote < 

 besoin d’aliments riches en protéines élaborées > 

 sélectivité d’items riches en protéines > 

 

 

Besoins en énergie 

Kleiber (1961) a défini la masse métabolique par W
0,75

, avec W la masse corporelle de 

l’animal en kg, pour caractériser les besoins énergétiques des animaux. En effet, les 

expériences ont montré que les besoins énergétiques, en kJ/jour, des animaux adultes des 

différentes tailles seraient de la forme NE = 293   W
0,75

 pour le métabolisme de base 

(correspond aux dépenses d’entretien irréductibles au service physiologique de l’animal au 

repos, à jeun, dans un environnement thermiquement neutre ; Gautier 1982). Plus les surfaces 

d’échange avec l’extérieur sont importantes, plus on peut supposer que les déperditions de 

chaleur sont grandes. Les animaux les plus petits ont relativement plus de surface que les gros 
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animaux puisque les surfaces croissent en fonction du carré des longueurs alors que les 

masses croissent proportionnellement au cube des longueurs. Sous cette hypothèse, il apparaît 

donc que les espèces les plus grandes ont moins besoin d’énergie par kilogramme que les 

petites (Soest 1982). 

Le coût énergétique lié aux déplacements est également relativement plus élevé pour les 

espèces plus petites (Gautier 1982). En effet, pour parcourir une même distance, un petit 

animal devra fournir davantage de pas et de mouvements qu’un grand animal et pour tous les 

animaux, la quantité d’énergie par unité de masse corporelle pour faire un pas est la même 

(Owen-Smith 1988). Ce coût lié à la taille limite donc l’ampleur des déplacement des espèces 

et on peut s’attendre à ce que les espèces plus grandes soient davantage mobiles sur de plus 

grandes échelles spatiales. 

Si les besoins relatifs en énergie diminuent avec l’augmentation de la taille, la capacité 

digestive, liée au volume de l’appareil digestif, augmente avec la taille (Paara 1978, Demment 

1982). Par exemple, l’estomac tubulaire de l’éléphant est particulièrement grand, ainsi que 

son colon où a lieu la fermentation, permettant l’ingestion de 110 kg de fourrage. Ainsi le 

rapport des besoins sur la capacité digestive est supérieur chez les petits animaux (Owen-

Smith 1988). Le transit des nutriments dans l’appareil digestif doit être plus rapide chez les 

animaux de petite taille, donc les aliments plus assimilables. De plus, les aliments doivent être 

plus énergétiques (Fritz 1991). 

Une conséquence de la relation allométrique entre les besoins et la taille corporelle est que les 

petites espèces doivent être sélectives dans leur alimentation, c'est-à-dire choisir des aliments 

qui se digèrent facilement et rapidement en apportant beaucoup d’énergie, alors que les 

espèces de grande taille peuvent être davantage généralistes (Illius & Gordon 1987) et tolérer 

une nourriture de moindre qualité. En revanche, les espèces de grande taille doivent prélever 

de grandes quantités de végétation pour subvenir à leurs besoins plus importants en absolu. 

Leur grande taille est adaptée à une recherche alimentaire à grande échelle spatiale ce qui leur 

permet de collecter de grandes quantités de fourrage (Du Toit & Owen-Smith 1989).  

Le fait que les petits herbivores aient proportionnellement de plus fortes exigences que les 

gros et doivent manger des aliments de meilleure qualité, c’est à dire plus énergétiques 

(Demment & Van Soest 1983) et de plus grande digestibilité est énoncé comme le principe de 

Bell-Jarman (Geist 1974). 



Partie1 : La structure des peuplements : les cas des ongulés africains 

27 

 

 

Besoins en azote 

Selon Prins (1987), la teneur en protéines digestible (DP), c’est à dire, la quantité d’azote du 

fourrage réellement assimilée par l’animal lors de la digestion (g/jour), et nécessaire pour 

satisfaire les besoins est également une fonction de la masse métabolique, i.e. la masse 

corporelle élevée à la puissance ¾. Il apparaît donc que les espèces les plus petites ont de plus 

grands besoins en azote par kilogramme que les grandes espèces. 

On peut observer que les espèces de plus grande masses corporelle sont justement mieux 

adaptées à la consommation des tissus végétaux présentant de faibles teneurs en protéines que 

les plus petites (Mattson 1980, Van Soest 1982, Soest 1982). Une plus grande masse 

corporelle permet une bonne macération des tissus végétaux, une fermentation gastro-

intestinale élaborée et un recyclage de l’azote favorisant la digestion d’aliments de faible 

qualité. Les espèces de grande masse corporelle ont également tendance a stocker davantage 

de graisse que les petites, relativement à leur masse corporelle (Lindstedt & Boyce 1985, 

Owen-Smith 1988). Elles sont donc mieux adaptées à résister à des conditions où les 

ressources alimentaires sont moins riches. 

Les petites espèces sélectionnent les éléments les plus riches sur des communautés végétales 

constituées en majorité de dicotylédones ligneuses. Ces éléments sont présents en moins 

grande quantité dans l’environnement que les items moins riches. Finalement, les petites 

espèces peuvent donc survivre sur des ressources/milieux où la quantité de nourriture 

disponible est insuffisante pour les grandes espèces. 

Plus la biomasse des herbes est importante, moins leur teneur en protéine est grande et moins 

elles sont digestibles (Mattson 1980). On attend donc que le fourrage de biomasse importante 

et de moindre qualité soit plutôt utilisé par les herbivores de forte corpulence et les non-

ruminants. 

 

2.1.3. Diversité de l’anatomie du tube digestif et distinction entre 

monogastrique et ruminant 

On distingue, en fonction de l’anatomie de leur tube digestif et des modalités de digestion, 

deux grands types d’ongulés : les ruminants et les monogastriques. Alors que chez les 

monogastriques (tels que l’éléphant, le phacochère ou le zèbre), la digestion reste sommaire 
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dans l’estomac et a lieu principalement dans l’intestin grêle et dans le gros intestin ; chez les 

ruminants (tels que les bovidés), le système de fermentation des aliments, caractérisé par trois 

compartiments en avant de la caillette (laquelle est l'équivalent de l'estomac du 

monogastrique), est beaucoup plus élaboré (Eltringham 1979). Chez les ruminants, l’animal 

mange jusqu’à ce que son rumen soit plein. Puis il rumine, c'est-à-dire qu’il régurgite les 

parties les plus grossières par contraction de son rumen et des annexes. Il les mâche 

longuement de façon à favoriser l’extraction des nutriments en augmentant la surface exposée 

à l’action de la flore microbienne du rumen. Les conditions physico-chimiques au sein du 

rumen sont propices au développement d'une population de micro-organismes (bactéries,. 

protozoaires, champignons anaérobies) qui interviennent directement dans la digestion. 

Ces caractéristiques anatomiques du tube digestif jouent de manière importante dans les 

caractéristiques d’assimilation de l’énergie et des comportements alimentaires qui en 

découlent (Tableau 2). 

Les petites espèces ruminantes consomment des quantités moindres de végétation, du fait de 

leur plus faible capacité d’ingestion et ruminent moins longuement que les grandes espèces. 

Elles disposent donc de temps plus longs pour une recherche plus sélective des aliments plus 

riches dont elles ont besoin (Gautier 1982). 

 

Besoins en eau 

La dépense déterminée par la quantité d’aliments ingérée détermine la quantité d’eau 

nécessaire pour en assurer le transport digestif et d’en éliminer les produits de déchet par les 

voies fécales et urinaire. Chez les ruminants, les échanges entre l’appareil digestif et le sang 

mettent en jeu des quantités d’eau considérables en raison de l’abondance des sécrétions 

digestives (Jarrige 1980). Les pertes par les fèces sont également beaucoup plus importantes 

chez les ruminants que chez les monogastriques, en raison de quantités plus élevées de 

constituants indigestibles à excréter, en particulier en saison sèche. Toutefois, le recyclage de 

l’urée permet aux ruminants de s’affranchir du besoin d’uriner beaucoup. Ils ont donc moins 

de déperdition en eau que les monogastriques. 
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Tableau 2 : Synthèse des besoins trophiques des ongulés liés à l’anatomie de leur tube digestif. 

caractéristiques monogastriques ruminants 

dépendance vis 
à vis de l’eau de 
surface 

perte d’eau dans l’urine 

recyclage de l’urée 

> 

non                    oui 

perte d’eau dans les fèces < 

sécrétions digestives (liée à la quantité de fourrage 
ingérée) 

< 

richesse en eau des aliments > 

bilan perte d’eau > 

énergie des 
aliments 

largeur du passage de l’estomac aux compartiments 
avals du tube digestif 

 temps de rétention des aliments dans le tube 
digestif 

> 

 

<< 

utilisation énergétique des aliments peu fibreux 
(riches en sucres)  

détournement par les bactéries 

> 

 

non                    oui 

valeur énergétique des aliments fibreux 

digestibilité des parois cellulaires (cellulose) 

< 

<< 

azote des 
aliments 

besoins journaliers < 

protéines assimilées protéines solubles 
protéines solubles 

+ protéines 
microbiennes 

 part digestible des protéines des plantes < 

quantité digérée et assimilée par unité de temps > 

 teneur totale nécessaire dans le fourrage (bilan) 

< 

mangent davantage 

pour compenser 

 

 

 

Besoins en énergie 

Chez les ruminants, les aliments ingérés subissent d'abord une fermentation grâce aux 

microbes du rumen ; cette fermentation microbienne est très importante puisque 60 à 90% des 

glucides de la ration y sont fermentés. Les acides gras volatils, issus de la fermentation 

ruminale, sont absorbés dans le sang surtout à travers la paroi du rumen et constituent la 

principale source d'énergie pour l'animal hôte puisqu'ils fournissent de 70 à 80% de l'énergie 

totale absorbée chez le ruminant (Vermorel 1978). Les acides gras volatils dégagés dans le 
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gros intestin et le caecum des monogastriques ne fournissent que 25 à 30 % de l’énergie 

utilisée (Gordon & Illius 1994). A la différence des ruminants, les monogastriques tirent leur 

énergie essentiellement du glucose et des lipides alimentaires absorbés au niveau de l'intestin 

grêle.  

C’est le faible temps de rétention de la nourriture dans leur appareil digestif qui expliquerait 

que les non-ruminants, tels que le phacochère, digèrent moins efficacement (sur un type de 

fourrage donné, une moins grande quantité est dégradée en fin de digestion). Chez les 

ruminants, le taux de renouvellement du contenu du rumen décroît lorsque la teneur en fibre 

de l’aliment augmente. Ceci a été attribué au fait que les particules alimentaires doivent subir 

une fragmentation et une réduction de leur volume pour pouvoir passer à travers l’étroit 

passage menant à l’aval du tube digestif (Bell 1971). Chez les non-ruminants, le passage est 

beaucoup plus large ce qui permettrait un taux de passage rapide des aliments dans le tube 

digestif (Foose 1982, Owen-Smith 1982).  

Chez les non-ruminants, la dégradation de la cellulose ne se fait qu’en fin de digestion dans le 

caecum et le gros intestin, avec une assimilation moindre. L’énergie digestible d’une même 

quantité de fourrage riche en cellulose est donc moindre pour les non-ruminants. Par contre, 

les plantes riches en sucres et peu fibreuses apporteront davantage d’énergie aux non-

ruminants, qui les digèrent dans l’intestin grêle, donc en amont de l’activité microbienne, 

qu’aux ruminants. En effet, les microbes du rumen des ruminants consommeront une partie de 

ces sucres pour leur compte. Pour compenser leur faible digestibilité, les non ruminants, grâce 

à leur transit rapide, peuvent manger davantage de fourrage par jour (ex : éléphant) . Sur des 

fourrages riches en fibre, les non-ruminants peuvent finalement assimiler davantage de 

nutriments par unité de temps que les non-ruminants, bien que ces derniers digèrent plus 

complètement le fourrage (Owen-Smith 1988, Bell 1971, Rittenhouse 1986, Beekman & Prins 

1989, Duncan et al. 1990, Van Soest 1994, Van Wieren 1996). 

 

Besoins en azote 

Les tissus des ruminants ont les mêmes besoins en acides aminés que ceux des 

monogastriques. Toutefois, les modalités d’acquisition de ces composés azotés sont 

différentes selon le type de système digestif et cela a des répercussions en termes de qualité de 

fourrage recherché et donc de sélectivité alimentaire. 
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Chez les ruminants, les matières azotées (protéiques et non protéiques) ingérées sont soumises 

à l'action protéolytique des microbes du rumen. Les matières azotées non protéiques des 

aliments sont dissoutes en totalité et hydrolysées en ammoniac récupérés par les microbes 

pour la synthèse de leurs propres acides aminés constitutifs. Les microbes sont ensuite 

entraînés avec les "digestats", dans la caillette et l'intestin grêle, où ils subissent alors le 

processus classique de digestion. Ces protéines digestibles (à plus de 80 %) dans l’intestin 

jouent un rôle très important dans la couverture des besoins azotés des ruminants, surtout 

quand ces derniers utilisent des fourrages pauvres. Sous cette contrainte digestive, l’herbivore 

nécessite davantage de temps pour digérer avant de manger à nouveau, ainsi le taux brut 

journalier de consommation est réduit (Sibbald et al. 1979, Van Soest 1982, Fryxell 1991). On 

peut noter qu’à faible concentrations en protéines (moins de 8 %), l’activité bactérienne de 

l’appareil digestif est réduite, ce qui diminue l’efficacité de la digestion et le taux de 

consommation volontaire (Crampton & Harris 1969, Van Soest 1982).  

Les monogastriques, à la différence des ruminants, ne peuvent pas utiliser les matières azotées 

non protéiques. Les ruminants sont finalement moins tributaires de la qualité des matières 

azotées alimentaires que les monogastriques. En revanche, afin de pouvoir obtenir 

suffisamment de nutriments dans un temps donné, les monogastriques se sont adaptés pour 

une digestion plus rapide. A qualité d’aliments égale, les individus non-ruminants peuvent 

extraire davantage de nutriments, dont les glucides et protéines solubles, que les individus 

ruminants dans un temps donné (Eltringham 1979). Grâce à cette adaptation, les non-

ruminants peuvent se nourrir d’aliments de plus faible teneur en protéine que les ruminants à 

condition que celle-ci ne soit pas trop faible. Passant moins de temps à digérer, et la 

digestibilité de leurs aliments pouvant être moindre, les non-ruminants doivent manger plus 

souvent dans la journée pour combler leurs besoins alimentaires. L’éléphant, par exemple, 

peut passer les trois quarts de son temps à s’alimenter (Eltringham 1979). Néanmoins, 

l’hippopotame apparaît alors comme une exception chez les non-ruminants car la plus grande 

efficacité digestive de cette espèce pré-gastrique serait due à un plus long temps de rétention 

de la nourriture dans l’appareil digestif (Arman & Field 1973). 
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2.1.4. Différences brouteurs / paisseurs 

Les herbivores africains se différencient écologiquement (Greenacre & Vrba 1984, 

McNaughton & Georgiadis 1986) par la proportion de parties ligneuses et d’herbe dans leur 

régime (Lamprey 1963). On distingue en effet les espèces paisseuses (grazers), qui 

consomment principalement, voire exclusivement, des herbes, des espèces brouteuses 

(browsers) qui se nourrissent plutôt de fruits et/ou de feuilles de dicotylédones ligneuses et 

herbacées (Owen-Smith 1979, 1982, Owen-Smith & Cooper 1989). Les espèces à régime 

mixte (mixed feeders ou intermediate feeders) présentent une plus grande faculté d’adaptation 

à différents habitats et changements saisonniers de la végétation que les brouteurs ou 

paisseurs. En saison de pousse de la strate herbacée, lorsque les pâtures sont vertes et tendres, 

ces espèces ont tendance à paître davantage. Lorsque les herbes atteignent leur maturité et 

sèchent, elles se mettent à brouter le feuillage de ligneux. 

Selon Owen-Smith (1992), la distinction entre paisseur et brouteur chez les Bovidés, 

concorderait avec la classification taxonomique en familles (Tableau 3). 

Tableau 3 : Familles liées aux paisseurs vs. aux brouteurs (d’après Owen-Smith 1992). 

brouteur paisseur mixte 

Cephalophinae Reduncinae Aepycerotinae 

Tragelaphini Hippotraginae Antilopinae 

Peleinae Alcelaphinae Caprinae 

Giraffidae Bovini  

 

Tableau 4 : Lien entre le régime alimentaire (paisseur/brouteur) des ruminant et leur anatomie digestive 

(d’après Hofmann 1968). 

paramètre étudié paisseur brouteur 

ouverture de la bouche < 

glandes salivaires <(1) 

volume du rumen (capacité) lié à la complexité, capacité 
musculaire et taux de remplissage 

>(2) 

taille des ouvertures entre les compartiments stomacaux < 

longueur de l'intestin (temps de transit) > 

longueur colon et caecum < 

surface absorbante (densité de papilles) < 

taille du foie < 
 

(1) confirmé par Kay 1987 et Robbins et al. 1995 

(2) remis en cause par Gordon & Illius 1994 mais repris par Clauss et al. 2003 
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De nombreux auteurs ont tenté de relier l’anatomie digestive, la morphophysiologie, la taille 

corporelle et la morphologie de la bouche et des dents des ruminants aux régimes paisseurs et 

brouteurs (Robbins et al. 1987, Hofmann 1989, Gordon & Illius 1994, 1996, Robbins et al. 

1995, Illius 1997, Ditchkoff 2000 ; Tableaux 4 et 5). 

Tableau 5 : Lien entre le régime alimentaire (paisseur/brouteur) des ruminant et différents paramètres 

(d’après Gordon & Illius 1994). 

Paramètre étudié rumen caecum 

Taux de fermentation mesuré par le 
taux d’acides gras volatils 
(molVFA/kg MS) 

diminue avec la masse corporelle 

pas de différence entre brouteur et 
paisseur à masse corporelle fixée 

relié ni à la masse corporelle ni au 
régime alimentaire 

Production d’énergie (kJ/jour) augmente avec la masse corporelle 

paisseur > brouteur 

énergie insuffisante pour satisfaire 
les besoins des brouteurs et petits 
paisseurs 

augmente avec la masse corporelle 

pas de différence entre brouteur et 
paisseur 

Temps de rétention des aliments 
dans le tube digestif 

augmente avec la masse corporelle 

pas de différence selon le régime 
alimentaire à masse corporelle fixée 

 

 

On retrouve des contraintes différentes entre brouteurs et paisseurs vis-à-vis de leur 

dépendance en eau de surface, en énergie ou en matière azotée (Tableau 6).  

 

Besoins en eau 

On a vu précédemment que les pertes en eau par les fèces sont également beaucoup plus 

importantes chez les ruminants que chez les monogastriques, en raison de quantités plus 

élevées de constituants indigestibles à excréter, en particulier en saison sèche. C'est sans doute 

le cas également chez les paisseurs par rapport aux brouteurs qui (les brouteurs) utilisent des 

aliments moins fibreux. La quantité d’eau perdue par l’urine augmente avec la quantité de 

produits de déchets du métabolisme que le rein doit éliminer.  

Les brouteurs sont en général moins dépendants de l’eau de surface que les paisseurs. Les 

arbres et arbustes atteignent des sols plus profonds et plus humides et produisent des organes 

verts et riches en eau accessibles aux brouteurs, même en saison sèche, tandis que le tapis 

herbacé utilisé par les paisseurs est desséché (Estes 1997). La quantité d’eau bue varie en sens 
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inverse de la quantité d’eau apportée par les aliments, donc dans le même sens que leur teneur 

en matière sèche (Jarrige 1980). Les petits brouteurs obtiennent suffisamment d’humidité de 

leurs aliments sans nécessiter d’aller boire (Estes 1997). Leurs aliments, constitués 

essentiellement de feuillages et de pousses tendres ou de fruits sont en effet particulièrement 

riche en eau, même en saison sèche et leur rumen présente une importante surface absorbante 

relativement à leur masse corporelle. Les grands brouteurs et les paisseurs ingèrent de plus 

grandes quantités de fourrage, on peut donc s’attendre à ce que leurs besoins en eau soient 

plus élevés.  

Tableau 6 : Synthèse des besoins trophiques des ongulés brouteurs vs. paisseurs. 

caractéristiques brouteur paisseur 

dépendance vis 
à vis de l’eau de 
surface 

surface absorbante de l’estomac > 

richesse des aliments en saison sèche > 

quantité de fourrage ingérée, besoin d’eau < 

bilan dépendance  < 

énergie des 
aliments 

taille de l’estomac < 

surface absorbante de l’estomac > 

vitesse de transit > ?* 

 adaptation de la morphologie de l’estomac à la 
consommation d’aliments peu fibreux, facilement 
assimilables car fermentant rapidement 

> ?* 

temps de rétention des aliments dans le tube 
digestif et rumination 

< ?* 

 temps pour sélectivité des items riches et plus 
rares 

> 

temps passé à chercher la nourriture > 

temps passé à manger divisé par temps passé à 
chercher la nourriture 

< 

azote des 
aliments 

 utilisation d’aliments riches en protéines 
élaborées 

> 

digestibilité des aliments > 

 teneur totale en protéines nécessaire dans les 
aliments 

< 

* : remis en cause par Gordon & Illius 1994, Robbins, et al. 1995. 

 

Paramètres de la qualité du fourrage 

Sur le plan nutritionnel, la qualité des plantes pour les herbivores tient aux teneurs en glucides 

pariétaux complexes peu digestibles - cellulose, hémicelluloses et lignine -, en matières 

azotées métaboliques et en macro-éléments (Ca, P, Na), oligo-éléments et en vitamines, en 
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particulier A et D3. Les deux dernières caractéristiques déterminent positivement la qualité du 

fourrage alors que la teneur en constituants de faible digestibilité en diminue la qualité (Bell 

1971, Sinclair 1977). C’est pourquoi la qualité du fourrage est souvent estimée par le rapport 

des concentrations en carbone et en azote. Les composés secondaires des plantes constituent 

également une importante défense contre l'herbivorie (Whittaker & Feeny 1971, Rhoades & 

Cates 1976), davantage marquée chez les dicotylédones ce qui concerne davantage les espèces 

brouteuses (Jung 1977). La concentration en tanins du fourrage peut donc avoir des 

implications au niveau de la biomasse et de la diversité des brouteurs dans les écosystèmes de 

savane (Cumming 1982). La plupart des brouteurs présentent de grandes glandes parotides 

salivaires, la salive permettant de capter les tannins. Les espèces de brouteurs qui ne sont pas 

équipés d'importantes glandes salivaires (ex : le koudou Tragelaphus strepsiceros et la chèvre 

domestique Capra aegagrus) doivent éviter les plantes qui se défendent avec de forts taux de 

tannins et utilisent un processus de désintoxication dans le foie et le rumen via les micro-

organismes digestifs pour atténuer l'effet des composés phénoliques et autres composés 

secondaires (MacArthur et al. 1993). 

2.1.5. Variations de la forme de la bouche et de la dentition 

La forme du museau, la morphologie de la mâchoire, de la bouche et des dents seraient 

également des paramètres importants déterminant le niveau de sélectivité alimentaire des 

différentes guildes d’ongulés et le partage des ressources au sein de mêmes guildes (Bell 

1969, Codron et al. 2007, Illius & Gordon 1987, Gordon & Illius 1988, Janis & Ehrhardt 

1988, Perez-Barberia & Gordon 2001, Figure 3). 

 

 

 

 

  

 

 

Figure 3 : Relation entre la morphologie buccale et dentaire et la sélectivité et l’efficacité de la prise 

alimentaire. 
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Bell (1969) a par exemple mesuré chez des bovidés africains le rapport de la largeur de l’arc 

incisif sur la distance entre les incisives et les premières molaires. Il a montré que les espèces 

brouteuses présentaient un museau plus étroit que les paisseurs. Les espèces mixtes et 

brouteuses présentent également des rangées d’incisives plus étroites, avec les incisives 

centrales plus grandes mais les incisives latérales plus petites que chez les paisseurs (Gordon 

& Illius 1988, Janis & Ehrhardt 1988), ce qui leur permettrait de sélectionner plus finement 

les parties de plantes. Chez les paisseurs, il existe également toute une gamme de finesse de 

museau (Bell 1969). Illius & Gordon (1987, 1988) ont émis l’hypothèse que le partage des 

ressources chez les espèces paisseuses était en particulier permis par la variabilité de la 

largeur de la bouche et de la courbure de la dentition. Les paisseurs seraient ainsi en mesure 

de coexister en sélectionnant des parties de plantes différentes. Par exemple, le museau 

relativement fin des bubales et leur étroite rangée d’incisives leur permettrait une alimentation 

sélective sur des graminées moyennes et longues alors que les gnous présentent un museau 

large davantage adapté au prélèvement d'herbages courts (Murray & Brown 1993). 

La taille des bouchées, et donc le taux d’ingestion, sont également limités par des contraintes 

physiques liées à la structure de la plante (épines, taille des feuilles) (Cooper & Owen-Smith 

1986). 

 

2.2. Liens entre les ressources et la structure des 

peuplements d’ongulés 

Dans ce paragraphe je ne traiterai pas seulement des déterminants directs de la diversité des 

peuplements d'ongulés mais aussi ceux de l'abondance de différentes catégories du 

peuplement, qui participent finalement à en définir la composition et la structure. 

 

2.2.1. Relations entre pluviométrie, qualité du sol et abondance des 

différentes guildes d'ongulés 

Selon de nombreux auteurs (Hairston et al. 1960, Wynne & Edwards 1962, Sinclair 1974, 

Sinclair et al. 1985), l'abondance des ongulés africains dans les sites les plus préservés serait 

limitée par l'abondance des ressources fourragères disponibles. Pour Caughley (1979), les 

interactions entre les animaux et les plantes dont ils se nourrissent aboutiraient à long terme à 
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un niveau de population équilibré, correspondant à la capacité de charge écologique (voir 

Sharkey 1970 pour des exemples d'estimation de capacité de charge en Afrique de l'Est et 

dans le reste du monde à partir des caractéristique climatiques et pastorales). On peut 

toutefois noter que le concept de capacité de charge est souvent discuté, en particulier à 

propos des écosystèmes pastoraux, du fait que le niveau d'équilibre considéré dépend souvent 

des objectifs de gestion humaine (Fritz & Duncan 1994).  

Etant donné que le niveau de production primaire est assez bien corrélé à la pluviométrie 

(Rosenzweig 1968, Rutherford 1980, Deshmukh 1984, Le Houerou 1984, Leloup & t' 

Mannetje 1995), il n'est pas étonnant que l'abondance des ongulés apparaisse positivement 

liée à la pluviométrie (Leuthold 1978, Sinclair 1974, Western 1975 ; pour les éléphants : 

Phillipson 1975 ; pour les buffles : Sinclair 1972). Néanmoins, la pluviométrie n'explique pas 

à elle seule la forte variabilité entre les biomasses des communautés d'ongulés africains. Fritz 

& Duncan (1994) ont mis en évidence que pour un niveau de pluie donné, la biomasse totale 

en ongulés est d'autant plus forte que la qualité du sol est importante (plus grande ordonnée à 

l’origine de la régression), à niveau de précipitation annuelle donné, avec une biomasse 

jusqu’à 20 fois plus importante sur sol riche que sur sol pauvre. 

Cela est peut-être lié au fait qu'une meilleure qualité de sol conduit à une plus forte production 

primaire (Breman & De Witt 1983) mais aussi à une meilleure qualité du fourrage (Bell 1982, 

East 1984). La teneur en éléments nutritifs (pour les animaux) des plantes (azote, macro-

éléments…) est, à disponibilité en eau donnée, plus forte sur les sols riches que sur les sols 

pauvres (Breman & De Witt 1983, Breman & Krul 1991, Milchunas et al. 1995). En 

revanche, l'abondance des plantes n'est pas un gage de leur qualité. Il a été observé que la 

biomasse épigée des graminées est négativement corrélée à leur taux de protéines (Mattson 

1980) ainsi qu’à leur digestibilité (Crampton & Harris 1969). La concentration en azote et en 

phosphore (Breman & De Witt 1983, Breman & Krul 1991) des tissus foliaires décroît avec la 

quantité d’eau absorbable par la plante.  

Owen-Smith & Cooper (1987) ont observé que les tanins et autres défenses chimiques des 

plantes étaient particulièrement communs chez les espèces végétales sempervirentes ainsi que 

chez les espèces associées à des sols pauvres en nutriments. Les espèces sempervirentes sont 

d’autant plus répandues dans les écosystèmes que le climat y est humide. La qualité moyenne 

du fourrage devrait donc être moindre dans les régions plus arrosées et sur sol plus pauvres en 

raison de plus fortes concentrations en tanins. 
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La qualité même des plantes semble ainsi être importante pour le maintien de certaines 

catégories d'espèces et donc l'abondance et la composition finale du peuplement (Bell 

1982, East 1984, Olff et al. 2002). Nous avons vu que, théoriquement, les herbivores de plus 

grande masse corporelle, de par leur plus grande efficacité digestive et leur plus faibles 

demandes métaboliques par unité de masse, peuvent survivre sur des ressources de plus faible 

valeur nutritionnelle que les espèces plus petites. Par contre, elles ne peuvent pas survivre 

dans des zones où les plantes aliments sont en trop faible abondance. Les espèces plus petites, 

au contraire peuvent subsister sur des zones moins productives mais seulement si les plantes 

présentes présentent une grande qualité (Bell 1982, Belovsky 1997, Jarman 1974, Van Soest 

1982, Belovsky 1986, Owen-Smith 1988, Illius & Gordon 1992).  

L'abondance et la composition du peuplement semblent donc pouvoir être bien liée à la 

fois à l'abondance et à la qualité des ressources fourragères disponibles.  

Les résultats de Fritz et al. (2002) sur des sites protégés d'Afrique australe et de l'Est 

concordent également avec la théorie pour expliquer les variations d'abondance de différentes 

catégories d'ongulés. Ils ont montré que la pluviométrie, supposée indiquer le niveau de 

production primaire, limitait les populations de mégaherbivores (au sens d'Owen-Smith 1988, 

herbivores de plus de 1 tonne) alors que la qualité du sol, a priori intégrée dans la qualité du 

fourrage, n'avait pas d'effet significatif. La biomasse des mésoherbivores (entre 4 kg et 450 kg 

selon Coe et al. 1976), par contre était moins influencée par la pluviométrie mais d'autant plus 

forte que la qualité du sol était importante. 

Fritz et al. (2002) ont, en outre, montré une différence de la réponse des populations aux 

variations de conditions environnementales selon leur guilde alimentaire. Si la biomasse des 

méso-paisseurs est d'autant plus grande que la pluviométrie et la qualité du sol sont élevées, 

celles des méso-brouteurs et mésoherbivores de régime mixte n'apparaissent pas liées 

linéairement à la pluviométrie ou à la qualité sol. Ce résultat s'expliquerait par le fait que la 

production de ressource herbeuse des paisseurs est corrélée à la pluviométrie (Deshmukh 

1984) et à la qualité à la qualité du sol (Scholes & Walker 1993). Par contre, la relation entre 

quantité de ressource ligneuse - pour les brouteurs et herbivores à régime mixte - et 

pluviométrie n'est pas aussi simple sachant que la disponibilité/accessibilité verticale en 

ressource ligneuse peut jouer également (Du Toit 1990). La biomasse métabolique des 

populations d’espèces brouteuses dans un écosystème n’atteint souvent pas un dixième de 

celle des paisseurs ruminants de même masse corporelle (Owen-Smith 1993). Owen-Smith 
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(1993) attribue cette limitation relativement plus importante des brouteurs à la fois à 

l’accessibilité et à la qualité alimentaire de la ressource des brouteurs. 

Taille et régime alimentaire des espèces semblent donc des paramètres importants à 

prendre en compte pour prédire la composition des peuplements à partir des simples 

variables environnementales. 

 

2.2.2. Variabilité intra- et inter-annuelle des conditions 

environnementales et dynamique des populations 

Saisonnalité 

Du fait de l’alternance de la saison sèche et de la saison des pluie en zone tropicale, les 

ongulés de savane africaine doivent faire face à des variations saisonnières et spatiales 

considérables de leurs ressources alimentaires (Illius & O’Connor 2000). Les rythmes intra-

annuels d'abondance et de raréfaction des plantes en termes de pousse, de floraison et de 

fructification risquent d’imposer des périodes difficiles aux ongulés (Leigh 1975), en 

particulier en saison sèche. Leur abondance dans l’écosystème serait donc 

particulièrement dépendante des conditions environnementales de saison sèche 

(Cumming 1982). La saison sèche est d'autant plus critique que l'espace réellement disponible 

pour les animaux pour se nourrir est restreint par le besoin de rester à proximité de l'eau pour 

s'abreuver régulièrement (Illius & O'Connor 2000). La perte du feuillage des arbres caduques 

en saison sèche réduit beaucoup la quantité de fourrage disponible pour les espèces 

brouteuses (Owen-Smith 1993). Si les écosystèmes sont suffisamment vastes, les espèces les 

plus mobiles peuvent échapper à ces contraintes en opérant des mouvements à grande échelle 

pour trouver de meilleurs pâturages (ex : migration des gnous au Serengeti, ou mouvement du 

bétail transhumant en fin de saison sèche). La survie des ongulés dépend aussi à cette période 

des réserves de graisse accumulée durant la saison de pousse de la végétation (Sinclair 1975, 

Fryxell 1987) et donc également de la variabilité inter-annuelle des conditions 

environnementales.  
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Variabilité environnementale inter-annuelle  

Selon certains auteurs, les populations d'ongulés seraient limitées par la mortalité liée au 

manque de ressources alimentaires. Le niveau de ressource est densité-dépendant mais dépend 

également de la variabilité imprévisible des conditions environnementales, autrement dit de la 

stochasticité environnementale (Caughley & Gunn 1993, Saether 1997, mais voir aussi 

Gasaway et al. 1996). Il a par exemple été observé que la quantité de pluie d’une année 

détermine la production de feuille en fin de saison sèche de l’année suivante ainsi que la durée 

du maintien du feuillage chez les espèces caduques (Rutherford 1984). Le niveau de pluie 

semble donc important pour le maintien des populations d'ongulés brouteurs en fin de saison 

sèche, lorsque le niveau de ressources fourragères disponible est au plus faible. 

Les dicotylédones herbacées non lignifiées et les plantes grimpantes sont riches en protéines 

et pauvres en fibres et seraient particulièrement importantes dans l’équilibre du régime 

alimentaire des brouteurs en fin de saison des pluies (Owen-Smith & Cooper 1989). Owen-

Smith (1990) a en effet montré que la survie des jeunes koudous, ainsi que la densité de la 

population qui en dépend, étaient positivement liée à la pluviométrie de l’année précédent leur 

naissance. Une meilleure nutrition de la mère durant la saison des pluies précédent la 

naissance permettrait une meilleure croissance du fœtus, puis celle du petit après la naissance 

notamment grâce à une meilleure production de lait (Sinclair 1977, Clutton-Brock et al. 

1987). 

Il semblerait cependant que le niveau de production primaire à l'échelle d'un écosystème ne 

soit pas forcément corrélé positivement à la quantité de pluie. Certaines années sèches, on 

observe sur de mêmes sites où la pluviométrie est en général assez forte, que la production 

primaire est plus importante que lors d'années plus pluvieuses. Ce phénomène serait dû au fait 

que les plantes, lors des années sèches, utilisent les réserves profondes du sol en eau où sont 

concentrés davantage d'éléments nutritifs favorisant ainsi la production primaire, alors que les 

années pluvieuses les plantes utiliseraient les nappes superficielles davantage lessivées. 

Oindo (2002) a observé sur des sites de plus de 10000 km² en Afrique de l'Est que 

l'abondance et la richesse spécifique en herbivores de plus de 4 kg étaient maximales pour des 

niveaux intermédiaires de moyenne inter-annuelle des indices NDVI (Normalized Difference 

Vegetation Index) et de variabilité inter-annuelle des NDVI. La moyenne des NDVI était 

utilisée dans ce cas comme un indicateur de la productivité primaire annuelle. Pour Oindo 

(2002), le niveau de fluctuations temporelles de NDVI refléterait celui des conditions 
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climatiques. Cette fluctuation favoriserait la diversité des plantes et donc des niches possibles 

pour les herbivores, mais dans une certaine mesure. Une trop grande variabilité inter-annuelle 

impliquerait en effet des épisodes extrêmes, par exemple de sécheresse, supposés limitants 

pour les populations des espèces d'herbivores les moins adaptées (Ellis & Swift 1988, Owen-

Smith 1990). 

 

2.2.3. Importance de l'hétérogénéité spatiale du milieu dans la diversité 

des ongulés africains (échelle intra-écosystème) 

Selection de l'habitat et coexistence 

Le choix d'habitat par les animaux peut être fortement influencé par la recherche des 

ressources alimentaires. Les stratégies de sélection des aliments incluent la maximisation 

d'énergie incorporée, la minimisation du temps d'alimentation et l'optimisation de l'équilibre 

nutritionnel (Ellis et al. 1976, Belovsky 1986). Ainsi, les choix de distribution spatiale des 

animaux risquent de dépendre fortement de leurs caractéristiques physiologiques et 

morphologiques définissant leurs besoins et leur mode alimentaires (Kotliar & Wiens 1990). 

Dans la mesure où ils ont une connaissance de la qualité des ressources sur l'espace qui leur 

est disponible, les animaux devraient donc davantage se distribuer sur les parcelles portant les 

habitats les plus favorables (Bailey et al. 1996). Senft et al. (1987) distinguent différents 

niveaux hiérarchiques de sélection correspondant à une échelle spatiale décroissante: la 

sélection du domaine vital, la sélection des sites d'alimentation, la sélection des espèces de 

plantes et celle des parties de plantes consommées. 

Selon Du Toit & Cumming (1999), les ongulés de grande taille de par leur plus grande 

tolérance alimentaire sont capables de se nourrir dans une grande diversité d'habitats, définis 

dans le sens de type de végétation. Ainsi, ils peuvent se répartir de façon plus régulière dans 

l'espace de l'écosystème. Les espèces d'ongulés plus petites, en revanche, seraient davantage 

attachées à certains habitats et limitées dans leur distribution par les ruptures de qualité des 

ressources fourragères à la frontière entre les différents habitats. Ces auteurs ont ainsi testé 

chez les ongulés de savane que les espèces de plus grande taille corporelle ont de plus grandes 

aires de répartition que les espèces plus petites. Ils ont aussi montré que les espèces plus 

petites coexistent plus nombreuses que les espèces de grande taille. Ils interprètent la plus 

grande diversité des petites espèces dans les écosystèmes comme une conséquence directe de 
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l'exploitation différenciée des habitats. En effet, la séparation écologique permet un meilleur 

partage de l'espace et l'évitement de la compétition interspécifique. Turpie & Crowe (1994) 

ont observé une relation positive entre la diversité des types de végétation et la diversité des 

ongulés à travers l'Afrique qui semble confirmer cette hypothèse. 

La séparation écologique des grands mammifères de savane africaine a fait l'objet de 

nombreuses études mais essentiellement en Afrique de l'Est ou en Afrique australe. Celles-ci 

se sont intéressées aux différences de préférences alimentaires (exemples : Gagnon & Chew 

2000 sur des données d'Afrique de l'est et australe, Prins et al. 2006 sur les céphalophes au 

Mozambique) ou de sélection de l'habitat (exemples : Lamprey 1963 en Tanzanie, Mwangwi 

& Western 1998 au Kenya, Sheppe & Haas 1976 au Bostwana, Ben-Shahar & Skinner 1988 

et Scogings et al. 1990 en Afrique du Sud, Traill 2004 et Ferrar & Walker 1974 au 

Zimbabwe). La plupart des études de sélection de l'habitat se sont basées sur des mesures 

d'utilisation de l'espace par les animaux avec une résolution de moins d'un hectare (par 

exemple sur des placettes de 60 x 60 m²). Les variables mesurées dans ces études sont 

diverses, allant de la structure de la végétation à la qualité du sol. Néanmoins, ces études ont 

pour la plupart identifié de mêmes variables environnementales séparant au mieux les 

espèces. Il s'agit principalement, pour la saison sèche – période où les ressources sont le plus 

limitantes - de la densité de ligneux, de la hauteur et du recouvrement de la strate herbacée et 

de la distance au point d'eau le plus proche. Pour les savanes d'Afrique de l'ouest, on peut 

noter les travaux de De Bie (1991) sur la Boucle du Baoulé au Mali et de Levaux (1990) à la 

Pendjari au Bénin. Le peuplement d'ongulés est différent en composition de ceux d'Afrique 

australe. Cependant, les mêmes variables d'habitat (distance à l'eau, couverture et hauteur de 

ligneux, recouvrement et hauteur de la strate herbacée) semblent expliquer la séparation 

spatiale des différentes espèces. On peut attribuer l'importance de ces variables au fait qu'elles 

sont directement liée à la quantité, la qualité et l'accessibilité des ressources. 

 

Facteurs abiotiques et distribution des ongulés 

Il a été montré que l''agrégation des ongulés à l'échelle du paysage pouvait résulter de 

contraintes abiotiques, telles que le relief et la distance aux points d'eau de surface (Western 

1975, Bailey et al. 1996, Fortin et al. 2003, Redfern et al. 2003, Chamaillé-Jammes et al 

2007). Par exemple, Lamprey (1963) a observé en Tanzanie, sur la réserve du Tarangire, des 

mouvements saisonniers à grande ampleur (plusieurs dizaines de kilomètres) de plusieurs 
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espèces paisseuses aboutissant à une séparation spatiale de ces espèces potentiellement 

compétitives. En saison sèche, les espèces les moins dépendantes de l'eau de surface se 

déplacent dans des zones plus sèches de l'aire protégée, laissant les espèces les plus 

dépendantes de l'eau occuper les zones proches des points d'eau permanents. Puis en saison 

des pluies, les distributions tendent à s'inverser. Le niveau de dépendance des différentes 

espèces par rapport à l'eau de surface apparaît donc comme un facteur très structurant du 

peuplement à certaines périodes de l'année. 

 

Importance de la dimension verticale 

Les brouteurs peuvent sélectionner des arbustes et tout de même cohabiter avec des paisseurs 

qui sélectionnent la ressource herbacée dans la strate de végétation sous-jacente. Les 

brouteurs entre eux pourraient également coexister dans le plan horizontal à petite échelle en 

se partageant eux-aussi les ressources selon la dimension verticale (Lamprey 1963, Leuthold 

1978). A une échelle plus fine encore, la séparation écologique peut se faire sur des parties 

d'une même plante. Ainsi des grandes espèce de paisseurs pourront coexister sur une même 

pâture herbeuse avec de petites espèces, en prélevant le chaume sec des graminées en hauteur 

alors que les petites espèces sélectionneront les repousses de plus grande qualité au niveau de 

la touffe basale. 

Pour les herbivores paisseurs, une strate herbacée dense et haute autorise de meilleurs taux 

d'ingestion, grâce à des bouchées plus volumineuses acquises plus rapidement (Murray & 

Brown 1993). Toutefois, les animaux peuvent préférer pâturer une végétation plus courte si la 

végétation plus haute est moins digestible. Nous avons vu que les petits herbivores seraient 

davantage contraints par la qualité du fourrage que les grandes espèces dont le transit digestif 

plus lent permet une meilleure digestion du fourrage. Les petites espèces doivent en effet 

utiliser des fourrages peu fibreux, plus digestibles, afin de combler leurs besoins énergétiques. 

Les animaux les plus grands présentent en revanche de plus grands besoins absolus en 

quantité d'énergie et doivent utiliser un fourrage suffisamment abondant. D'autre part, il a été 

suggéré que les animaux avec un museau plus étroit et une largeur de bouche plus fine 

pouvaient mieux sélectionner les parties de plantes de meilleure qualité (plus riches en 

éléments nutritifs et plus digestibles) (Bell 1969, Jarman 1974), c'est-à-dire les limbes des 

feuilles sur les touffes de graminées. Par conséquent ils ne tireraient pas un régime de qualité 

similaire d'une même pâture que des espèces avec un museau plus large. Ainsi, des buffles, 
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par exemple, pourraient exploiter des sites de grandes herbes en consommant à la fois les 

feuilles et les chaumes alors que les bubales, sur un même site sélectionneraient uniquement 

les feuilles les plus vertes. Mais le plus souvent, ces différences morphologiques 

impliqueraient des choix de pâture différentes en fonction du stade de développement des 

herbes et pourraient être à l’origine de séparations spatiales à grande échelle spatiale comme 

cela a été observé au Serengeti (Murray & Brown 1993). 
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3. Présentation du Parc Régional du W
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3.1. Localisation du PRW 

L'étude a été menée sur le Parc Régional du W du Niger (PRW) (E 2°41, N 11°9), un vaste 

complexe écologique (10200 km²) réunissant les parcs nationaux du W du Bénin, du Burkina 

Faso et du Niger dans la zone Sahelo-Soudanienne (Figure 4). 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 4 : Localisation du Parc Régional du W (PRW) en Afrique. 

 

3.2. Le milieu naturel du PRW 

3.2.1. Une vaste pénéplaine 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 5 : Carte du relief du PRW (Modèle Numérique d’Elévation, USGS 2006). 

La géologie du PRW est dominée par des roches précambriennes et cambriennes, d'origine 

plutonique et volcanique et fortement altérées et remaniées (Wilson & Dulieu 2004). Cette 

géologie se traduit par un paysage assez plat, l'altitude variant de 180 m au bord du fleuve 
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Niger à 338 m dans la mini-chaîne de l'Atakora au sud-ouest (Figure 5). Le relief se 

caractérise par un ensemble de plateaux à bords accidentés (20 m de dénivelé en moyenne) et 

quelques petites collines bordant les vallées de trois principaux cours d'eau temporaires: la 

Mékrou, la Tapoa et l'Alibori. Les plateaux sont en général recouverts d'une cuirasse 

latéritique et seuls les bas-fonds et la zone alluviale du fleuve présentent des sols limoneux 

plus profonds. La partie nord du parc présente également des zones plus sableuses. 

 

3.2.2. Un gradient écologique lié aux conditions climatiques 

Conditions climatiques 

On distingue différents domaines latitudinaux de végétation en Afrique de l'Ouest en fonction 

des conditions climatiques qui y règnent : le domaine saharien, le domaine sahélien, le 

domaine soudanien, le domaine subguinéen, le domaine centrafricain et le secteur forestier 

(Arbonnier 2002). Ces domaines sont sous-divisés dans l'espace en secteurs. Bien que les 

limites de ces secteurs sur le terrain soient diffuses, les conditions changent rapidement, sur 

quelques centaines de kilomètres, dès que l'on se déplace sur un axe nord-sud.  

Le PRW se situe à cheval sur le secteur Sahélo-Soudanien dans sa partie nord et le secteur 

soudanien dans sa partie sud. Il reçoit en moyenne chaque année entre 600 et 1000 mm de 

pluie, lors d'orages violents, pendant la saison des pluies bien marquée qui s'étend de mai-juin 

à septembre-octobre (Figure 7a). La saison des pluies est suivie d'une saison sèche dont la 

première partie est relativement fraîche (21.6° C en décembre) mais la seconde beaucoup plus 

chaude (36.1°C en mai) avec des pics fréquents à 48°C en avril-mai (Figure 6).  

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 6 : Caractéristiques climatiques de la région du PRW (d'après FAO Clim). 
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Variations spatiales de la structure de la végétation 

La situation du PRW lui confère un gradient marqué sur l'axe nord-sud dans le faciès de la 

végétation (Figure 7b). Au Nord, le PRW est couvert en grande partie par la brousse tachetée, 

caractérisée par une alternance de zones dénudées ou uniquement couvertes par des herbacées 

et de zones boisées ou de fourrés, ainsi que des zones de steppe. Le tapis herbacé y est 

essentiellement composé d'espèces annuelles. Au sud, en secteur plus soudanien, les 

formations végétales sont plutôt de type savane arbustive (moins de 10 % de ligneux de plus 

de 5 m et plus de 10 % de ligneux de moins de 5 m) couvrant la plus grande partie du PRW, 

de type savane arborée (10-35 % de ligneux de plus de 5m) et de type savane boisée (30-70 % 

de ligneux de plus de 5 m). On y trouve davantage de graminées pérennes, parfois très hautes 

en fin de saison des pluies (1,5 m, jusque 4 m) dont la repousse en saison sèche est favorisée 

par les feux de brousse (Figure 8). Le réseau hydrographique est souligné par des formations 

arborées denses (cordons ripicoles et galeries forestières) (De Wispelare et al. 2002, De 

Wispelaere 2004). Les espèces soudaniennes sont contraintes d’occuper les positions les plus 

basses de la toposéquence à l’extrême Nord du parc tandis que les plateaux plus au Sud sont 

colonisés par des cortèges sahéliens (Mahamane 2005). Ces différentes formations végétales 

sont disposées en mosaïque dont l'hétérogénéité est très liée au relief et au type de sol 

(Arbonnier 2002, Mahamane 2005). 

Variations spatiales de la productivité de la végétation  

Afin d’avoir une idée du comportement global de la production primaire à l’échelle du parc, 

j'ai effectué une classification non supervisée (15 classes) à l'aide du logiciel ENVI 4.0 (The 

Environment for Visualizing Images, 2003, Research Systems Inc., Boulder, CO, USA) sur 

l’ensemble des données NDVI (Normalized Difference Vegetation Index) de 1998 à 2004
1
 

(Figure 7c). On observe un gradient nord-sud bien marqué des classes de profils spectral des 

NDVI en chaque pixel au cours du temps. Ce gradient correspond au gradient dans la durée 

de la verdure qui va décroissant vers le nord puisque la saison des pluies et donc la période de 

production primaire est plus courte au nord. Le gradient est incliné selon un axe nord est-sud 

ouest comme le gradient de pluviométrie. 

                                                           
1
 Les valeurs des NDVI sont issues des données collectées par les satellites de la National Oceanic and 

Atmospheric Administration (NOAA), et traitées par le Global Inventory Monitoring and Modeling Studies 

Group (GIMMS) de la NASA (National Aeronautical and Space Administration). Les NDVI ont été estimés à 

partir de deux bandes du capteur AVHRR, les longueurs d'onde quasi-infrarouge (NIR) et visibles (VIS), en 

utilisant l'algorithme suivant : NDVI = (NIR - VIS)/(NIR + VIS). J'ai utilisé ici des images décadaires des NDVI 

à une résolution de 1 km² téléchargées sur le site Internet http://free.vgt.vito.be/. 

http://free.vgt.vito.be/)
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Figure 7 : Variations spatiales de la pluviométrie et de la structure de la végétation sur le PRW. 

a) Gradient de pluviométrie annuelle sur le PRW (mm/an), 

Carte produite à partir des données de pluviométrie de long terme (1920-2005) de l'USAID 

http://earlywarning.usgs.gov/adds/ (Tucker et al. 2005). Résolution 8 km. 

b) Gradient de structure de végétation sur le PRW, d'après De Wispelaere 2001 

c) Gradient de production primaire (durée de verdure de la végétation) 

vert foncé : végétation verte longtemps, jaune : végétation verte moins longtemps dans l'année. 
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Nord du parc : secteur Sahelo-Soudanien 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Sud du parc : secteur soudanien 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 8 : Quelques exemples d'espèces végétales dominantes du PRW (d'après les informations d'Arbonnier 

2002 et de Dulieu 2004). 
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3.2.3. Dynamique saisonnière (et spatiale) de l'abondance et de la qualité 

des ressources pour les ongulés 

Distribution des points d'eau de surface 

En début de saison sèche seules les trois rivières principales Tapoa, Mékrou, Alibori et le 

fleuve Niger au Nord continuent à alimenter le Parc en eau. Dès février, la Tapoa et l’Alibori 

s'assèchent complètement et il ne subsiste qu’un chapelet de mares dans le lit mineur de la 

Mékrou jusque la fin de la saison sèche. Les autres points d'eau de surface en saison sèche 

consistent en quelques mares situées dans les bas fonds. Celles-ci s’assèchent pratiquement 

toutes en fin de saison sèche, sauf celles qui sont alimentées par pompage (ex : mare 

Perelegou, mare 25) ou qui ont une capacité suffisante (ex : barrage de la Tapoa, mare 

Barabo) ou qui sont alimentées par des sources (ex : source Anana). En fin de saison sèche 

l'eau de surface n'est finalement disponible qu'au niveau d'une dizaine de points d'eau 

permanents ou semi-parmanents, i.e. assez longtemps en eau en saison sèche mais qui 

finissent par s'assécher certaines années plus sèches ou lorsque le régime des pluies de 

mousson tarde à s'installer (Figure 9).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 9 : Réseau hydrographique et points d'eau de surface du PRW. Réseau hydrographique digitalisé à 

partir d’une image LANDSAT (L7ETM+ 1999/2000 ECOPAS/CIRAD scènes 192-51 des 09/11/99 et 19/05/00). 
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En me basant sur des données de suivi du niveau des mares du Niger (données des volontaires 

du Corps de la Paix Américain
2
 « Peace Corps » sur 18 ans), je n’ai pas trouvé de relation 

significative entre la durée de maintien de l'eau et les valeurs de pluviométrie de l'année 

précédente. Des facteurs tels que la porosité du sol, l'intensité d'évaporation liée au vent 

déterminent sans doute aussi la vitesse d'assèchement. 

La zone du PRW est caractérisée par une forte variabilité inter-annuelle de la date des 

premières pluies ce qui rend difficile la prédiction du début des pluies à moins d'un mois. Dès 

les premières pluies, selon la distribution des averses, certaines mares et cuvettes se 

remplissent, elles peuvent néanmoins s’assécher à nouveau s’il ne pleut pas avant plusieurs 

semaines. Les mares les plus au sud du PRW se remplissent en général avant celles du nord 

étant donné que le front de mousson arrive par le sud et que les pluies peuvent commencer à y 

tomber 1 mois avant de gagner le nord du parc. 

En saison sèche et chaude, les ruminants doivent donc s’adapter à un abreuvement 

intermittent et à un certain degré de restriction en économisant l’eau. Ils diminuent leur 

ingestion d’aliments et les différentes pertes, fécales, urinaires et par évaporation. La 

digestion de la ration est sensiblement accrue par suite d’une diminution de la quantité ingérée 

et aussi de l’accroissement du temps de séjour (Utley et al. 1970). De l’eau est puisée dans le 

tube digestif, plus particulièrement dans le gros intestin. L’animal peut supporter une 

restriction d’autant plus marquée qu’il a moins d’eau à dépenser pour lutter contre la chaleur. 

A noter que les eaux qui ont des teneurs importantes en certaines substances peuvent être bues 

en moindre quantité du fait du danger qu’elles représentent pour la santé de l’animal. Les 

animaux peuvent tolérer jusqu’à 15 g/L de substances en solution (Jarrige 1980). Au-delà de 

10 g/L pour le NaCl (chute de l’ingestion), de 1 g/L pour les sulfates (diarrhées) et de 50 à 

100 p.p.m. pour les nitrates (méthémoglobinémie), les eaux deviennent dangereuses pour 

l’animal. 

 

Dynamique des ressources fourragères 

Les cycles phénotypiques des plantes s'accompagnent au cours des saisons de modifications 

de la composition chimique de leurs feuilles. Ceci fait évoluer non seulement la disponibilité 

mais aussi la qualité de la ressource fourragère pour les ongulés en zone de savane (Tableau 

7). La saison sèche apparaît d'autant plus critique pour l'alimentation des ongulés qu'à cette 

                                                           
2
 Une agence du gouvernement fédéral américain qui envoie de jeunes volontaires en missionde développement. 
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saison les ressources fourragères sont disponibles en plus faible quantité et de moins bonne 

qualité, en particulier en début de saison sèche. A cette période, les herbacées sont très 

lignifiées, peu digestibles, moins riches en protéines et les feuilles des arbres sont également 

peu digestibles ou sont évitées à cause de leur teneur en tanins. Selon McNaughton & 

Geordiadis (1986), la teneur en protéine des feuilles des essences ligneuses de savane resterait 

néanmoins plus élevée plus longtemps dans la saison sèche que celle des graminées. Breman 

& de Ridder (1991) estiment que pour la zone soudanienne en fin de saison sèche, la teneur en 

azote des fourrages herbacés varie entre 3.5 et 4.3 g/kg de fourrage alors que celle des 

fourrages ligneux est d'environ 14.7 g/kg pour le feuillage et 10.3 g/kg en moyenne en 

incluant les fruits et les rameaux dans le calcul. Il faut attendre la fin de saison sèche et le 

début de la saison des pluies pour que les fourrages retrouvent une bonne qualité globale 

(Tableau 7).  

Il faut également noter l'importance des feux de brousse dans la dynamique de la végétation 

(Grégoire et al. 2003). Chaque année en début de saison sèche, en novembre-décembre, des 

feux d'aménagements sont allumés par les agents du PRW au bord des pistes, brûlant ainsi 

jusque 70 % de la surface du PRW (calcul à partir des images satellites des brûlis, ISPRA). 

Sont épargnés certains plateaux protégés par des escarpements très pentus, les zones 

latéritiques et rocheuses sans végétation, et les forêts riveraines. L'objectif de cette pratique 

répandue en Afrique de l'Ouest, est d'augmenter la visibilité de la faune par les touristes, 

induire une repousse des plantes pour les herbivores, ouvrir le milieu et créer des coupe-feu 

(Lungren 1997). D’autres feux peuvent être allumés en cours et fin de saison sèche par les 

braconniers pour rabattre le gibier et permettre également une meilleure visibilité de la faune 

(Schull & Grettenberger 1984), ou encore en représailles contre les autorités du parc par les 

éleveurs transhumants. Les conséquences de ces feux tardifs sont encore mal connues ; selon 

Schull & Grettenberger (1984), ils conduiraient à une diminution des herbes pérennes, à 

davantage d'espèces ligneuses résistantes au feu (Combretum spp.), à une dégradation des sols 

(perte de fertilité par destruction des micro-organismes) et à une destruction de la forêt 

riveraine. 

Néanmoins, les feux stimulent localement une repousse ligneuse et herbacée, essentiellement 

chez les graminées pérennes. Ces feux peuvent donc occasionner l’apparition d’îlots de 

verdure attractifs pour les herbivores. Ils rendent localement plus accessible les nouvelles 

feuilles des herbacées aux animaux paisseurs en détruisant les matériaux secs et morts, tels 

que les tiges et les gaines lignifiés. Les herbacées cependant ne repoussent que de quelques 
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centimètres au niveau des touffes sans fructifier. Si le passage du feu a lieu en début de saison 

sèche (feu d’aménagement) et que le sol contient encore un peu d’humidité, les touffes 

peuvent se maintenir quelques semaines avant de flétrir. En effet, on peut penser que le niveau 

de repousse dépend de la quantité d’eau réellement emmagasinée et disponible dans le sol. 

Les zones de bas fond, présentant des sols plus profonds et accumulant par ruissellement et 

drainage davantage d’eau que les plateaux sont donc susceptibles de présenter des herbages en 

repousse en saison sèche même dans les zones plus sèches du nord du PRW. Toutefois, si le 

feu a lieu en fin de saison sèche (feu des braconniers en général), il est plus rare d’observer 

une repousse herbacée, même dans les bas fonds. De Leuuw (1979) a montré 

expérimentalement que les herbages protégés du feu présentaient de plus faibles 

concentrations en azote à la saison de pousse suivante (3,6 % MS) que les herbages soumis au 

passage du feu (6-7 % de la MS). Le feu permettrait d’extraire l’azote du matériel végétal qui 

sinon resterait prisonnier de la litière. 

 

3.2.4. Les prédateurs des ongulés sur le PRW 

Sur le PRW, les prédateurs des ongulés sont divers mais leur abondance est plutôt faible 

comme l’indique les faibles taux de rencontres (Di Silvestre, comm. pers.). Les lycaons 

Lycaon pictus, les guépards Acinonyx jubatus, les léopards Panthera pardus, ainsi que les 

hyènes tachetées Crocuta crocuta autrefois présentes sur le PRW ont aujourd’hui 

pratiquement disparu et sont très rarement observées. Le python de séba (Python sebae) 

prédate certainement également les petites antilopes aux points d’eau. L’espèce prédatrice a 

priori la plus abondante reste le lion Panthera leo. Certaines familles de lion se seraient 

spécialisées dans l’attaque des vaches transhumantes (Di Silvestre, comm. pers.) ce qui leur a 

valu de subir des empoisonnements par les éleveurs. Quelques observations occasionnelles au 

Niger ont montré que les lions s’attaquaient en particulier aux jeunes cobes Defassa Kobus 

ellipsiprymnus, aux cobes de Buffon Kobus kob kob ainsi qu’aux phacochères Phacochoerus 

africanus. L’étude des prédateurs est encore à un stade exploratoire sur le PRW (voir 

également Bauer et al. 2006 et Halilou Malam Garba 2006) et consiste principalement en un 

recensement des familles de lions grâce à un système de « repasse » et à des enquêtes dans les 

villages en périphérie du parc. 
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Tableau 7: Synthèse de la variabilité saisonnière de la disponibilité et de la qualité des ressources en eau et 

fourragères pour les ongulés. Chiffres d'après De Bie (1991)  pour l'écosystème de savane soudanienne du parc 

national de la Boucle du Baoulé (600-900 mm de pluie/an). 
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3.3. Le PRW : une aire protégée dans un contexte 

régional de dégradation de la biodiversité 

3.3.1. La modification des habitats naturels de la grande faune en 

Afrique de l'Ouest 

L'occupation de l'Afrique de l'ouest (i.e du Sénégal à l'ouest au Nigeria à l'est) par l'Homme 

est très ancienne comme en témoignent par exemple les nombreux vestiges préhistoriques 

(ex : au PRW). Les grands empires africains qui y ont prospéré, au nord de la bande 

forestière, entre le 4
ème

 et le 19
ème

 siècle (Songhai, Mali, Ghana, Bornu-Kanem, etc. (Fage 

1966)) ont certainement transformé les savanes soudaniennes et guinéennes pour y 

développer l'agriculture (Sayer 1977, Barnes 1999). Cependant, il semblerait que l'impact 

humain sur les ressources naturelles s'y soit surtout intensifié après l'arrivée des européens 

(Barnes 1999) à la fois par la modification des habitats et par la pression de chasse. 

La population humaine a crû de façon exponentielle depuis le début du XX
ème

 siècle (Barnes 

1999) aboutissant à des densités relativement importantes par rapport à d'autres régions 

d'Afrique. La pression exercée sur la végétation naturelle et la faune a été particulièrement 

forte ces 30 dernières années (Ciofolo 1995, Brashares et al. 2001). 

La bande de savane boisée qui s'étendait du Sénégal au Tchad et à la Centrafrique et qui 

abritait la plupart des espèces d'ongulés de savane de la région s'est beaucoup restreinte et 

morcelée du fait du défrichage pour la mise en culture, des feux de brousses et du pâturage du 

bétail (Jones 1973, Poché 1974, East 1999). East (1999) attribue également le déclin de 

nombreuses espèces à la compétition pour la ressource herbeuse avec le bétail. Le recul 

spectaculaire de la population de l'ouest africain du damalisque (ssp korrigum) au cours du 

20
ème

 siècle en serait l'un des exemples particulièrement remarquables selon Sayer (1982). 

Depuis la fin des années 50, on observe d'autre part un glissement vers le sud de l'isohyète 

600 mm, souvent utilisé pour caractériser la frontière Sahélo-Soudanienne (Sivakumar et al. 

1993). Au Niger, l'isohyète 600 mm s'est déplacé de plus de 80 km par exemple. La 

végétation semble suivre naturellement ce déplacement de la pluviométrie moyenne (Breman 

& Cissé 1977) ce qui modifie amplement les habitats des animaux souvent limités à quelques 

kilomètres carrés. En outre, le Sahel a subi de 1968 à 1973, ainsi dans les années 80, 

d'importantes sécheresses. Celles-ci ont certainement affecté la faune sauvage et augmenté 

considérablement la pression par les hommes et leur bétail sur les derniers habitats de la 
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grande faune sauvage (Jones 1973, Roth & Douglas-Hamilton 1991), en particulier au nord de 

leur aire de répartition comme Ciofolo (1995) l'a noté pour la girafe.  

Les fluctuations de précipitations annuelles sont imprévisibles et peuvent être considérables. 

Elles ont un impact fort sur la composition de la végétation : les années sèches, les graminées 

pérennes dépérissent dans les zones les plus au nord et les moins humides si bien que la 

disponibilité en nourriture pour les paisseurs les consommant en saison sèche est limitée aux 

zones les plus au sud ou dans les bas fonds encore suffisamment humides. Les années sèches, 

l’effet de la sécheresse se fait davantage ressentir au nord sur les espèces pérennes. Par 

ailleurs, les années sèches, les zones de moins de 900 mm/an (moyenne) présentent une très 

faible production herbacée de saison sèche (< 10 kg /ha) alors que les années de pluviométrie 

normale, les zones de 700 mm/an et plus présentent une production herbacée de saison sèche 

de plus de 60 kg/ha (De Bie 1991). 

 

3.3.2. Une pression de chasse historique 

Au-delà des modifications du milieu, il ne faut pas négliger la pression directe exercée par 

l'Homme sur la faune. La chasse intensive pour alimenter les filières de viande de brousse a 

certainement participé à l'élimination des grandes antilopes de leurs anciennes aires 

d'occupation (Brashares et al. 2004). 

Au cours du XIX
ème

 siècle, la demande croissante en ivoire de l'Europe et de l'Amérique du 

Nord ainsi que l'apparition des armes à feu a entraîné la destruction des populations 

d'éléphants. Ce déclin a devancé celui qui n'aurait pas tardé de se produire, après la 1
ère

 guerre 

mondiale, avec l'augmentation de la population humaine, la disparition de l'habitat et 

l'intensification des conflits homme-éléphant (Barnes 1999).  

On peut noter que de nos jours, les zones de chasses, en préservant du défrichage les milieux 

abritant la faune gérée pour la chasse sportive, protègent finalement mieux les ongulés et leur 

écosystème à l'échelle du continent Africain. Ces zones de chasses, en étant parfois mieux 

protégées du braconnage que les parcs et réserves de faune, ont d'ailleurs permis un meilleur 

maintien de la faune que dans certaines aires dites protégées. En effet, la fréquentation 

régulière et la grande mobilité des chasseurs sportifs sur les zones de chasses a souvent 

dissuadé plus efficacement le petit braconnage de subsistance sur ces zones que le tourisme de 

vision sur les parcs (Sayer 1979, Sayer & Green 1984).  
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3.3.3. Les espèces de savane disparues en Afrique de l'Ouest 

Certaines espèces ont disparu totalement de l'Afrique de l'ouest ou de certaines parties sous 

l'effet de la pression humaine. Sayer & Green (1984) suggèrent que le rhinocéros noir 

(Diceros bicornis) éteint en Afrique de l'Ouest, au Nigéria, dans les années 1930, fréquentait 

vraisemblablement les savanes d'Afrique de l'ouest et sans doute le PRW dans un passé récent 

bien qu'aucune observation n'y ait été répertoriée (Figure 10).  

 

 

Figure 10 : Distribution probable du rhinocéros noir (Diceros bicornis) dans les années 1700. Carte extraite 

de African rhino: status survey and action plan, 1999, by Emslie, R. & Brooks, M. & the IUCN/SSC African 

Rhino Specialist Group, publisher : IUCN 

 

Il semblerait que l'éland de Derby (Tragelaphus derbianus), actuellement absent de la zone 

entre le Mali et l'est du Nigeria comprenant le PRW, se distribuait également sur l'ensemble 

de la bande de savane boisée qui s'étend du Sénégal à l'ouest au Nil à l'est du continent (East 

1999). Estes (1997) indique que l'éland du Cap Taurotragus oryx, son proche parent, serait 

particulièrement sensible à la peste bovine et intolérant par rapport à la présence humaine, ce 

qui explique son déclin sur l'ensemble de l'Afrique. Le Tableau 8 résume les principales 

causes de déclin général en Afrique de l'Ouest d'espèces actuellement conservées dans le 

PRW. La plupart des ongulés d'Afrique de l'Ouest sont désormais confinés dans les aires 

protégées et réserves de chasses alors qu'ils étaient présents sur une grande surface des pays 

d'Afrique de l'Ouest au début du XX
ème

 siècle (East & Estes 1990, Barnes 1999, Brashares et 
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al. 2001). La conservation de ces aires est donc vitale pour la survie des ongulés. Elles sont 

les ultimes vestiges représentatifs des écosystèmes naturels dans lesquelles elles vivent. 

 

Tableau 8 : Principales causes de déclin général en Afrique de l'Ouest d'espèces actuellement conservées 

dans le PRW (traduit d'après East 1999). 

nom commun cause de déclin identifiée 

Hippotrague rouan braconnage, occupation humaine de son habitat originel 

Bubale braconnage, dégradation de l'habitat 

Damalisque 
compétition pour le pâturage avec le bétail, chasse incontrôlée pour la viande 
brousse 

Cobe Defassa braconnage 

Cobe de Buffon 
chasse intensive, développement agricole, bracoonage (Bénin), mais capacité de 
résilience rapide 

Rédunca chasse intensive, compétition avec le bétail, aridité croissante (désertification) 

Guib harnaché dégradation de l'habitat, aridité croissante, mais résilience à la chasse 

Gazelle à front roux 
chasse incontrôlée, dégradation de l'habitat par surpâturage par le bétail, 
défrichage pour l'agriculture 

Ourébi braconnage pour la viande bien qu'assez reéisilient, destruction de l'habitat 

Céphalophe de Grimm 
destruction des habitats boisés, braconné de façon intense 

(W Bénin) mais résilient à la chasse 

Céphalophe à flancs roux destruction de l'habitat par les actrivités humaines 

 

3.3.4. L'origine des aires protégées en Afrique de l'Ouest 

Les aires protégées sont en général issues de réserves de gibier mises en place dans les années 

1920 par l'administration coloniale française. Ces zones étaient en général peu habitées lors de 

leur mise en protection à cause de leur insalubrité liée au risque de trypanosomiase et 

d'onchocercose (Sayer & Green 1984). D'après Hunter (1966), des cycles d'épidémie 

d'onchocercose auraient entraîné régulièrement et successivement la mortalité ou l'émigration 

suivies de nouvelles immigrations de populations humaines dans ces zones bordant les 

rivières de la zone Soudanienne (Sayer 1979). 

Les aires protégées les plus importantes de l'Afrique de l'Ouest francophone en terme de 

populations de grande faune sont actuellement les parcs nationaux du Niokolo Koba 

(Sénégal), de la Comoé et de Tai (Côte d'Ivoire) et le complexe du WAPO (Burkina Faso, 

Niger et Bénin) dans lequel s'inclut le PRW. Ces zones ont été relativement préservées du 
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défrichage pour l'agriculture jusque les années 70 à partir desquelles les conflits avec les 

agriculteurs et éleveurs se sont intensifiés. 

Les nouveaux états indépendants dans les années 60, à l'exception du Sénégal, ont mis peu de 

moyens en place pour gérer et assurer la protection des réserves et parcs nationaux selon (East 

& Estes 1990) qui ont sans doute une vision comparative avec les aires protégées des ex 

colonies anglaises et hollandaises d'Afrique australe et orientale. Selon ces experts, il a fallu 

attendre les années 70 pour la Côte d'Ivoire et le Burkina Faso puis les années 80 pour le 

Niger, le Bénin et le Togo, pour voir apparaître un intérêt pour la protection des milieux 

naturels et de la faune, mais sans pour autant mettre en place les infrastructures, les 

équipements et le personnel réellement suffisants sur le terrain pour assurer une protection 

efficace. On peut noter que les aires protégées des pays d'Afrique de l'Ouest anglophones 

n'ont toutefois pas été mieux loties (Anadu 1987, Osemeobo 1988, East & Estes 1990). 

 

3.3.5. Importance du PRW pour la préservation des ongulés d'Afrique de 

l'Ouest 

Importance régionale du Complexe WAP 

Créés dans les années 50, les trois parcs du W du Niger, du Bénin et du Burkina Faso 

constituent avec les parcs de l’Arly à l’ouest et de la Pendjari au sud, et des aires protégées 

aux statuts variés qui leur sont contiguës (telles que la Réserve totale de faune de Tamou au 

nord, la Réserve partielle de Dosso à l’est ou encore, des zones cynégétiques et plusieurs 

forêts classées), le Complexe écologique régional « WAP » (W-Arly-Pendjari), qui jouxte au 

sud les aires protégées de Oti Mandari et Keran pour former le « WAPOK ». Le PRW a en 

particulier été classé au niveau international par la convention Ramsar (Zones humides) et est 

désormais inscrit au registre du Patrimoine mondial de l’UNESCO et des Réserves de la 

biosphère du MAB. En novembre 2002, le PRW est devenu la première « Réserve 

transfrontalière de la biosphère » en Afrique. 

La situation actuelle du WAP se caractérise par un potentiel important en terme de 

biodiversité, notamment animale. On y trouve quelques-uns des derniers troupeaux de grands 

mammifères sauvages représentatifs de l’Afrique de l’Ouest, au premier rang desquels 

figurent l’éléphant Loxodonta africana, l’hippotrague Hippotragus equinus, le damalisque 

Damaliscus lunatus, le lion Panthera leo et le guépard Panthera pardus, mais aussi des 
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populations résiduelles d’animaux à forte valeur emblématique comme le lamantin 

Trichechus senegalensis et le lycaon Lycaon pictus. Le WAP compte systématiquement parmi 

les sites les plus importants d'Afrique de l'Ouest pour le maintien des plus grandes 

populations (>1000 individus) d'ongulés de savane (Tableau 9). 

 

 

Tableau 9 : Principales zones d'importance internationale pour la conservation des ongulés de savane en 

Afrique de l'ouest dans les années 90 (éléphants et hippopotames exclus). Les croix indiquent que la 

population de l'espèce est comprise entre 1000 et 10000 individus dans la zone (à partir des cartes de l'Antelope 

database 1998, East 1999). 

aire protégée 

 

 

espèce 

Niokolo 
Koba 

(Sénégal) 

Boucle 
du 

Baoulé 

(Mali) 

Comoé 

(Côte 
d'Ivoire) 

Mole & 
Bui 

(Ghana) 

Nazinga 

(Burkina 
Faso) 

WAP 

Arly-
Singou 

(Burkina 
Faso) 

Pendjari 
et ZC 

contiguës 

(Bénin) 

W 
(Bénin, 
Burkina 

Faso, 
Niger) 

buffle x  x x   x x 

cobe de Buffon x  x   x   

cobe Defassa x      x  

bubale (de l'Ouest) x  x x x  x  

damalisque 
(Korrigum)      

x  

uniquement sur le WAP 

hippotrague rouan x  x  x  x  

ourébi x  x  x x x  

céphalophe de 
Grimm 

x x x x  x x x 

 

Statut des ongulés dans la région du W 

Au Niger 

Les grands mammifères du Niger survivent actuellement dans les zones isolées des massifs de 

l'Air et du Termit en zone saharienne et dans le parc du W pour les espèces de savane. Sur les 

17 espèces d'antilopes que comptait encore le Niger au début du 20
ème

 siècle, 15 étaient 

classée comme éteintes ou quasi (Oryx dammah, Tragelaphus spekei), en danger (Addax 

nasomaculatus, Gazella leptoceros, Gazella dama, Cephalophus rufilatus), rares 

(Hippotragus equinus, Redunca redunca, Ourebia ourebi) ou vulnérables (Alcelaphus 

buselaphus, Damaliscus lunatus, Kobus ellipsiprymnus, Kobus kob, Tragelaphus scriptus, 

Gazella rufifrons) dans les années 80. Dix de ces espèces ne sont trouvées pratiquement que 
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sur le parc du W et la réserve contiguë de Tamou qui présentent désormais la dernière grande 

zone de savane et les derniers vestiges de forêt rivulaire du Niger (East & Estes 1990). En 

dehors de ces zones, tel que le long de la rivière Sirba dans le Sud-Ouest, les rares espèces 

d'antilopes de savane qui subsisteraient (i.e. le cobe Defassa Kobus ellipsiprymnus, 

l’hippotrague rouan Hippotragus equinus observé en 1983 et le guib harnaché Tragelaphus 

scriptus (Bousquet 1984, East & Estes 1990)) sont fortement menacées par la destruction de 

leur habitat et la chasse illégale (Tableau 10).  

Pour les éléphants, la destruction des habitats a également conduit à un repli des populations 

dans le parc du W et la réserve de Tamou. Jusqu'en 1974, les éléphants du Niger utilisaient en 

saison des pluies une large zone s'étendant jusqu'à la latitude Torodi, à l'ouest du fleuve Niger, 

au nord du parc (Poché 1974). Aujourd'hui, les éléphants ne sont plus rencontrés au nord de 

Tamou, la végétation ayant été défriché au-delà.  

Au Burkina et au Bénin le statut des espèces paraît moins alarmant mais les tendances des 

populations sont toujours notées à la baisse à la fin des années 90 (Tableau 10). 

 

Au Burkina Faso 

Les savanes soudaniennes et sahéliennes du centre et de l'ouest du Burkina Faso ont été 

beaucoup modifiées sous l'effet de l'agriculture et de l'élevage au cours de la deuxième moitié 

du XX
ème

 siècle. La plupart des espèces qui y vivaient (le bubale Alcelaphus buselaphus, le 

cobe Defassa, le cobe de Buffon Kobus kob, le damalisque Damaliscus lunatus) y ont été 

éliminées ou y subsistent en petites populations relictuelles (hippotrague rouan). 

L'assèchement ou la mise en culture du riz sur les zones humides ont détruit l'habitat des 

cobes de Buffon, cobes Defassa et des réduncas (Redunca redunca). Les guibs harnachés 

seraient moins affectés en se maintenant dans les ripisylves lorsque celles ci ne sont pas 

détruites. Les régions du sud-est et du sud-ouest ont été moins peuplées et maintiennent 

encore quelques populations importantes d'ongulés sauvages principalement sur les aires 

protégées : le complexe d'Arly Singou, le parc national du W, le ranch de Nazinga, le parc 

national de Kabore Timbi et les forêts classées de Diefoula-Logoniegue.  

Sur les 16 espèces d'ongulés du Burkina Faso, seulement 5, caractéristiques de milieu plus 

forestier (Cephalophus silvicultor, Cephalophus maxwellii) ou de milieu plus sahélien ou 

désertique (Oryx dammah, Gazella dorcas, Gazella dama), ne sont pas représentées au W. 
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Au Bénin 

Au Bénin, des petites populations de rédunca se maintiendraient sur des zones perturbées où 

les terres de cultures abandonnées fourniraient un habitat favorable dans les zones de faible 

densité humaine. Mais la plupart des antilopes de savane ne se rencontrent désormais plus que 

dans les parcs du W et de la Pendjari et les zones de chasses contiguës et quelques forêts 

classées. Les autres espèces (Cephalophus silvicultor, Cephalophus niger, Cephalophus 

dorsalis, Cephalophus maxwellii, Tragelaphus euryceros, Tragelaphus spekei) sont des 

espèces davantage forestières vivant au sud du pays. 

 

Tableau 10 : Statut de quelques ongulés du PRW dans la région (à l'échelle de chaque pays) dans les années 

80 et 90, d'après les estimations de Newby (juin 1982), Grettenberger (mai 1983) et East & Estes (1990, et 

pour l'année 2004 pour l'ensemble du PRW (Hibert et al. 2004). 

Sont indiquées en gras les situations critiques où l'espèce est particulièrement menacée d'après les critères de 

l'UICN. 

     
espèce années 80  années 90 2004 

 Niger Burkina 
Faso 

Bénin  Niger Burkina 
Faso 

Bénin PRW 

         
Hippotragus equinus R (D) S S  S (D) S (E/D) S (E/D) S 

Alcelaphus buselaphus V (D) S S  V (D) S (?) S (E/D) R 

Damaliscus lunatus korrigum V (S) V En  En (D) V (S/I) En (E/D) En 

Kobus ellipsiprymnus V (D) S S  V (D) S (D) S (E/D) V 

Kobus kob V (D) S S  V (D) S (D) S (D) R/S 

Redunca redunca R R R  V (D) R (S/D) R (D) R 

Tragelaphus scriptus V (D) S S  V (D) S (E/D) S (E/D) R/S 

Gazella rufifrons V (D) V (D) K  V (D) V (E/D) K (?) R/S 

Ourebia ourebi R (D) S S  R (D) S (E/D) S (E/D) R/S 

Sylvicapra grimmia S 
(S/D) 

S S  S (S/D) S (D) S (E/D) R/S 

Cephalophus rufilatus En (D) S S  En (D) S (E/D) S (E/D) V 

         
 

 

 

 

Des photos des ongulés sauvages du PRW sont présentées en annexe 3. 

 

tendance des populations : 

(E) : stable 

(I) : en augmentation 

(D) : en diminution 

(?) : inconnu 

 

Etat de conservation : 

En : en danger d'extinction 

R : rare 

V : vulnérable 

K : pas suffisamment connu 

S : satisfaisant (pas menacé à court terme) 
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Position des populations d'ongulés du PRW par rapport à celles des autres sites du WAPOK  

Du fait de sa grande surface (Figure 11), le complexe formé par les 3 parcs du W abrite la 

majorité des éléphants, des hippotragues rouans et des buffles de la région (Annexe 4). Son 

rôle est donc essentiel pour le maintien de ces espèces. 

On peut toutefois se demander s'il remplit pleinement sa fonction. En effet, on peut constater 

que dans les années 80, cette abondance n'était pas proportionnelle à la surface puisque 

certaines zones plus petites contiguës, protégées ou exploitées pour la chasse sportive, 

présentaient des densités bien plus importantes, en particulier pour des espèces plus petites 

(ex : bubale : 0.71 individu / km² sur la RTF de Singou, 0.09 sur l'ensemble des 3 parcs du 

W). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 11 : Zones d'accueil des ongulés dans la région du W (complexe «WAPOK » : "W-Arly-Pendjari-Oti 

Mandari-Keran"). 

PR : parc régional ; PN : parc national ; RTF : réserve totale de faune ; RPF : réserve partielle de faune ; ZC : 

zone de chasse ; CC : concession de chasse ; RG : ranch de gibier. La plupart des zones en réserve dans les 

années 80 ont évolué en zones de chasse sportive et certains noms ont changé (RG de Singou = ex RTF de 

Singou, ZC Ougarou = ex ZC Ouamou, PN Arly = ex RTF Arly, ZCs Pama = ec RPF Pama, ZC Konkombouri = 

ex RPF Arly, enclave de Madjoari = ex RTF Madjoari, ZC Konkombri = ex SC Atakora) 
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3.4. Menaces sur la faune du PRW par les activités 

humaines 

Dans les années 70 et au début des années 80, Poché (1973) et Grettenberger (1984) 

donnaient déjà l’alarme à propos des dangers pesant de plus en plus sur la conservation du 

parc du W et de la réserve de Tamou au Niger. Ils identifiaient alors comme principales 

menaces l'installation de populations dans ces aires protégées, le pâturage illégal, le 

braconnage, les feux de brousse non contrôlés et des projets d'extraction minière de 

phosphate. Ils déploraient le manque de moyen financier et logistique pour endiguer ces 

menaces. Les populations d'ongulés sur le PRW côté Niger ont beaucoup diminué au milieu 

des années 80 selon Grettenberger & Newby (1990) et la situation a continué de se détériorer 

dans les années 90 (Grettenberger 1991). 

De nouvelles menaces ponctuelles ont surgi depuis au PRW, tel que le projet d'un barrage 

hydroéléctrique sur la Mékrou. La demande croissante en bois de chauffe pour alimenter les 

centres urbains, tels que Niamey au Niger, accélère la dégradation des dernières zones boisées 

de la réserve de Tamou au nord du PRW. La pression foncière agricole est également une 

menace sérieuse pour les aires protégées d'Afrique de l'Ouest. En effet, dans le contexte 

d'accroissement de la population humaine et la recherche de nouveaux espaces pour 

l'agriculture, les terres des aires protégées sont de plus en plus convoitées tel que le résume 

Barnes (1999): "We can expect to see more and more encroachment into protected areas – in 

other words, creeping unofficial declassification – as hungry eyes turn towards the islands of 

uncultivated soil or standing timber in a sea of over-exploited farmland." Par manque de 

moyen pour les entretenir et sous la pression politique, plusieurs aires protégées ont déjà été 

officiellement déclassées ou laissées aux populations qui s'y étaient installées pour cultiver. 

C'est le cas par exemple des réserves de faune de Borno State au Nigéria, de la réserve total 

de faune de Tamou qui borde le PRW au Niger, ou du parc national de Bia au Ghana dont 235 

km² (77 % de la surface initiale) ont été déclassés (Barnes 1999). Au PRW, plusieurs villages 

du front cotonnier installés au sud du parc dans le parc dans sa composante béninoise ont dû 

être évacués en 2005. 

Le braconnage et le pastoralisme dans le PRW sont deux autres menaces qui nous intéressent 

particulièrement dans le sens où elles ont pu modifier ou influencent peut-être encore 

aujourd'hui la structure du peuplement d'ongulés du PRW. 
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3.4.1. Le braconnage  

Les moyens de la lutte 

Le manque chronique d'argent pour couvrir le coût des mesures requises pour la conservation 

est souvent cité comme le principal facteur limitant l'efficacité de la conservation dans la 

plupart des pays africains (Leader-Williams 1993, Leader-Williams 1988, Barnes 1999, 

Hilborn et al. 2006, Mengue-Medou 2006). Toutefois, le besoin de mesures de protection 

contre le braconnage serait sans doute moins criant si les zones périphériques bénéficiaient en 

parallèle de programmes de développement réduisant la pauvreté (Kremen et al. 1994). 

La diminution des budgets de fonctionnement des aires protégées souvent liée aux politiques 

d'ajustement structurelles dans les années 90 (Dublin et al. 1995), s'est traduite par un manque 

d'entretien des infrastructures (bâtiments et pistes), l'immobilisation de la plupart des 

véhicules de patrouille, l'abandon de certains postes de surveillance lié à la démotivation des 

agents, et souvent en parallèle une baisse importante de la fréquentation touristique (Lartiges 

& Poilecot 1997). La réduction des activités de surveillance conduisent très rapidement à une 

intensification du braconnage en l'absence de co-développement des zones périphériques.  

A titre d'exemple, le parc de la Pendjari a bénéficié, de 1985 à 1992, de l'appui d'un projet 

financé par l'union européenne qui a permis sa réhabilitation et une augmentation des 

populations d'ongulés (Green & Chardonnet 1990). Mais après la fin de ce projet, le manque 

de co-développement des zones périphériques et de moyens pour la surveillance a vite conduit 

à la reprise du braconnage dans le parc jusqu’à l'appui d'un nouveau projet financé par la 

banque mondiale et la GTZ après 1995. De la même manière, après 1989, le parc national de 

la Comoé a vu son budget de fonctionnement se réduire, conduisant à une forte diminution 

des populations d'ongulés (Lartiges & Poilecot 1997, Fischer & Linsenmair 2001). 

Le projet ECOPAS qui appuie la réhabilitation du PRW, dans son intégrité écologique 

transfrontalière, mise justement sur le développement des aires périphériques en tant que 

moteur de la conservation. 

 

Motivation du braconnage dans les savanes d'Afrique de l'Ouest et les espèces touchées 

La plupart des espèces d'antilopes sont braconnées pour la viande, qui est soit consommée 

localement (Brashares et al. 2004, Codjia & Assogbadjo 2004) soit commercialisée et écoulée 

vers les centres urbains.  
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Sur la Comoé dans les années 80 par exemple, les braconniers ont prélevé en priorité sur les 

espèces les plus faciles à rencontrer, c'est à dire souvent les plus abondantes (Lartiges & 

Poilecot 1997). Celles-ci fournissaient en effet davantage de viande de brousse pour un même 

effort de chasse. Sur la Comoé, les espèces les plus petites ont montré le déclin le plus 

important tandis que les espèces les plus grandes (buffle, bubale, hippotrague) sont en 

proportion devenues majoritaires dans la communauté (Fischer & Linsenmair 2001). 

Le braconnage commercial pour d'autres produits que la viande concerne principalement 

l'éléphant pour leurs défenses, mais aussi le léopard et les crocodiles pour leur peau et d'autres 

produits pour leurs vertus magiques (Hempe 1975). Ce type de braconnage se serait poursuivi 

de façon intensive jusque la fin des années 80 (Delvingt et al. 1989).  

 

Le braconnage au PRW 

A partir d'enquêtes auprès de forestiers en poste au PRW dans les années 70, Hempe (1975) a 

tenté de retracer l'histoire contemporaine du braconnage sur le parc côté Niger. Dans les 

années 40-50, les habitant des villages présents au sein du parc avant leur évacuation, 

pratiquaient la chasse traditionnelle pour se nourrir. Dans les années 50, 60 et 70, les 

braconniers installés dans la partie Béninoise moins protégée opéraient des raids dans la partie 

Nigérienne dans un objectif davantage commercial (peaux de crocodile, panthère, ivoire 

d'éléphant, viande d'antilopes) avec une revente principalement au Nigéria. Au début des 

années 80, un grand sac de viande de brousse y rapportait 50 000 FCFA soit l'équivalent de 

105 US$ (Shull & Grettenberger 1984). Dans le même temps le braconnage d'ongulés pour 

leur viande était également pratiqué par des Nigériens sur la rive Est du Niger et par des 

Burkinabés à l'ouest le long de la Tapoa. Des discussions avec les gardes les plus anciens ont 

confirmé ces informations et il semblerait que la chasse commerciale (éléphant, fauves) avec 

armes automatiques se soit poursuivie dans les années 80. La Figure 12 montre les zones 

particulièrement braconnées sur le Parc national du W du Niger dans les années 80 et 90. 

Sur le parc du W Niger, le nombre d'éléphants aurait chuté d'environ 1000 individus dans les 

années 50 à moins de 300 dans les années 70 (Poché 1974). L'absence d'individus avec de 

grandes défenses dans les générations présentes serait le résultat de la pression de sélection 

due à la chasse sélective des individus porteurs de grandes défenses sur le parc. Dans les 

années 90, il semblerait que l'intensité du braconnage commercial se soit atténué, mais que le 

petit braconnage de subsistance ait persisté (Michelot 2001). 
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Figure 12 : Estimation des zones braconnées sur le Parc national du W du Niger dans les années 80 (à 

gauche) et 90 (à droite). 

 

La faune du PRW côté Bénin a beaucoup souffert du manque de moyen et de personnel au 

cours des années 80 et 90. Dans les années 90, le braconnage était toujours très marqué dans 

le parc du W Bénin et dans la zone cynégétique contiguë de la Djona et, en particulier en 

saison sèche (UICN 1993), avec une demande toujours plus forte pour la viande de gibier 

(Adjakpa 1990). Le braconnage le plus courant serait exercé par des villageois riverains du 

parc chassant essentiellement le petit gibier (pintades, francolins, rats palmistes, porcs-épics, 

varans, etc.) pour compléter leur ration alimentaire en protéine, mais également pour élaborer 

des produits de la médecine traditionnelle ou nécessaires à certains rites religieux. Les 

produits de braconnage qui ne sont pas consommés dans les villages, sont commercialisés 

dans les principaux centres urbains (Malanville, Parakou, Cotonou la capitale du Bénin et 

Lagos, celle du Nigeria) (CENAGREF 1999). Le braconnage touchant les plus grosses 

espèces, en particulier les ongulés, serait exercé ou commanditée par des fonctionnaires 

originaires ou en poste dans la région, ou mené par des groupes étrangers à la région et très 

organisés, utilisant des armes perfectionnées, avec la complicité de chasseurs locaux 

(CENAGREF 1999). Une revue des types de braconnage exercé par les différents groupes 

ethniques du nord du Bénin dans les années 70 a été assez bien détaillée par (Aguenounon 

1977). Il apparaît que la pratique de la chasse, en plus du revenu économique qu'elle génère, a 

un rôle social traditionnel important (CENAGREF 1999). Cet aspect culturel et social 

explique également la persistance du braconnage dans les zones où la chasse traditionnelle a 

 
b) 

 
a) 
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été interdite ainsi que dans les zones où des espèces prestigieuses subsistent (Siddikou 1998). 

D'après une enquête réalisée dans les villages bordant la zone de chasse de la Djona, à l'est du 

parc du W, les villageois pratiquant la chasse semblent se diviser en différentes catégories 

selon le choix des espèces d'ongulés recherchées préférentiellement (Siddikou 1998). Sur un 

échantillon de 101 chasseurs, 34 préfèrent chasser le phacochère, 31 le céphalophe, 10 

l'hippotrague, 9 le bubale, 7 le guib harnaché, 5 le buffle et 5 le cobe de Buffon. D'après 

Siddikou (1998), les ongulés utilisés pour leurs vertus médicinales, seraient principalement 

l'hippopotame, le buffle, le céphalophe et le cobe Defassa. 

J'ai récolté très peu d'informations concernant le braconnage dans la partie Burkinabée mais 

il semblerait que le braconnage commercial et de subsistance se soit poursuivi dans les années 

90 (Michelot 2001). Chardonnet (2000) évoque un braconnage particulièrement fort en 1998 

dans l'est du Burkina. Lors du parcours de mes transects sur mon terrain, je suis tombé sur 

plusieurs camps de braconniers et ai entendu des coups de feu ce qui confirme la poursuite de 

ces activité aujourd'hui encore. 

 

3.4.2. Le pastoralisme sur le W, histoire et actualité 

Le pastoralisme en Afrique de l'Ouest est loin d'être nouveau puisqu'on enregistre au moins 

quatre vagues d'introductions du bétail domestique (vaches) avant celle récente pendant la 

colonisation (Cumming 1982). Néanmoins, la transformation des milieux a conduit les 

pratiques pastorales à évoluer de façon importante au cours de la deuxième moitié du XX
ème

 

siècle, notamment par des changements d'utilisation de l'espace, et à rentrer en interaction 

avec les aires protégées. 

 

Origine du pastoralisme sur le PRW 

Avant que le parc du W soit créé en 1954, quelques rares animaux domestiques, des vaches, 

chèvres et moutons, étaient élevés dans les villages occupant l'actuelle aire protégée. Le 

pâturage par de grands troupeaux de vaches n'est apparu qu'à partir des années 1967-1968 

(Hempe 1975). Différentes raisons expliquent l'arrivée d'éleveurs et de leur bétail dans les 

régions au sud du Sahel autrefois peu utilisées. Les grandes sécheresses du début des années 

70 et des années 80 ont forcé les éleveurs à rechercher de nouveaux pâturages plus au sud. 

Les aires protégées de la zone de savane sont naturellement apparues comme de nouveaux 

fronts pionniers supposés fertiles et riches en eau et en pâtures (Sinsin 1998, Sournia 1998, 

Toutain et al. 2004). Entre temps, la vaccination humaine et animale contre la trypanosomiase 
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et l'onchocercose véhiculées par des insectes vivant dans ces zones plus humides leur a permis 

de s'y établir sans plus de risque sanitaire (Shull & Grettenberger 1984, Bourn & Wint 1994, 

Boutrais 1997). De nos jours, les épisodes de sécheresse au Sahel continuent de provoquer le 

déplacement des populations vers le sud. L'explosion démographique conduit parallèlement à 

une rapide expansion des surfaces agricoles, réduisant d'autant plus les surfaces dévolues aux 

parcours pour les animaux domestiques (Toutain et al. 2001). La recherche de pâturage et 

d'eau pendant les périodes de pénurie conduit les éleveur-agriculteurs à déplacer leurs 

troupeaux pendant les périodes de pénurie puis à revenir dans leur villages pour cultiver en 

saison des pluies. Ce système de transhumance se distingue du nomadisme dans lequel 

l'éleveur n'a pas de résidence fixe (Sinsin 1998). Il existe également un déplacement des 

éleveurs venant des pays sahéliens vers les pays côtiers y vendre leurs troupeaux. La 

transhumance tend à durer plus longtemps chaque année et le bétail est de plus en plus 

nombreux (Toutain et al. 2001). Dans ce contexte, les ressources du PRW, qui avaient été 

jusque là maintenues et protégées sont de plus en plus convoitées et exploitées 

clandestinement. 

 

Composition des troupeaux 

Les troupeaux en transhumance sont composés à 90 % de vaches, à 10 % de moutons et 

chèvres et à moins d’1 % d’animaux de bât (âne, chameaux, chevaux). Certains éleveurs Peuls 

élèvent exclusivement des moutons et transhument occasionnellement sur le PRW mais avant 

que la saison des pluies ne débute et que l’herbe y soit trop haute pour se déplacer facilement. 

Selon certains éleveurs interviewés, les troupeaux de moutons seraient conduits en plus faible 

quantité sur le PRW du fait qu’ils sont plus aisément capturés que les vaches par les gardes-

faune. On peut aussi penser que les besoins en fourrage du petit bétail, en particulier des 

chèvres, sont moindre du fait de leur régime alimentaire plus souple et nécessitent moins la 

recherche de nouveaux parcours en fin de saison sèche (Convers 2002). 

 

Organisation de la transhumance sur le PRW 

Les déplacements du bétail ont lieu toute l’année mais se font sur de plus grandes distances à 

la fin de la saison sèche, entre février et mai, avec plus de 60 % des départs entre mars et mai 

(Toutain et al 2001). Les éleveurs décident de partir lorsque la ressource fourragère s’épuise 

sur leur territoire et que les points d’eau s’assèchent. Ils peuvent alors gagner le PRW pour y 

rechercher des pâtures de meilleure qualité. Les éleveurs qui transhument ensemble installent 



Partie 1 : Présentation du Parc Régional du W 

71 

 

généralement leur camp à moins de 5 km d’un point d’eau. Chaque jour, ils rayonnent depuis 

cette base pour faire paître leurs troupeaux dans les bas-fonds et sur leurs bordures. Le temps 

de résidence autour d’un même camp peut varier de quelques jours à une semaine en fonction 

de la taille du troupeau, de la disponibilité des ressources et de la fréquence des patrouilles 

des garde-faunes (Convers comm.pers., interview d’éleveurs).  

 

Evolution dans les pratiques 

Dans les années 80, le Nord du PRW était particulièrement exploité par les transhumants. Les 

troupeaux de vaches recensés à cette époque dans le parc du W du Niger comptaient de 170 à 

320 têtes (Belko 1981, Peace Corps 1982). Shull & Grettenberger (1984) ont noté que jusque 

10000 vaches et moutons fréquentaient les rives du Niger et l’embouchure de la Tapoa côté 

parc en saison sèche. Cependant, suite au surpâturage ou à un meilleur contrôle par les gardes 

du parc du Niger ou encore aux vaccinations du bétail, la transhumance s’est orientée au sud 

de la rivière Mékrou (Convers 2002) (Figure 13). Jusque récemment, la plupart des 

transhumants ont favorisé la partie Sud-Est du PRW, dont l’accès par les gardes-faunes était 

difficile du fait du faible réseau de pistes. 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 13 : Evolution des zones de pâturage illégal sur le Parc du W du Niger en période de tranhsumance. 
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4. Organisation de l’étude 
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Le Parc Régional du W présente à sa périphérie et en son sein des activités humaines liées au 

pastoralisme. Il offre ainsi un champ d’expérimentation de premier plan pour aborder la 

question de l’importance des facteurs anthropiques vs. des facteurs écologiques dans la 

composition et la structure des peuplements de faune sauvage en Afrique de l’Ouest. L’étude 

s’est donc en particulier concentrée sur l’importance des ressources et de leur partage entre 

ongulés sauvages et domestiques. Deux principales hypothèses ont été explorées au cours de 

ce travail :  

1) la diversité du peuplement du PRW répond aux caractéristiques environnementales du 

PRW ; en particulier, les ressources recherchées par les ongulés sauvages en fin de saison 

sèche et en début de saison des pluies sont particulièrement limitées (Voeten & Prins 1999) et 

structurent fortement l’abondance et la distribution spatiale du peuplement. 

2) la présence de bétail transhumant dans le PRW à cette période de l’année limite l’accès aux 

ressources par les herbivores sauvages et risque d’avoir une incidence sur la structure du 

peuplement d’ongulés sauvages. 

L’étude s’organise en 2 grandes parties : 

1) Partie de mise au point d'une méthodologie basée sur les indices indirects (Partie 2 de ce 

document) 

Cette partie, qui s’articule en cinq chapitres, visait à mettre au point une méthodologie basée 

sur les indices indirects (fèces) pour étudier l’occupation spatiale et l’utilisation de l’habitat 

des différentes espèce d’ongulés sauvages du PRW. Après un premier chapitre introductif 

présentant la démarche méthodologique (Chapitre 1), j’ai recherché des critères 

d’identification des fèces de 10 espèces d’ongulés du PRW (Chapitre 2). Dans le Chapitre 3, 

j’ai tenté d’identifier des critères de datation des fèces des différentes espèces afin de préciser 

la période de fréquentation indiquée par les fèces. J’ai finalement cherché à vérifier si la 

distribution spatiale des tas de fèces était un bon un indicateur de l'occupation de l'espace 

géographique et de l’utilisation de l’habitat par les animaux, en particulier chez le cobe de 

Buffon (Chapitre 4). Le Chapitre 5 synthétise les résultats de cette partie méthodologique. 

2) Partie résultats sur les déterminants écologiques et anthropiques de la structure du 

peuplement d’ongulés sauvages (Partie 3) 

Cette partie réunit quatre chapitres de résultats sur les déterminants écologiques et 

anthropiques de la structure du peuplement d’ongulés sauvages. Afin de positionner le 
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système par rapport au reste de l'Afrique, la richesse spécifique et l'abondance des guildes 

d'ongulés du PRW a été comparée avec celle prédite par des modèles établis pour l'ensemble 

du continent africain (chapitre 1). Dans un deuxième temps, l'attention s'est portée sur 

l'étendue du PRW afin de caractériser la structuration spatiale du peuplement d'ongulés 

sauvages en termes de variations géographiques de richesse spécifique et d'abondance 

(chapitre 2). Une analyse multifactorielle de la distribution spatiale des animaux en pleine 

période de transhumance a permis d’explorer la structuration du peuplement en fonction de la 

distribution des facteurs environnementaux mais aussi des activités humaines et du bétail 

transhumant. L'histoire de la gestion du PRW semble expliquer que les éleveurs transhumants 

font pâturer leurs troupeaux essentiellement sur la partie du Sud-Est du PRW en période de 

transhumance. Cette situation contrastée a été l'occasion d'étudier la réponse spatiale des 

ongulés sauvages à leur environnement, en l'absence (chapitre 3) et en présence (chapitre 4) 

de bétail transhumant. 
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1. Démarche méthodologique 
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Dans l’objectif d’apréhender la structuration spatiale du peuplement d’ongulés sauvages sur le 

PRW et de caractériser l’importance de l’habitat dans la sélection de l’espace par les animaux, 

j’ai cherché à compléter les données de la bibliographie sur le contexte écologique du PRW et 

la distribution des animaux avec de nouvelles données de terrain. 

 

1.1. Diversité des approches pour étudier la 

distribution spatiale et la sélection de l’habitat par les 

grands herbivores 

Avant de pouvoir mettre en évidence la sélection de l'habitat par une espèce, il faut pouvoir 

déterminer les habitats qu'elle utilise (Calenge 2004). On distingue généralement deux types 

d'approche pour mesurer l'utilisation de l'espace par les animaux: l'approche populationnelle 

et l'approche individuelle. Dans les études individuelles, on suit plusieurs individus identifiés 

par une marque. Cet échantillon d'individus est censé représenter la population étudiée. Le 

nombre et les critères de choix de ces individus sont donc importants. Ce suivi implique en 

général une capture initiale des animaux afin de les équiper d'une marque visuelle ou d'une 

balise radio ou satellite pour pouvoir ensuite les localiser régulièrement individuellement. 

L'utilisation de l'espace est mesurée par le pourcentage de temps passé par l'animal dans les 

différentes zones de son domaine vital (Calenge 2004). Les études populationnelles, quant à 

elles, mesurent les variations d'utilisation de l'espace par les variations de la densité de la 

population sur la zone d'étude. Ces études se basent généralement sur un échantillonnage 

systématique de la zone en notant la présence ou l'abondance de l'espèce dans des quadrats ou 

bien la position des individus détectés le long de transects ou de circuits. Ce type de suivi peut 

se faire directement sur les animaux détectés de différentes façon, à pied, en voiture, en avion, 

à cheval, en vélo, etc (ex : Gaidet et al 2005) ou bien sur les indices de présence de l'espèce, 

telles que des traces ou des fèces (Putman 1984). Dans ce dernier cas, on fait l'hypothèse que 

la distribution de ces indices reflète celle de la population.  

 

1.2. Etudes antérieures des ongulés sur le PRW 

Jusqu’il y a peu, la connaissance de l'écosystème du PRW par les utilisateurs officiels du parc, 

c'est à dire la plupart des agents forestiers, fréquemment remplacés par les mutations 

administratives, et des guides touristiques (Niger) était en général limitée à leur pays et aux 
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zones accessibles par les pistes. Ces pistes étaient relativement peu nombreuses au Bénin et 

au Burkina. Les premières données quantitatives sur le peuplement d’ongulés du PRW ont été 

collectées par comptages aériens au début des années 80 (Bousquet & Szaniawski 1982) au 

Bénin et au Burkina Faso. De 1981 à 1997, les volontaires du Corps de la Paix Américain ont 

réalisé un suivi de la grande faune par comptages routiers le long des pistes du parc du W du 

Niger, à l’un desquels à participé l’Engref en 1992. Des aspects plus généraux de l’écologie et 

de l’aménagement du parc ont été étudiés par Poché (1973), Koster (1977) et Grettenberger 

1984). La reprise en main de la gestion
3
 des parcs du W au début des années 2000 a conduit à 

la mise en place de comptages pédestres au Bénin (ex : Cenagref 2002) et au Niger (Busson 

2002), suivis depuis par le Burkina Faso. Les premières données géoréférencées apparaissent 

avec les travaux de Rabeil (2004) effectués lors de sa thèse. Les données sur la faune ont été 

récoltées principalement par comptages aux points d'eau, qui consistent à comptabiliser le 

nombre d'animaux venant aux points d'eau (mare, rivière, barrage) pour s'abreuver, se 

rafraîchir ou pâturer. 

Néanmoins un état des lieux global des populations d'ongulés sur l'ensemble du territoire 

restait nécessaire. Les deux comptages aériens réalisés sur toute l'étendue du PRW en 2002 

(Rouamba et al. 2002) et 2003 (Bouché et al. 2004) ont enfin permis pour la première fois 

d'avoir une photographie de la distribution spatiale des ongulés et d'obtenir un chiffrage de 

l'abondance des différents espèces, au moins celles de plus grande taille (ex : buffles, 

éléphants, hippotragues) (cf. tableaux de structure d'abondance). Ce jeu de données assez 

exceptionnel à l'échelle d'une si grande aire protégée africaine est une base précieuse pour 

explorer quantitativement certains aspects de la coexistence des espèces. En effet, 

relativement peu de travaux ont étudié les motifs spatiaux des assemblages d'ongulés à 

l'échelle d'un parc Africain (Redfern et al 2006). 

 

1.3. Aspects logistiques et développement de 

protocoles d’échantillonnage de nouvelles données 

Dans le cadre de cette étude, il n'était pas envisageable d'équiper des individus de chaque 

espèce de colliers émetteurs pour un suivi individuel par radiotélémetrie ou colliers GPS étant 

                                                           
3
 L'harmonisation récente de la gestion entre les trois pays du PRW, l'échange entre les personnels (formations 

techniques communes, voyages d'étude des agents et des guides touristiques des trois pays) et la meilleure 
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donné le nombre important d'espèces et le coût de l'opération. On peut toutefois noter que 

plusieurs éléphants (thèse d'Audrey Ipavec, Projet ECOPAS) et, depuis, plusieurs buffles 

(thèse de Daniel Cornelis, Projet Mobilité) ont pu être équipés GPS et de balises ARGOS 

pour un suivi de leur mobilité, par satellite. L'étude a donc été orientée dès sa mise en place 

vers une approche populationnelle, bénéficiant par ailleurs de la possibilité d'utiliser les 

données des comptages aériens à grande échelle.  

 

1.3.1. Données de suivi aérien 

Les deux comptages aériens sur l’étendue du PRW (Rouamba et al 2002, Bouché et al 2004) 

ont été réalisés en avril-mail de 2002 et 2003, juste après de premières pluies, c’est à dire à la 

transition entre la saison sèche chaude et le début de saison des pluies, en pleine période de 

transhumance. Les deux suivis ont été réalisés le long de transects parallèles rectilignes. Le 

comptage de 2002 s’est fait par échantillonnage (Norton-Griffiths 2002) avec un taux 

d’échantillonnage de 8.6 % de la surface du PRW. Une bande de 200 m était surveillée de 

chaque côté de l’appareil, le long des transects espacés de 5 km (Rouamba 2002). Le 

comptage de 2003 était en revanche total (Douglas-Hamilton 1996) dans la mesure où une 

bande de 500 m de chaque côté de l’appareil était surveillée et que les transects étaient 

espacés d’un kilomètre (Bouché et al 2004), permettant ainsi de couvrir toute la surface du 

PRW. Dans les deux cas, les comptages ont été réalisés depuis des appareils de type CESSNA 

(172 et 175), à quatre passagers volant à une altitude moyenne de 200-400 pieds au dessus du 

sol, à une vitesse moyenne de 130-150 km/h. 

Un nombre intéressant de données géoréférencées de la position et de la taille des groupes 

d’animaux sauvages et domestiques a ainsi pu être collecté pour une dizaine d’espèces. Un 

intérêt majeur du suivi aérien est en effet qu'il permet de parcourir rapidement de grandes 

distances et de caractériser la distribution des différentes espèces sur de grandes surfaces du 

PRW. Néanmoins, certaines espèces sont plus ou moins détectables selon leur taille, leur 

comportement au passage de l'avion et les formations végétales où elles se trouvent, le rythme 

nycthéméral de leurs activités, etc. (Jachmann 2002). Ces observations par avion ont donc été 

complétées par celles obtenues par des suivis au sol. Il s’agissait en effet d'accéder à des 

informations sur des espèces difficilement observables par voie aérienne ainsi que sur les 

variables du milieu à une échelle plus fine. 

                                                                                                                                                                                     

circulation sur l'espace du parc (aménagement de nouvelles pistes, patrouilles transfrontalières) promeuvent 
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1.3.2. Orientation vers un protocole complémentaire de relevés d’indices 

Il a été envisagé dans un premier temps d'effectuer ce suivi au sol le long de transects routiers 

sur les pistes du parc (Norton-Griffith 1978). Cependant, les faibles densités enregistrées par 

des études précédentes (Rabeil 2002, Bourgarel et al. 2002, comptages routiers Peace Corps) 

ont montré qu'il fallait parcourir de très nombreux transects pour obtenir un nombre suffisant 

de données pour la plupart des espèces (Tableau 11).  

Tableau 11 : Taux de rencontres des ongulés du PRW d'après des comptages terrestres préalables. 

 Comptage pédestre Niger 

mai 2002 

Comptage pédestre Bénin 

avril 2002 

Comptage routier Niger 

mai 2002 

source Busson 2002 CENAGREF 2002 Rabeil 2002 

caractéristiques 36 transects, 247 km 50 transects, 514.2 km 156 km 

 

 

espèce 

nombre 
de 

groupes 

taux de 
rencontre 

(n/km) 

effort pour 
espérer 60* 
observations 

(km) 

nombre 
de 

groupes 

taux de 
rencontre 

(n/km) 

effort pour 
espérer 60* 
observations 

(km) 

taux de 
rencontre 

(n/km) 

effort pour 
espérer 60* 
observations 

(km) 

bubale 0 0,000 ? 3 0,006 10280 0.008 7500 

damalisque 1 0,004 14820 0 0 ? 0.002 30000 

céphalophe à flancs roux 2 0,008 7410 0 0 ? 0 ? 

cobe Defassa 2 0,008 7410 1 0,002 30840 0.003 20000 

rédunca 2 0,008 7410 7 0,014 4406 0.024 2500 

gazelle à front roux 5 0,020 2964 0 0 ? 0.021 2860 

guib harnaché 5 0,020 2964 14 0,027 2203 0.032 1875 

éléphant 6 0,024 2470 0 0 ? 0.005 12000 

cobe de Buffon 9 0,036 1647 3 0,006 10280 0.05 1200 

buffle 9 0,036 1647 2 0,004 15420 0.032 1875 

céphalophe de Grimm 10 0,040 1482 29 0,056 1063 0.034 1765 

ourébi 10 0,040 1482 7 0,014 4406 0.064 938 

hippotrague roan 17 0,069 872 18 0,035 1713 0.064 938 

phacochère 

 

18 

 

0,073 

 

823 

 

12 

 

0,023 

 

2570 

 

0.035 1713 

 
 

* à titre indicatif, sachant qu'il faut 60 observations au minimum pour pouvoir effectuer des estimations de 

densité à partir de données de transects en ligne (Buckland et al 1993). 

 

                                                                                                                                                                                     

actuellement une meilleure connaissance de l'écosystème dans son ensemble régional. 
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La faible accessibilité et l’étendue du PRW (Figure 14) rendait difficile une telle opération et 

le Projet ECOPAS-PRW ne pouvait mettre à disposition pour une longue période les rares 

véhicules 4x4 disponibles. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 14 : Situation d’accessibilité du PRW par la route en 2002-2005. 

 

De plus, les pistes suivent souvent le relief et ne correspondent pas forcément à des unités 

échantillons représentatives des zones qu'elles traversent (Norton-Griffiths 1978). Par 

conséquent, le suivi au sol s'est plutôt concentré sur une série de transects pédestres 

systématiques mise en place sur différentes zones échantillons et qui seront précisées au cours 

de ce document en fonction de chaque problématique étudiée. La longueur et la disposition 

des transects a été adaptée de façon à parcourir le plus rapidement possible le plus grand 

nombre de kilomètres possibles. En effet, une plus grande couverture permet d'espérer une 

meilleure représentativité des conditions générales des zones échantillonnées. De plus il fallait 

garantir des relevés dans des périodes le plus homogènes possible au niveau des conditions 

saisonnières. Les principales contraintes logistiques étaient 1) le temps d'accès aux sites étant 

donné la grandeur du parc, le réseau de pistes et les nombreux obstacles naturels ; 2) la 
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sécurité : le besoin de pouvoir acheminer avec soi suffisamment d'eau pour la journée et de 

rentrer avant la nuit au campement établi en brousse ou à un poste forestier. Le choix s'est 

orienté vers des circuits de forme rectangulaire, de 2 km de large et de 3 km de long la 

première année puis de 1 km par 2 km les années suivantes, laissant le temps de parcourir de 

2 transects par jour (soit 12 km) au lieu d'un seul par jour (10 km) la première année. Ces 

circuits permettaient de rallier les point de départ sur ou à proximité des pistes (rejoints en 

moto DT125) tout en traversant un ensemble d'habitats représentatifs des conditions du PRW. 

Plus de 1200 km de transects pédestres ont ainsi été parcourus. 

Sur les transects du dispositif pilote de la première année, peu d'animaux ont été observés 

(Tableau 12), tel que l'on pouvait s'y attendre à partir des résultats des comptages pédestres 

déjà réalisés par les parcs. En revanche, plusieurs indices du passage des animaux ont pu être 

observés, tels que des traces et des fèces (= « crottes »). Ces indices sont intéressants par leur 

grand nombre relativement aux observations directes pour un même effort de marche 

(Tableau 12) et par le fait qu'ils renseignent durablement sur une position qu'a occupée 

l'espèce aussi bien de jour que de nuit (Marques et al. 2001). 

 

Tableau 12 : Résultats de comptages pédestres en fin de saison sèche entre mars et juin 2003 sur la partie 

Nigérienne du PRW  pour un effort d'échantillonnage de 300 km. 

 

espèce nombre observé taux de rencontre (n/km) 

animaux tas de fèces animaux tas de fèces 

bubale 0 92 0 0,307 

cobe Defassa 0 75 0 0,250 

éléphant 1 171 0,003 0,570 

cobe des roseaux 2 18 0,007 0,060 

céphalophe de Grimm 3 50 0,010 0,167 

vache 4 139 0,013 0,463 

guib harnaché 4 10 0,013 0,033 

gazelle à front roux 4 98 0,013 0,327 

phacochère 4 104 0,013 0,347 

ourébi 5 26 0,017 0,087 

cobe de Buffon 6 174 0,020 0,580 

hippotrague rouan 13 534 0,043 1,780 

buffle 

 

14 163 0,047 0,543 

       

Je me suis donc intéressé à ces indices pour caractériser l'utilisation de l'espace et du milieu 

par les différentes espèces. La forme rectangulaire des transects auraient pu occasionner des 
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biais si l'objectif était un dénombrement des animaux par observations directes, étant donné le 

risque de double-comptage. En effet, des animaux effrayés en bout de transect peuvent être 

recomptés plus loin sur un des segments perpendiculaires. Il est généralement considéré qu'un 

espace de 2 km entre des transects rectilignes parallèles est suffisant pour évier ce biais chez 

les ongulés. Dans notre dispositif, il existait toujours un risque de prendre en compte un tas de 

crotte déposé sur le transect par un animal dérangé de sa position initiale toutefois celui-ci 

était minime. Les crottes fraîchement déposées ont en effet été très rarement observées sur les 

transects. Les traces m'ont semblé de moins bons indicateurs que les fèces étant donné qu'elles 

peuvent être plus facilement effacées par le passage d'autres animaux, le vent ou ne pas 

apparaître sur les terrains trop durs, tels que les cuirasses latéritiques ou les zones rocheuses 

qui recouvrent une grande partie du PRW. Je me suis plus particulièrement concentré sur les 

tas de fèces, visibles quel que soit le milieu où ils ont été déposés. 

Néanmoins, afin de caractériser leur valeur indicatrice, il fallait : 

1) estimer la possibilité de distinguer les fèces des différentes espèces, 

2) voir si les crottes permettaient d'apprécier la période ou la saison de passage de 

l'animal, dans l'optique de mesurer les changements saisonniers de sélection d'habitat, 

et 3) vérifier que les tas de fèces sont indicateurs de l'utilisation de l'espace et des 

habitats par les animaux. 
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2. Critères d’identification des fèces de 

10 espèces d’ongulés du PRW 
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Morphological criteria to identify faecal pellets of 

sympatric ungulates in West African savanna and 

estimates of associated error. 

Fabrice HIBERT, Hervé FRITZ (CNRS/LBBE Lyon 1), Pierre POILECOT (CIRAD), Hama 

Noma ABDOU (Association des Guides touristiques de la Tapoa), Dominique DULIEU 

(CIRAD) 

 

Abstract 

Indirect surveys may prove to be useful tools in complementing classical direct counts when 

monitoring ungulate populations and may also promote better understanding of the precise 

structure and functioning of the rich ungulate communities of African savannas. However, the 

identification of faecal pellets, can be difficult where several sympatric species occur. This 

study develops simple field criteria for distinguishing between pellets of ten sympatric West 

African ungulates. A discriminant analysis was performed, using the mean of measurements 

of pellet groups from different species to pinpoint and characterise the most useful 

morphological criteria for separation between them. The mean diameter of pellets within each 

pellet group proved to be the most valuable variable for species segregation, whilst the second 

axis separated species by mean indent depth. The pellet groups of six of the ten designated 

species could be identified with little misclassification error. However, no simple 

morphological variables emerged to permit discrimination between hartebeest and topi, or 

between bushbuck and Bohor reedbuck pellets. Once pellet groups have been identified, their 

density and spatial distribution may provide useful information on the use of space and habitat 

of sympatric species, over given periods. 
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Introduction 

Monitoring of large mammal populations in Africa is classically based on aerial surveys or on 

ground counts (Caughley, 1977; Bothma et al. 1990; Barnes, 2001; Bouché, 2001). However, 

many animals are difficult to observe because of their rarity, small size, elusive behaviour or 

nocturnal habits, or due to dense vegetation cover (Stuart & Stuart 2000). Hence, methods 

based on indirect observation such as pellet-group counts are being developed for the 

monitoring of African ungulate populations, not only in deep forest (Barnes, 1993; Barnes, 

2001) but also in savanna ecosystems (Jachmann & Bell, 1979; Plumptre & Harris, 1995; 

Plumptre, 2000; Barnes, 2002; Mubalawa & Sikubwabo, 2002; Ellis & Bernard, 2005; 

Young, Palmer & Gadd, 2005). In addition to censuses, faecal studies are useful for 

estimating ungulate habitat use (Neff, 1968) or population trends (Putin & Albaret, 1999), or 

even capture-mark-recapture designs for small populations by genotyping (Kohn et al., 1999). 

Diet, nutrition and health status can also be investigated (Putman, 1984; Chapeau, King & 

Bamberg, 1993), as well as seed dispersal or digestive transit-induced germination (Feer, 

1995; Dryden, 2003). 

West African savanna ungulate communities have been little studied by comparison with 

southern and East African communities. Determinants of community structure and the role of 

this structure in the functioning of savanna ecosystems have recently aroused interest (Fritz & 

Duncan, 1994; Belovsky, 1997; McNaughton, 1992; Olff, Ritchie & Prins, 2002), although 

specifically West African communities have yet to be examined, despite recent advances 

(Fritz, 1997). Critically, West African ungulates are generally considered more threatened by 

growing human populations and resulting habitat loss than those of other sub-Saharan regions 

(Sayer, 1979; Brashares, Arcese & Sam, 2001). In the context of conservation, indirect 

monitoring techniques may prove useful in complementing classical direct counts. 

In African savanna ecosystems, a huge number of ungulate species of the same guild 

generally occur together (Prins & Olff, 1998). In less diverse ungulate communities in 

America, Neff (1968) reported several situations where more than one pellet-forming 

ruminant was present, with attendant difficulties in distinguishing between species pellets. 

According to Seton (1925), form and content of faeces are excellent diagnostic guides for 

mammalian Orders, and sometimes species since they reflect their specific anatomy (Chame 

et al., 1991; Chame, 2003). One can assume that the risk of confusion in pellet determination 

in the field increases with an increasing number of similar and sympatric species. Variation in 
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pellet shape and size in tropical ungulates also depends on seasonal variation in diet (Stuart & 

Stuart, 2000; Chame, 2003). Precise descriptors of pellets are therefore essential in preventing 

confusion between sympatric species at given seasons and locations. 

However, there are few published references dealing with criteria for pellet identification in 

local communities of ungulates in West Africa (Lamarque, 2004). Most field guides focus on 

southern African ungulates. The pellets of only a few species found in West Africa have been 

described, but then only in the southern African ecosystem context (Walker, 1996; Stuart & 

Stuart, 2000; Chame, 2003). 

We sought simple field criteria for accurate pellet identification of some sympatric West 

African ungulates, without the need for laboratory techniques such as genotyping. More 

specifically, we analysed pellet morphology of 10 of the 15 ungulates of the Niger W 

Regional Park, whose community is representative of the large mammal communities of 

Sahelo-Sudanian savannas of Western Africa (Hibert, De Visscher & Alleaume, 2004). Prior 

to this study, we had presented different pellet groups of known species to a sample of local 

hunters and game scouts so they could try to identify them. Identification criteria varied 

according to persons and identification errors were substantial for most of species (> 30 % of 

pellet groups wrongly identified). Nevertheless, we tested some of their qualitative criteria as 

complements to metric measurements. 

In this paper, we describe research to determine the optimal criteria for discriminating 

between species pellet groups, and we identify potential sources of error in our classification 

model. 

 

Materials and methods 

Study area 

The Niger W Regional Park (WRP) (N 11°30', E 1°30'), so named because of the local 

configuration of the Niger River, comprises three contiguous National Parks, crossing the 

borders between Benin (550,000 ha), Burkina Faso (250,000 ha) and Niger (220,000 ha). The 

area exhibits the Sahelo-Sudanian climatic conditions typically found in a wide strip 

bordering the southern Sahara. The annual rainfall, although averaging between 600 mm in 

the North and 1000 mm in the South, is very erratic and restricted to the well marked rainy 
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season (May/June-September/October). The predominant vegetation type is Sudanese wooded 

savanna (Arbonnier, 2002; Dulieu, 2004). 

Field data collection 

Faeces are less regular and less recognizable during the rainy season (Chame, 2003). Thus, 

the dry season is best for conducting pellet counts and analyses, in order to minimize 

confusion. For this reason, most faeces collecting was performed in February and March. 

In the WRP, we mainly collected pellets of animals actually observed defaecating; these 

included Defassa waterbuck (Kobus ellipsiprymnus defassa Ogilby, 1833), roan antelope 

(Hippotragus equinus Desmarest, 1804), kob (Kobus kob Erxleben, 1777), bushbuck 

(Tragelaphus scriptus Pallas, 1766), Bohor reedbuck (Redunca redunca Pallas, 1767), red-

fronted gazelle (Gazella rufifrons Gray, 1846) and oribi (Ourebia ourebi Zimmermann, 

1783). Some other pellet groups were reliably identified by the presence of unambiguous 

accompanying spoors, such as for gazelles or roan antelopes. Most Defassa waterbuck pellets, 

unlike those of other species, were clumped. We chose pellet groups for which pellets were 

not aggregated and that might have been confused with those of roan antelope at first glance. 

Bushbuck droppings were collected in dense galleries in a zone close to rivers where animals 

could be regularly observed and where Bohor reedbuck, whose pellets appear quite similar, 

are very infrequent. We collected Bohor reedbuck droppings in grasslands of drainage lines 

where the species occurs in greatest densities. 

We were able to observe only a single grey duiker (Sylvicapra grimmia Linnaeus, 1758) 

actually defecating. For this species, we referred to hunting guides and scouts and to pellet 

samples collected in the Comoe Park in Ivory Coast by Poilecot (unpubl. data). Pellets 

attributed to grey duiker were collected far from water points, and were unlikely to have 

originated from red-flanked duiker, which are known to be restricted to the vicinity of 

permanent water points (Delvingt & Lobão Tello, 2005). However, we can not be categorical 

concerning the duiker species attributed to "grey duiker" pellets in the rest of this paper since 

some risk of confusion might persist, although fairly low. We could not find enough reliably 

identified pellets for red-flanked duiker (Cephalophus rufilatus Gray, 1846), topi (Damaliscus 

lunatus korrigum Burchell, 1824) and hartebeest (Alcelaphus buselaphus major Pallas, 1766), 

all of which species have become quite rare in the Park. In our analysis we used reliably 

identified pellets from observed individuals of topi (subspecies tiang) and hartebeest 

(subspecies lelwel) from the Zakouma National Park in Chad (N 10°34' – 11°03', E 19°21' – 
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20°00'). Topi and hartebeest are still very common in this other Sahelo-Sudanian ecosystem, 

which has similar habitats to those in the WRP. We assumed that the two species produce 

similar faeces in both ecosystems although belonging to different subspecies in each case. 

The other species such as elephant (Loxodonta africana Blumenbach, 1797), hippopotamus 

(Hippopotamus amphibius Linnaeus, 1758), buffalo (Syncerus caffer Sparrman, 1779), and 

warthog (Phacochoerus africanus Gmelin, 1788) produce easily identifiable faeces.  

Newly-collected pellets were dried in the sun for a few days, until they became very hard. 

Then they were stored in dry, dark conditions. For each species, 10 pellet groups were 

collected. 

 

Measurements 

Using callipers, the length (maximal distance between each extremity) and the diameter at the 

half length of the pellet were measured and recorded for each pellet. We also recorded easily 

observable characteristics such as the presence and sizes of tips and indents, and the 

uniformity and symmetry of pellet shapes within the group, further named 'regularity' in this 

paper. This more qualitative parameter was suggested by local hunters and game scouts. An 

indent is formed on one side of the pellet by the imprint of another pellet in the digestive tract. 

To record the sizes of tips and indents, we distinguished four classes as described in Figure 

15. For regularity we simply recorded whether or not the pellet was regularly shaped.  

 

 

 

 

 

 

Figure 15 : Classes of tip and indent size. 

 

Data analysis  

All analyses were performed using the R statistical package in its 2.2.1 version (R 

Development Core Team, 2004). Significance levels for statistical tests were fixed at 5 %. We 
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ran a linear discriminant analysis with the discrimin function of the ade4 package of R to 

identify the best morphological variables to segregate species. The analysis provided 

successive orthogonal axes such that the total variance carried by these axes was equal to 1 

for each axis, and that the between species variance was maximal. We investigated whether 

those criteria were sufficient to reclassify all species using the lda function of the MASS 

package of R, which gives the same discrimant functions as discrimin.  

In order to estimate the sampling effort in measuring pellets, we applied a bootstrap procedure 

(1000 repetitions for each pellet number) on a single pellet group from each species. These 

whole pellet groups contained 63 pellets in hartebeest, 99 in topi, 177 in red-fronted gazelle, 

113 in roan antelope, 61 in Defassa waterbuck, 69 in Bohor reedbuck, 104 in Buffon's kob, 

200 in oribi, 288 in grey duiker and 116 in bushbuck. We evaluated the minimum number of 

pellets to approach the overall within-group variance in pellet length and diameter. Hence, we 

measured 20 pellets taken at random in each pellet group for red-fronted gazelle, grey duiker 

and bushbuck, 25 for hartebeest, topi, oribi, Defassa waterbuck and Bohor reedbuck, and 30 

pellets each for Buffon's kob and roan antelope. We then calculated means of each variable 

for each pellet group since we considered the pellet group as a whole as the sampling unit. For 

semi-quantitative variables, means were calculated on code values. Diameter and Indent were 

log transformed in new variables Diam1 and Indent1 by log(Diameter+1) and log(Indent+1) 

in order to equalise dispersions around species means. We did not find a significant 

correlation between means and variances for the transformed variable Diam1. The 

discriminating power of the variables was tested with a one-way ANOVA to check whether 

variation of each variable was well explained by the species seen as a factor, i.e. whether the 

inter-species variation contributed strongly towards overall variation. The variable Regularity 

was discarded since almost all pellets in each pellet group for each species were regular in 

shape. We also discarded Length since it was strongly correlated with Diameter (Spearman 

correlation test, rho = 0.87, p < 0.005) and it presented a lower discriminating power between 

species than Diameter (Table 13). 

A non parametric version of the test of Pillai was used to test whether the sum of eigenvalues 

was high enough to conclude that overall variability obtained with the model was mainly due 

to the between-species variability. We identified which species differed significantly in their 

means calculated for each main original variable using Tukey's 'Honest Significant 

Difference' method. 
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Tableau 13 : Discriminating power of variables. Results of one-way ANOVA with values of different 

morphological variables as the dependent variable and the ungulate species as the independent variable. The 

R-square measures the proportion of the observed variance in the dependent variable which is explained by the 

independent variable, here the factor species. 

 

 

 

 

 

 

Results 

Faeces general shape 

From each of 10 pellet groups, we selected and photographed one pellet that seemed 

representative of the shape of most of the pellets in the group (Figure 16). Size of pellets 

allowed visual discrimination between small antelope pellets and larger antelope pellets but 

discrimination was less easy within small, medium-sized and large antelope pellets. Among 

smaller antelopes, we noted that the drop shape of most red-fronted gazelle pellets did not 

occur in oribi. The latter tended to be more bulging than grey duiker pellets, which had a 

more irregular surface. Among Bohor reedbuck droppings, we found some hartebeest-like 

pellets, which was not the case among bushbuck droppings. Nevertheless, most pellets of 

bushbuck and Bohor reedbuck were quite similar in shape. We were unable to find any 

reliable shape criterion for distinguishing between topi and hartebeest pellets, both of which 

exhibited wide variability in shape. 

 

Morphological variables and species discrimination 

The discriminant analysis produced three successive and orthogonal axes. The interspecies 

variation of projected data scores accounted for 97.2 % of the total variance on the first axis, 

62.3 % on the second axis and 20.9 % on the third axis, respectively. We kept the two first 

discriminant axes to investigate the separation between species. The non parametric version 

of the Pillai's test of the sum of the discriminant analysis eigenvalues (1000 repetitions, test: 

0.602, p = 0.001) showed that the model built on chosen variables split up the pellet group 

     
variable Multiple R-

Squared 
F-statistic df p-value 

          Length 0.833 50.5 9 and 91 < 2.E-16 

Diam1 0.971 335.1 9 and 91 < 2.E-16 

Tip 0.478 9.2 9 and 91 7.00E-10 

Indent1 0.633 17.4 9 and 91 < 2.E-16 

      



Partie 2 : Critères d’identication des fèces  

92 

 

values in such a way that mean overall variability was well explained by variability between 

species. The first function corresponded almost exactly with the variable Diam1 (Table 14) 

suggesting that the mean diameter of pellets within the pellet group was the most important 

variable for species segregation, whereas the second axis separated species along the indent 

depth. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 16 : Photographs of one representative pellet from each of 10 pellet groups. 
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Tableau 14 : Standardised canonical weight of former variables in the discriminant functions and 

correlations between former variables and canonical variables. 

 

 

 

 

 

 

 

Kob, hartebeest and topi, Bohor reedbuck and bushbuck, and waterbuck and roan could not be 

well discriminated by the first axis but the second axis allowed clear separation between kob 

and hartebeest, between kob and topi, and between roan and waterbuck (Figure 17). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 17 : Results of discriminant analysis showing pellet group means separation. 

Graduations account for 1. Code for species names: KE (Defassa waterbuck), HE (roan antelope), AB 

(hartebeest), DL (topi), KK (Buffon's kob), RR (Bohor reedbuck), TS (bushbuck), GR (red-fronted gazelle), OO 

(oribi), SG (grey duiker). 

 

              
selected 
variable 

 standardised 

canonical weight 

 correlation 

  Function 1 Function 2  Function 1 Function 2 

              Diam1  -1.003 0.128  -0.997 -0.075 

Tip  0.025 -0.124  0.519 -0.388 

Indent1  0.067 -0.985  -0.195 -0.976 
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Looking at the original variables, we found that the pellet mean diameter calculated for the 

pellet group allowed us to distinguish clearly between small species such as grey duiker and 

oribi (Tukey-HSD test, p < 0.05), but less well between medium size species such as Bohor 

reedbuck and bushbuck or bigger species such as kob, hartebeest and topi, or roan and 

waterbuck (p > 0.05). A synthesis of measurements of sampled pellets is given in Table 15.  

Mean indent depth then became of interest because it allowed significant segregation of 

waterbuck pellets, whose indent is weakly defined, from the roan pellets, whose indent is 

generally present and deeply cut. The indent depth also allowed significant separation of kob 

and oribi pellets, neither of which had clear indents, from hartebeest, topi and red-fronted 

gazelle, all of which usually possessed clear indents. Red-fronted gazelle pellets were wider, 

with more marked indents, than oribi pellets. None of the morphological variables permitted 

discrimination between hartebeest and topi, or between bushbuck and Bohor reedbuck pellets. 

Tableau 15 : Synthesis of measurements of sampled pellets in collected pellets. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Misclassification error of the model for identifying pellets 

The reclassification procedure alerted us to misclassification error in the discriminant model. 

Waterbuck, Buffon's kob, oribi, red-fronted gazelle, grey duiker and roan antelope pellet 

groups were all satisfactorily reclassified in the right species classes (Table 16).  

                species length 
(mm) 

 diameter 
(mm) 

 tip (% of pellets)  indent (% of pellets) 

                 mean sd  mean sd  none small long very 
spiky 

 none light marked deep 

                                 waterbuck 17.8 2.2  13.4 0.9  54% 40% 6% 0%  84% 16% 0% 0% 

roan 15.9 2.2  13.3 0.9  64% 30% 6% 0%  9% 34% 54% 3% 

hartebeest 14.1 2  10.8 0.8  29% 31% 31% 9%  27% 48% 26% 0% 

topi 13.6 1.9  10.3 0.6  30% 43% 26% 1%  34% 50% 16% 0% 

kob 12.8 1.7  10.1 0.7  69% 26% 5% 0%  87% 13% 0% 0% 

bushbuck 11.9 1.5  7.9 0.9  50% 39% 10% 0%  85% 13% 1% 0% 

reedbuck 12 1.5  7.7 0.7  31% 40% 29% 0%  79% 17% 3% 1% 

red-fronted gazelle 9.1 1.3  6.4 0.5  3% 13% 80% 3%  25% 34% 39% 1% 

oribi 8.8 1.3  5.4 0.5  32% 47% 21% 0%  82% 17% 0% 0% 

grey duiker 9.2 1.2  4.1 0.3  11% 47% 37% 5%  87% 7% 5% 0% 
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Tableau 16 : Results of reclassification of pellet groups with the discriminant model. 

Code for species names: KE (Defassa waterbuck), HE (roan antelope), AB (hartebeest), DL (topi), KK (Buffon's 

kob), RR (Bohor reedbuck), TS (bushbuck), GR (red-fronted gazelle), OO (oribi), SG (grey duiker). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

We were able, however, to isolate two categories of pellet groups, each from two species, 

between which the model did not distinguish clearly. Bohor reedbuck pellet groups were 

confused with bushbuck, and bushbuck pellet groups with Bohor reedbuck. Hartebeest and 

topi pellet groups comprised the second category, responsible for the highest tally of incorrect 

reclassifications. A few hartebeest pellet groups (< 18 %) did not possess well-marked indents 

and these were reclassified as kob. A few atypical pellet groups (< 20 % in all species) were 

also wrongly reclassified. They consisted of a few particularly short and large pellets which 

conferred a large mean diameter and a small mean length (one pellet group in red-fronted 

gazelle, one in grey-duiker) or, conversely, were composed of particularly narrow and long 

pellets (one pellet group in red-fronted gazelle, one in roan antelope). This suggested that 

pellets of these groups were exceptionally compressed or stretched inside the digestive tract.  

Using other models based on only half the data, randomly selected, with the same variables, 

we tested the reclassification of the other half of the data (Figure 18). Hartebeest, topi, Bohor 

reedbuck and bushbuck pellet groups still appeared to be least well reclassified, with fewer 

than 50 % attributed to the correct species.  

                        species number of pellet groups in 

redeployment categories 

% wrongly 
reclassified 

  AB DL GR HE KE KK OO RR SG TS 

            AB 5 3 0 1 0 2 0 0 0 0 55% 

DL 4 5 0 0 0 1 0 0 0 0 50% 

GR 0 0 8 0 0 0 1 0 0 1 20% 

HE 1 0 0 9 0 0 0 0 0 0 10% 

KE 0 0 0 0 10 0 0 0 0 0 0% 

KK 0 0 0 0 0 10 0 0 0 0 0% 

OO 0 0 0 0 0 0 10 0 0 0 0% 

RR 0 0 0 0 0 0 0 7 0 3 30% 

SG 0 0 0 0 0 0 1 0 9 0 10% 

TS 0 0 0 0 0 1 0 2 0 7 30% 
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Figure 18 : Boxplot showing reclassification quality obtained from running 1000 discriminant models built 

on 50 % of the data taken at random and run for the remaining data. 

Code for species names: KE (Defassa waterbuck), HE (roan antelope), AB (hartebeest), DL (topi), KK (Buffon's 

kob), RR (Bohor reedbuck), TS (bushbuck), GR (red-fronted gazelle), OO (oribi), SG (grey duiker). 

 

 

Discussion 

Identifying ungulate pellet groups is not always easy when many species occur together. As 

noted by Chame (2003), animal size and pellet size seem to be linked by an allometric 

relationship, resulting from differences in diameter of the digestive tract. However, diameter 

of pellets of adult individuals was inadequate for separating all species, and we discovered 

great diversity in pellet size and shape, both between and within species.  

Our discriminant analysis of identified pellet groups pinpointed and characterised the most 

useful morphological criteria for separation between species. We conclude that a simple 

measure of the diameter of some pellets, if necessary, coupled to checking for the presence of 

an indent on the majority of the pellets within the pellet group would allow satisfactory 

identification of pellet groups of six of the ten studied species in WRP (Figure 19). 
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Figure 19 : Summary diagram of main criteria for the discrimination of pellets of six ungulates in the WRP. 

 

Nevertheless, neither indent depths nor pellet diameters were sufficient, on their own, to 

distinguish hartebeest from topi, and bushbuck from Bohor reedbuck pellet groups. Shape 

criteria also did not permit separation between these species. To identify Bohor reedbuck, 

bushbuck, hartebeest and topi pellet groups in the field, without considering habitats, we 

recommend the use of other indices such as spoor associated with the droppings, when 

present (see Lamarque (2004) and Stuart & Stuart (2000)). It is of particular importance to 

identify indices related to rare and endangered species, such as topi, in West Africa (Sayer, 

1982) in order to study the distribution and habits of surviving groups. We were unable to 

collect any pellets of the rare and elusive red-flanked duiker although some individuals were 

occasionally observed. Lamarque (2004) distinguished red-flanked duiker from grey duiker 

pellets due to the remarkable absence of tips and the roundedness of one extremity, compared 

with the flatness of the other extremity, in red-flanked duiker. For the study of less rare 

species, indirect indices remain a promising tool in situations where the animal’s behaviour, 

especially in heavily poached areas, or where the vegetation structure restrict visibility. Ellis 

& Bernard (2005) stated that indirect surveys are particularly suitable for the study of thicket 

dwelling species such as bushbuck. Some other species, such as Bohor reedbuck, oribi or grey 

duiker are also difficult to count precisely, because they can sink to the ground and hide or 

remain supine when they sense danger (pers. obs.; Estes, 1997). 

We must emphasize that our criteria are only relevant to the dry season and to pellets of adult 

individuals. Unfortunately, we were able to observe young or juvenile individuals defecating 
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only for a few species in the field. Further study should integrate juvenile pellet groups to 

assess the risk of confusion between pellets of young individuals of one species with pellets 

of adults of other species. Obviously, seasonal changes cause changes in vegetation. At the 

beginning of the rainy season, mixed-feeding species, such as roan in the WRP, alter their 

diet, consuming less browse and more fresh grass. In June, soon after the first heavy rains 

brought on the flush, roan faeces were very wet and were no longer produced as identifiable 

pellets, illustrating how diet determines pellet size and shape. We observed that pellets dried 

very quickly during the dry season and became very hard in less than two days. Then, their 

shape and dimensions did not change during the rest of the dry season unless they were 

attacked by insects or hydrated by rains. Thus, morphometric discrimination should remain 

feasible whatever the pellet age during dry season. 

In our study, facing the problem of finding reliable criteria for identifying pellets of rare 

species, we considered collecting pellet samples from captive animals. Gazelle pellets were 

collected at the Niamey zoo in Niger but animals there, which were fed dry hay forage, 

produced very big, round pellets which did not correspond at all to those found in the wild. 

We drew the same conclusion for a grey duiker fed with hibiscus leaves and salad in a 

hunting camp near the WRP. Its pellets were quite large and did not correspond to any pellets 

found in the park. Thus, pellets of captive animals appear to be neither representative nor 

relevant for the purpose of studying wild populations, unless they are fed a natural diet.  

A comparison with indications and dimensions of samples given by Walker (1996) (see 

synthesis on dimensions calculated from Walker's pictures by Chame (2003)) calls also into 

question the reliability of the southern African field guides for identifying pellets of ungulates 

in West Africa. For example, we found larger and less round pellets in oribi pellet groups 

(Chame: 7.5 x 5 mm, this study: 8.8 x 5.4 mm), much narrower and not round pellets in grey 

duiker (Chame: 6 x 6 mm, this study: 9.2 x 4.1 mm). Our topi pellets were much smaller 

(Chame: 22x18 mm, this study: 13.6 x 10.3 mm). Topi and hartebeest pellets used in this 

analysis were collected in the Zakouma National Park in Chad. This calls the need of 

checking in further study that topi and hartebeest produce similar pellets in WRP. In 

bushbuck, we did not observe any clumped pellets and pellets were wider (Chame: 14 x 6 

mm, this study: 11.9 x 7.9 mm). These differences might be explained by different resource 

selection in West African savanna animal diets, rather than by morphological differences in 

southern and western Africa populations of the same species. We also distinguished the 

scattered roan-like pellets from the clumped pellets in Defassa waterbuck. Scattered pellets 
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seemed more commonly found in the Defassa subspecies in WRP than in waterbuck in 

southern Africa ecosystems.  

It appears then that our West African study provides original criteria that complement the 

knowledge developed in southern Africa and the local expertise of scouts, for the 

identification of ungulate faecal pellets during the dry season. If it is possible to identify the 

pellet groups of certain species, it becomes feasible to use pellet groups as indices for 

monitoring the abundance of ungulate populations in savanna ecosystems. Further 

characteristics such as defecation rates, decay lengths or criteria for aging pellets should be 

studied in order to conduct appropriate pellet-group counts. 

 



 

100 

 

 

 

 

 

 

 

3. Essai de datation des tas de fèces 

 

 

 

Manuscrit en préparation. 
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Dry season ageing of savanna ungulate pellets: how 

the shade of colour can refine pellet-group counts 

Fabrice HIBERT, Daniel MAILLARD (ONCFS), Hervé FRITZ (CNRS/LBBE Lyon 1), Hama 

Noma ABDOU (Association des Guides touristiques de la Tapoa), Mathieu GAREL 

(CNRS/LBBE Lyon 1, ONCFS), Peter WINTERTON (Université de Toulouse) 

 

 

Abstract 

Pellet-group counts can be useful to monitor ungulate population trends, particularly in 

elusive species. In savanna areas, ambient conditions conserve the pellets during the dry 

season. Thus, ageing of accumulated pellet-groups should be helpful in approximating the 

numbers of ungulates present during any part of the dry season. The aims of this study were to 

confirm that the decay rate is low during the dry season, to identify the major causes of decay 

and to test the usefulness of criteria, easily measurable in the field, in dating pellets. Every 

month during the dry season pellet groups of five West African ungulates were collected fresh 

and deposited on bare ground at an experimental site. The levels of hardness, cracking, 

dispersion, attack by insects and shade of colour of the pellets were monitored until the rainy 

season started. A few pellet groups completely decayed during the dry season, mainly due to 

termite attack, and most pellet groups rapidly decayed as soon as hard rains fell. The pellets’ 

shade of colour was the best criterion to date them. We discuss the pellet colour as a tool for 

monitoring the trends in ungulate use of target areas during the dry season. 
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Introduction 

The sustainable management of wildlife populations in conservation areas, as well as in 

rangelands, strongly depends on the monitoring of population status and spatio-temporal 

trends (e.g. Kremen, Merenlender & Murphy, 1994). Many techniques have been developed 

and employed to monitor large terrestrial mammal populations (Norton-Griffiths, 1978; 

review from Van Hensbergen & White, 1995), with recent emphasis on the use of indirect 

indices, especially for elusive species or in dense habitat (e.g. Ellis & Bernard, 2005; 

Stephens et al., 2006).  

Pellet-group counting can provide an objective measure of population fluctuations 

(Dzieciolowski, 1976; Albaret et al., 1991; Putin & Albaret, 1999), and can also aid in 

describing distribution, habitat preference and seasonal changes in patterns of habitat use 

(Putman, 1984; Mayle & Peace, 1999). This approach has mainly been developed in 

ungulates in temperate or arid regions in America or Europe, mostly in deer species (Bennett, 

English & McCain, 1940; Dzieciolowski, 1976; Mayle and Peace, 1999). The notable 

exception is the elephant for which dung counts were developed more than a decade ago 

(Barnes, 1993), particularly in forest areas. Indirect indices have now begun to be used to 

monitor African ungulate populations (Plumptre & Harris, 1995; Plumptre, 2000; Barnes, 

2001; Barnes, 2002; Mubalawa & Sikubwabo, 2002; Ellis & Bernard, 2005; Young et al., 

2005). Still, research is needed to adapt these techniques to tropical areas with their specific 

animal diet and climatic conditions. 

Two types of pellet group count procedures have been classically used to estimate actual deer 

population densities (Mayle & Peace, 1999) and could be applied to monitor tropical species. 

First, 'standing-crop counts ' consist in counting faecal pellet groups accumulated over a 

period of time prior to sampling. Second, 'clearance-plot counts ' involve initial site clearance 

followed by a second visit to count faecal pellet groups accumulated during the intervening 

period. In the 'standing-crop design', the pellet groups found are those which have not 

disappeared and hence, which have accumulated for a time equal to the length of pellet decay. 

Their number equals to the number of animals that defecated multiplied by the daily 

defecation rate multiplied by the decay length.  

In savanna ecosystems, very dry conditions during the aptly-called dry season may lead to 

good preservation of pellet groups and a low decay process (Jachmann and Bell, 1979; 

Jachmann and Bell, 1984). A standing crop procedure at the end of the dry season, would give 
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a simple estimation of mean animal number in the area for the whole dry season. It could be 

calculated as the ratio of the cumulated pellet groups divided by the defecation rate (once 

estimated) multiplied by the time between the beginning of the dry season and the count. 

However, this time might fluctuate much from year to year according to the end of the rains. 

Management fires at the beginning of the dry season might also affect the date at which 

pellets start to accumulate without destruction. Furthermore, decay length might largely 

exceed the period of interest i.e. the period considered to be representative of homogeneous 

use of the area by the studied population. A 'clearance plot' procedure would thus appear as an 

interesting solution to focus counting on a certain  period of the dry season. However, this 

method might be excessively time consuming as it requires a prior sampling and clearing 

effort over sufficiently large sampling areas to detect pellet-groups. We propose an alternative 

approach based on the ability to estimate the age of pellet-groups. This would consist in 

conducting a single count using a 'standing crop' procedure, but also in identifying the age of 

pellets in order to consider only the pellet groups deposited over the target period. 

In this paper, we characterized the decay and ageing process of pellets along the dry season 

until the beginning of the rainy season in a savanna ecosystem. We worked on faeces of five 

ungulates of various sizes and feeding styles living in the Niger W Regional Park in  West 

Africa. After having verified the effect of dry and rainy conditions on pellet-group decay, we 

studied whether simple and reliable criteria could be identified to age faeces during the dry 

season. We finally discuss how pellet aging could be used to monitor ungulate populations in 

West African savannas. 

 

Materials and methods 

Study area 

The W Regional Park (WRP) (N 11°30', E 1°30') comprises three contiguous National Parks, 

crossing the borders between Benin (550,000 ha), Burkina Faso (250,000 ha) and Niger 

(220,000 ha). The area exhibits the Sahelo-Sudanian climatic conditions typically found along 

a wide strip bordering the southern Sahara. The annual rainfall, although averaging between 

600 mm in the North and 1000 mm in the South, is very erratic and restricted to the well 

marked rainy season (May/June-September/October). The predominant vegetation type is 

Sudanese wooded savanna. 
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Field data collection 

The study of faeces decay was carried out during the dry season from December to June, until 

the first heavy rains, in the northern part of the WRP. 

We studied pellet-group degradation in species producing pellets of various sizes and 

compositions owing to differences in diet. We focused on four mainly grazing species:  

Buffon's kob (Kobus kob Erxleben, 1777), the Defassa waterbuck (Kobus ellipsiprymnus 

defassa Ogilby, 1833), the Bohor reedbuck (Redunca redunca Pallas, 1767), the roan antelope 

(Hippotragus equinus) and on one mixed-feeding species: the red-fronted gazelle (Gazella 

rufifrons Gray, 1846) (Lamarque, 2004). Waterbuck and roan antelope have been described to 

also incorporate non-negligible amounts of browse in their diet at the end of the dry season 

(Schuette et al., 1998; Kassa, Libois and Sinsin 2007). 

Whenever possible, ten fresh pellet groups were collected for each species every month and 

placed in 50 cm wide squares, with one pellet group per square, on bare ground marked out 

by stones in a bush savanna area. Five pellet groups were deposited in the shade of trees and 

five were exposed to the sun in a clearing. In order to allow comparison of the evolution of 

pellet groups placed in different plots in both exposure situations, we limited the faecal matter 

per plot to the same arbitrary fixed quantity of about 30 pellets in a group. 

Measurements 

Every two weeks, we checked whether each pellet group was still present or had completely 

decayed. The initial number of pellets per plot was not high so we considered the pellet group 

as decayed when less than four pellets remained instead of six for Mayle and Peace (1999) or 

ten for Ellis and Bernard (2005) who also initially used groups of 30 pellets. We measured 

different characteristics of the pellet groups in order to describe the ageing process and to 

investigate the causes of decay.  

Various investigators have suggested the use of pellet shape and shade, as correlated with the 

seasonal changes in diet, as a means of determining the age of pellet groups (Neff, 1968). 

Young et al. (2005) also used the shade to age zebra dung classified in three classes but as an 

indicator of pellet transformation over time. In our study, it was straightforward to define four 

main classes to characterize the shade of each pellet group (Figure 20). These classes were 
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distinguished and systematically recognized by several experimenters. From the four main 

classes, we derived three intermediate classes leading to the current seven classes. When we 

hesitated between two of the four main shade classes, we affected the pellet group to the 

intermediate class (see Table 17). All persons tested (n = 3) classed all the pellets in the same 

7 categories. 

We recorded the level of pellet cracking, pellet hardness, pellet-group degradation by insects 

and dispersion in four main classes as well (Table 17). The pellet groups had been transported 

and were not in their initial dispersion state but we wanted to get an idea of how much the 

dispersion factor could participate in the decay process. In all plots, pellets were gathered 

together in the same standardised way at the centre of the plot and then remained untouched. 

 

 

 

 

 

 

Figure 20 : Buffon's kob pellets ranging from dark and fresh (class c1) to lighter and older (class c4). 

 

Tableau 17 : Definition of classes of variables used. 

For each variable, pellet groups with intermediate characteristics were coded c1.5, c2.5 or c3.5. Attack by 

insects was assessed by consumption and degradation traces on the pellets. 

 

 

 

 

 

 

 

 

      class 
code 

colour shade 

of pellets 

cracking of 
pellets 

hardness of pellets dispersion of the 
pellet group 

degradation of the 
pellet group by insects 

            c1 glossy, dark 

and wet 

smooth very soft not dispersed not attacked 

c2 dark but dry on 
surface 

lightly cracked resistant but can be 
mushed between fingers 

a few pellets 
dispersed 

a few pellets attacked 

c3 dull well cracked very hard, cannot be 
mushed between fingers 

most pellets 
dispersed 

most pellets attacked 

c4 very dull and 
light greyish 

deeply cracked brittle few or no pellets 
remaining 

few or no pellets 
remaining 
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Analysis 

The process of pellet-group ageing was analysed through the evolution of cracking, hardness, 

dispersion, and degradation by insects both in full direct sunlight and under trees. We also 

studied the evolution of the colour shade of pellet groups, as a potential indicator of pellet 

age, in full direct sunlight and shaded by trees. We tested whether the classes were reached 

earlier or later according to the exposure. For each variable, we used one-sided and two-sided 

Wilcoxon tests to compare age means in each class between groups located in the sun and 

groups located in the shade. 

Finally, from the shape of the scatter of points in the graphs plotting the different variables i.e. 

colour shade, cracking, hardness and dispersion, versus time, we selected the morphological 

variables which best discriminated between pellet groups of different ages. For each variable, 

we measured the overlap of age intervals for each class of the variable and conversely, for 

each age, the number of possible classes for the variable. An interesting variable should be 

such that overlap between age intervals is minimal and the number of variable classes 

corresponding to each age is also the lowest. In other words, we searched for criteria that gave 

the best correspondence between the criterion classes and the age intervals. All analyses were 

performed using the R.27.1 software (R Development Core Team, 2008). The significance 

level for statistical tests was fixed at 5 %. 

 

Results 

Pellet-group decay and ageing during the dry season 

As expected, in the five species studied, we recorded a very low decay rate (less than 14 %) 

during the dry season (Table 18). Most decayed pellet groups disappeared because of 

degradation by insects, principally termites and ants, except for Bohor reedbuck droppings 

which were never attacked by insects, but degradation by insects did not necessarily lead to 

total decay. A small proportion of pellet groups also decayed because of complete dispersion 

in red-fronted gazelle and in roan antelope (Table 18). Between 8 and 10 % of total pellet 

groups in each species reached a high dispersion level (c4), after more than 3 months. Two 

small sporadic rains (3-4 mm) occurring during the dry season in March and April, made 

pellets globally more cracked, less hard but more brittle, more obviously so in red-fronted 

gazelle. As as soon as the first heavy rains fell in June, almost all pellet groups finally 

decayed completely. They were dispersed and washed away by run-off or degraded and 
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recovered by seedling vegetation. This suggested that during the rainy season, the life time of 

a pellet group varies according to the occurrence of periods of heavy rain. Thus, it probably 

does not exceed a few days or weeks. 

Tableau 18 : Decay rate and observed causes of pellet disappearance during the dry season. 

The mean monthly decay rate for the dry season was calculated on the basis of decay rates of different cohorts 

weighted by the number of months. The definition of a cohort we used was a set of pellet groups collected and 

deposited on the experimental site in the same month. 

 

 

 

 

 

 

 

Tableau 19 : Comparison of mean age of pellet-group in each variable class between shade and sun exposure. 

The hypotheses H0: 'mean age of pellets in a given class in the sun = mean age in the shade' (associated 

probability p1) and H0: 'mean age in the shade < mean age in the sun' (associated probability p2) were tested 

respectively with one-sided and two-sided Wilcoxon tests. ' ': non-significant, '*': p < 0.05, '** ': p < 0.01, '***': 

p < 0.001 ; '-' : no or very few observations in the class. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

           species pellet groups  reason of total decay 

            total 
number 

attacked by 
insects 

completely 
decayed 

mean monthly 
decay rate 

( sd) 

 insects 

only 

insects + 
dispersion 

dispersion 

only 

dispersion + 
embrittlement 

embrittlement 

only 

                      red-fronted gazelle 50 14 % 10 % 2.3 %  3.5 %  40% 20% 20% 20% - 

roan antelope 50 22 % 14 % 3.9 %  5.9 %  63% 25% - 12% - 

Defassa waterbuck 61 31 % 4 % 0.5 %  1.1 %  100% - - - - 

Buffon's kob 53 28 % 8 % 1.5 %  2.1 %  100% - - - - 

Bohor reedbuck 40 40 % 2 % 0.5 %  1.1 %  - - - - 100% 

            

Variable Class

p1 p2 p1 p2 p1 p2 p1 p2 p1 p2

sun shade sun shade sun shade sun shade sun shade

c1.5 6 13 * * 10 17 10 5 10 12 3 36 ** ***

c2 21 23 29 35 27 31 30 28 42 37 *

c2.5 53 45 60 67 37 56 * * 60 45 87 64 ***

c3 52 56 59 70 54 69 *** *** 47 63 ** ** 67 72

c3.5 99 111 100 114 99 142 *** *** 94 69 142 86 **

c4 113 126 * - - - - 102 108 115 124 162 113 *

c1.5 - - - - - - - - 6 38 24 33 14 36 *

c2 34 30 57 44 53 66 *** *** 67 67 60 71 * **

c2.5 76 118 *** *** 91 70 * 62 117 ** *** 46 125 *** *** - - - -

c3 100 95 35 116 *** *** 90 163 * * - - - - - - - -

c1.5 - - - - 48 40 59 40 * 38 41 66 34 *

c2 66 71 69 64 65 65 72 75 73 58 **

c2.5 62 58 77 81 80 97 74 105 - - - -

c3 89 76 114 86 * 91 76 110 66 ** - - - -

c1.5-c2.5 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - -

c3 42 52 52 61 ** ** 41 58 *** *** 25 34 * * 41 37

c3.5 95 137 ** ** 107 101 80 83 80 107 *** *** 72 69

c4 - - - - - - - - - - - - 110 130 94 96

Hardness

Colour 

shade

Cracking

Dspersion

Red-fronted gazelle

mean age mean age mean age mean age mean age

Roan antelope Defassa waterbuck Buffon's kob Bohor reedbuck
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During the dry season, some pellets globally appeared to crack and to get hard more quickly if 

exposed to the sun but this trend was not significant in all species (Table 19). They also 

tended to get brittle (i.e. hardness changing from class c3 to class c3.5 and c4) more quickly 

in the sun in roan antelope and Boor reedbuck. However, for each species, we did not find a 

statistical difference between the proportions of decayed pellets located in the sun and those 

located in the shade (Fisher's unilateral test, p > 0.17 in each species). Sun exposure did not 

influence dispersion much (Table 19) nor did degradation by insects (tests of comparison of 

the proportions of pellet groups attacked by insects in the shade and in the sun: Fisher's 

unilateral exact test for gazelle and reedbuck; Chi-square test with Yates' continuity correction 

for roan antelope, Defassa waterbuck and Buffon's kob: p > 0.2 in each species). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 21 : Pellet-group shade versus the pellet-group age. 

We used the function sunflowerplot of the stats library of R (R Development Core Team, 2008) to plot multiple 

points ‘sunflowers’ with multiple leaves (‘petals’) such that overplotting is visualized. Variation of colour shade 

along the classes appeared globally monotonous and increasing over time until it reached a plateau at which 

pellets were the dullest. All pellets passed successively from one shade class to the following on our colour 

shade scale. 
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Identification of morphological criteria to estimate pellet-group age 

Pellet-age intervals corresponding to cracking, degradation by insects, dispersion or hardness 

levels appeared to largely overlap. We further do not advise using pellet dispersion to age 

pellet groups in the field since we never know their initial level of dispersion. Softness was 

only useful to identify pellets aged less than one day. Beyond one day, pellets were already of 

maximal recorded hardness. Colour shade finally appeared to be the most interesting criterion 

for aging pellets in the five species studied (Figure 21) but did present bias due to rain or sun 

exposure. Pellets globally appeared to become dull more quickly if exposed to the sun, except 

in red-fronted gazelle (Table 19). The exceptional light rains during the dry season washed off 

the dust deposited by the Harmattan winds. This resulted in a momentary decrease in the 

shade of colour by one class level, i.e. to shinier but darker shade than previously. Rapidly 

however, in less than 14 days, they tended to return to their original shade levels and beyond. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 22 : Box-and-whisker plots showing lifetime of new shade classes of pellets. 

The bold line within the boxes represents the median. 
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Aging pellets with colour shade 

In order to refine the correspondence between shade classes and age groups, we grouped 

together shade classes that strongly overlapped in their age group. The reclassification in new 

and wider shade classes (Table 20) allowed better discrimination of the pellet-group ages in 

most of the species except waterbuck (Figure 22). Aging by shade of colour appeared to be 

most reliable and precise in roan antelope, Buffon's kob and Bohor reedbuck whose blackish 

pellets got steadily duller. In waterbuck we were able to age very fresh pellets correctly but it 

was not so easy with dull pellets since even relatively fresh pellets become rapidly very dull 

in that species. Our colour shade classification proved less straightforward to read with clearer 

and brownish pellets such as those of the red-fronted gazelle.  

Tableau 20 : Age classes of new, larger shade classes. 

We determined the limits of the age intervals from the distribution of frequencies of pellet groups of a given age 

in the different shade classes. We adjusted the age intervals such that most pellet groups were all in the same 

shade class and that age intervals did not overlap. Once the age classes had been identified, we calculated, for 

each of them, the proportion of pellet groups in each shade class (%a) in order to check whether each age class 

was actually well represented by pellet groups of one shade. We also checked whether each shade class was 

representative of one age class. For each shade, we calculated the proportion of pellet groups of each age class 

(%b). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

                species colour 
shade 
class 

shade 
class 

definition 

shade class 
extreme 

ages (days) 

mean age 

 sd 

(days) 

age class 
definition 

(days) 

classification value 

  %(a) %(b) 

        roan 
antelope 

A c1 0-3 1  1 0-3 87% 100% 

B c1.5-c2 2-65 18  15 4-19 98% 57% 

C c2.5-c3 19-104 53  24 20-63 78% 69% 

D c3.5-c4 39-169 112  32 > 97 90% 72% 

Defassa 
waterbuck 

A c1 0-3 1  1 0-3 96% 100% 

B c1.5 4-31 14  10 4-4 91% 40% 

C c2 2-96 32  23 10-17 76% 39% 

D c2.5-c3 2-171 64  38 19-113 64% 87% 

E c3.5-c4 2-171 99  46 > 120 68% 42% 

Buffon's kob A c1-c1.5 0-15 2  3 0-4 91% 90% 

B c2-c2.5-c3 1-171 46  30 11-62 94% 73% 

C c3.5-c4 40-171 110  35 > 97 85% 68% 

Bohor 
reedbuck 

A c1-c1.5 0-30 5  8 0-3 100% 73% 

B c2-c2.5-c3 4-105 43  25 4-76 84% 90% 

C c3.5-c4 39-166 112  31 > 77 79% 88% 

red-fronted 
gazelle 

A c1-c1.5-c2 0-129 27  30 0-44 90% 78% 

B c2.5-c3 16-170 75  36 45-96 54% 59% 

C c3.5-c4 79-170 118  29 > 102 41% 78% 
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Discussion 

Monitoring animals by pellet-group counts requires the knowledge of a few key elements and 

the decay rate is one of these. In this paper, we considered how low decay rate and 

transformation of the appearance of the pellet-group could help to refine pellet-group counts 

in the arid conditions of a Western Africa savanna. The trends in the decay and ageing of 

pellet groups in the five studied ungulates were overall quite similar although the species were 

of different sizes and had different feeding styles. On the one hand, lifetime of pellets was 

confirmed to be short and rain-dependent during the rainy season. Thus, we do not 

recommend pellet-group counts during periods of regular rain. On the other hand, pellet-

group decay appeared very low during the dry season, as noted by Jachmann & Bell (1979; 

1984) in Southern Africa savannas. The embrittlement of the pellet occurred too slowly to 

lead to the total decay of pellet groups before the heavy rains. Hence, pellet-group counts 

during the dry season using a 'standing crop' procedure, would include all the pellet groups 

that had accumulated since the beginning of the dry season unless we can differenciate 

between their ages. 

The way that we designed our study may have led to some limits that we must acknowledge. 

We put all pellet groups in an experiment area, so that we could control the surrounding 

habitat and sun exposure but not act on other parameters. However, free animals would 

naturally deposit pellet groups in the different habitats that they use, characterised for 

example by different vegetation cover, slope or type of ground. This limit (see Marques et al. 

2001) may explain why we did not observe any dung beetle attack on the pellets in the 

experiment site whereas attacks were noted in the Park from May onwards. Thus, we most 

likely underestimated degradation from dung beetles at the time these insects were active at 

the end of the dry season. On the other hand, concentrating the pellet groups in the same area 

might have attracted termites. This could well have led to an overestimation of termite 

influence on pellet decay rate for the whole dry season. In natural conditions, pellet groups 

might initially be more dispersed than in our experiment, and might decay more rapidly 

because of this dispersion. Dispersion, however, appeared to be a slow phenomenon on bare 

soil. Furthermore, the irregularity of the ground, natural obstacles like plant items or other 

older pellet groups in the case of species such as gazelles defecating in latrines, might reduce 

pellet dispersion. 

Before the end of the dry season and the concomitant appearance of the dung beetle, we can 

reasonably think that overall pellet decay is low but the probability that a pellet group will 
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decay increases with the time since defecation. The daily defecation rate might also vary 

seasonally (MacCracken and Van Ballenberghe, 1987, Rogers, 1987). In order to limit the 

uncertainty on the initial number of pellet groups deposited due to decay and defecation rates 

and for the reasons explained in the introduction (e.g. natural fluctuations, fires, etc.), it may 

be interesting to focus monitoring of ungulate populations on a shorter periods of time than 

the whole dry season. We found the colour shade of the pellet group to be the most reliable 

age criterion easily measurable in the field. The colour of the pellets may change according to 

the diet of the animal but globally on our samples, the colour shade was a useful indicator of 

pellet-group age. It was above all reliable in kob, roan antelope and Bohor reedbuck whose 

dark pellets become steadily lighter with time since defecation. 

The number of pellet groups actually deposited for a given period could be approximated as 

the number of pellet groups of one or several shade classes being indicative of the period 

(approach 1). However, the way that an age class is attributed to a shade class and the way a 

shade class is attributed to an age class, produces an uncertainty on the estimated number of 

pellet groups deposited over a considered period (Table 20). Nevertheless, we can assume that 

the rate of change of the pellets shade is similar from year to year. Under this assumption, the 

systematic uncertainty on the estimate of pellet-group number would be the same every year.  

Another approach (approach 2) could consist in estimating the number of pellet groups 

deposited over a given time interval, using the probability that a pellet group of a given shade 

class is deposited during that period of time. Let Nx be the number of pellet groups actually 

deposited by the target population for x days preceding the day of counting and counted on 

the transects and Nci the number of counted pellet groups of shade ci. Among the Nci pellets, 

a certain proportion Pci(x) are from the Nx pellets, the others being older than x days. The 

proportion Pci(x) can be estimated by the probability that the age of the pellet group of shade 

ci is lower than or equal to x (Figure 23). If the proportion of pellet groups that decayed 

during period x is trivial, Nx can be approached by: xN̂ =  
i

xPciNci )( . Since it is difficult 

to approach the real profile of the probability for class c4 in the absence of measurements for 

the whole dry season, we can restrict the study to periods such that x is lower than the time for 

the first c4 to appear and then consider Pc4=0. 
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Figure 23 : Probability (%) that the age attributed to a pellet group of a given colour shade is lower than or 

equal to the actual age. 

This probability was derived from the proportions of pellet-groups of a given colour shade younger than or the 

same age as to the considered ages. For each colour shade, we only considered the pellet groups that had had 

the time to pass to the following shade class in order to prevent a distribution skew due to the experiment design. 

When some pellet groups passed to a lower shade class (darker) after a light rain, we kept the previous level, to 

approximate the profile in the even of no rain. Less than 5% of pellet-groups of shade c4 had an age lower than 

the value indicated by the vertical dashed-line. Other lines represent normal models fitted on the observed 

values by the maximum likelihood method, using the function fitdistr of the MASS package to illustrate the trends 

(Venables & Ripley, 2002). 

 

If the decay rate is also known according to pellet-group age and period of the year, the 

number of deposited pellet groups and hence the apparent density of animals could be 

theoretically estimated from sample counts. Line transect procedures as described by Marques 

et al. (2001) (used e.g. in kudu: Ellis & Bernard, 2005) might be interesting but very time 

consuming. Precise measurement of pellet group distances from the axis of the transect are 
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needed. Many transects should also be travelled to guarantee a sufficient minimum number of 

observations in the case of low densities. A design simpler than line transects would consist in 

strip transects crossing all types of habitats and on which it is assumed that no pellet groups 

are undetected. The strip transects l-2 meters wide (or less according to pellet-group 

detectability) could be covered in a single sweep from one end to the other as described by 

Buckland et al. (1993). Furthermore, most counting techniques, direct or indirect, have 

proved unreliable or very costly when a precise estimate of actual ungulate densities was 

sought (Caughley, 1977). Wildlife managers nowadays tend to base their management and 

conservation decisions on population history and fluctuation over time through trend indices 

rather than punctual densities. Among several recent bio-indicators developed to monitor 

ungulate populations, the kilometric index (Vincent, Gaillard & Bideau, 1991) has now been 

validated in roe deer in Europe and tested in African ungulates (Maillard et al., 2000; 

Maillard et al., 2001). This index is basically calculated as the number of animals encountered 

per kilometre of fixed circuits but could be adapted to indirect indices. If trends over the years 

rather than actual annual densities are wanted, the number of pellet groups found per 

kilometre of transect might be sufficient to reveal population trends on the sampled areas, 

without dividing by the width of the transect and multiplying by the total sampled area.  

It could be possible to calculate specific kilometric indices based on the number of pellet 

groups of certain shades corresponding to specific age classes (approach 1). If the defecation 

rate is not too variable, these indices should indicate the population trends in the target area. 

Alternatively, a kilometric index of pellet groups deposited for a time interval x could also be 

derived from our second approach (2): IKx = xN̂ / L, with L the transect length. Each year, 

pellet group counts should be conducted at periods when environmental conditions are similar 

and along the same fixed circuits. Then, a kilometric index of pellet group accumulation for 

the same time interval x calculated every year could be plotted to reveal population trends.  

In order to limit uncertainty on decay rates due to coprophagous beetles, or the uncertainty on 

pellet-group age due to alteration of shade by rain, pellet-group count could be performed 

before March in West Africa. Before March, generally no rain occurs and beetle activity is at 

its lowest. The annual pellet-group count could be performed in the areas were animals 

concentrate, that is within a few kilometres of water points for most savanna ungulate species 

during the dry season (Lamprey, 1963; Western, 1975).  

 



 

115 

 

 

 

 

 

 

 

 

4. Les fèces: des indicateurs de l'utilisation 

des habitats par les animaux ? 
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4.1. Introduction 

De nombreux auteurs ont considéré que les fèces pouvaient être des indicateurs intéressants 

de l'utilisation des habitats par les ongulés (ex : Neff 1968, Dzieciolowski 1976, Putman 

1984, Leopold et al. 1984, Loft & Kie 1988, Marques et al. 2001). Selon Young et al. (2005), 

le comptage des fèces conduirait même à une meilleure information sur l'utilisation des 

habitats et de ses changements saisonniers par les ongulés que les comptages aériens ou 

comptages directs d'animaux au sol (ex : Altendorf et al. 2001, Marques et al. 2001, Blake 

2002, voir la revue dans Barnes 2001). A la différence des observations directes, les indices 

représentés par les tas de fèces permettent notamment d'avoir une idée sur l'utilisation 

moyenne des habitats par les animaux sur plusieurs semaines, voire plusieurs mois (Marques 

et al. 2001). Ils renseignent en effet durablement sur les positions qu'a occupées l'espèce aussi 

bien de jour que de nuit. Les fèces ont ainsi été utilisées chez de nombreuses espèces 

d'ongulés et dans de nombreux milieux dans cet objectif (quelques exemples : Dzieciolowski 

1976 chez le chevreuil européen Capreolus capreolus, Hemami et al. 2004 dans une étude sur 

la compétition entre chevreuil et muntjack Muntiacus muntjac introduit, Dealy et al. 1986 

chez le mule deer d'Amérique du Nord Odocoileus hemionus, Young et al. 2005 chez des 

ongulés de savane africaine, Nummelin 1990, Plumptre & Harris 1995 chez des ongulés de 

forêt ou encore Madhusudan 2004 chez des ongulés de l'Himalaya).  

Néanmoins, les chercheurs ne sont pas tous d'accord sur le fait que la distribution des tas de 

fèces reflète précisément l'utilisation de l'espace et des habitats chez les ongulés (Collins & 

Urness 1981). Lorsque les tas de fèces sont déposés de façon aléatoire par les animaux, leur 

distribution permettrait de délimiter le domaine vital des individus ou des groupes (Marques 

et al. 2001). Toutefois, si certaines espèces d'ongulés déposent leurs fèces aléatoirement à 

travers leur domaine vital, d'autres défèquent dans des emplacements précis, 

systématiquement ou seulement à certaines périodes de l'année (Stuart & Stuart 2000). On 

observe ainsi de véritables latrines, i.e. des sites de quelques mètres carrés sur lesquels les tas 

de crottes s’empilent (Stuart & Stuart 2000). D'autre part, selon Collins & Urness (1981), on 

ne peut inférer le temps passé par les herbivores dans un habitat particulier à partir des 

comptages de tas de fèces uniquement si l'hypothèse que le taux de défécation est régulier au 

cours du temps est vérifiée. Dans ce cas, chaque position de tas de fèces est l'équivalent d'une 

localisation prise au hasard issue d'un suivi régulier dans le temps par télémétrie par exemple. 

Cependant, la quantité de tas de fèces déposés peut dépendre de l'activité de l'animal. Ces 

chercheurs ont observé chez le cerf Cervus elaphus que 30 % des tas de crottes étaient 
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déposés lors des déplacements alors que cette activité n'est effectuée que 4 % du temps. La 

distribution moyenne des tas de crottes dans ce cas risque de ne pas bien représenter 

l'utilisation moyenne de certains habitats par les animaux, même si, par contre, elle peut 

rendre compte de l'espace moyen utilisé. L'intérêt d'utiliser les crottes pour caractériser 

l'utilisation des habitats des animaux est donc mitigé et semble beaucoup dépendre des 

espèces. Afin d’établir les limites de l’utilisation des indices «crottes» sur les transects 

pédestres comme indicateurs de l’utilisation de l’espace et des habitats, j’ai mi en place une 

expérimentation principalement sur une espèce : le cobe de Buffon. J’ai cherché à tester : 

1) si la distribution des tas de crottes reflète bien la distribution spatiale des animaux,  

2) si les crottes sont davantage déposées dans les zones où les animaux exercent 

certaines activités particulières,  

et 3) si la distribution des crottes dans les différents habitats reflète l'utilisation des 

habitats telle qu'on peut la caractériser par les observations directes. 

 

4.2. Comparaison des distributions spatiales des fèces 

et des animaux 

Introduction 

Autour du campement de la Tapoa, au Nord du PRW, se concentrent de nombreuses espèces 

d’ongulés telles que le cobe de Buffon. On peut supposer que cette zone leur offre une 

sécurité contre le braconnage et les grands prédateurs, en plus d’un point d’eau permanent et 

des salines artificielles. J'ai donc présumé que l'abondance des animaux suivait ainsi un 

gradient spatial décroissant à l'échelle de quelques kilomètres en partant du campement de la 

Tapoa. J'ai cherché à vérifier si la variation spatiale de la quantité de tas de fèces récentes y 

était représentative de la variation spatiale de la distribution d’animaux observés. 

 

Matériels et méthodes 

Dispositif de terrain (dispositif 1) 

La distribution spatiale préférentielle des animaux a été estimée à partir des observations 

directes effectuées à pied sur des transects rectilignes placés systématiquement sur la zone 

d'étude (Figure 24, Tableau 21). Cette zone d'étude a été définie de façon à prendre en compte 
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le gradient supposé de distribution des cobes de Buffon par rapport au campement et de le 

placer perpendiculairement au gradient de distance à l'eau de surface de la rivière Tapoa. Il 

s'agissait en effet d'optimiser les chances d'observer une variation dans l'occupation de 

l'espace par les animaux. La zone de suivi a d'autre part été délimitée de façon à avoir une 

étendue à l'échelle spatiale du domaine vital des individus. Selon une étude de Fischer & 

Linsenmair (2001), le domaine vital des cobes de Buffon du parc de la Comoé, en Afrique de 

l'Ouest, ne dépasserait pas 400 ha, soit une étendue moyenne sur 2 km. Mais les 

renseignements pour les autres espèces observées sur la zone ont également été notées à titre 

exploratoire. Quatre séries de suivi ont pu être mises en place entre 2003 et 2005 (Tableau 21) 

afin de prendre en compte les éventuelles variations saisonnières dans le comportement des 

animaux et la façon de déposer leur fèces dans l'espace. Au vu des résultats concernant la 

distribution des animaux à partir du dispositif de décembre 2003, les modalités du suivi ont 

été modifiées pour les séries suivantes, en diminuant l'étendue à l'ouest où très peu d'animaux 

avaient été observés (Tableau 21, Figure 24). 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 24 : Zone d'étude du dispositif 1. 

 

Tableau 21 : Caractéristiques du dispositif de suivi des tas de fèces du cobe de Buffon sur transects pédestres 

dans la zone de la Tapoa. 

caractéristiques décembre 03 décembre 04 mars 05 mai 05 

nombre de transects 57 29 

longueur des transects 800 m 1000 m 

distance entre les transects 62.5 m 100 m 

durée du suivi 12 jours 6 jours 
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Trois transects ont été parcourus le matin et deux le soir pour éviter les heures les plus 

chaudes auxquelles les animaux sont généralement couchés pour ruminer et, de ce fait, plus 

difficilement observables. Les transects consécutifs étaient espacés de 2 km afin de limiter le 

dérangement des animaux et ne prendre en compte que les positions d'animaux non dérangés 

préalablement dans la journée. On a supposé que tous les tas de crottes présents sur une bande 

de 2 m de large centrée sur chaque transect étaient détectés et comptabilisés. Pour chaque 

observation, tas de fèces ou animal, le point GPS était enregistré. L'aspect des tas de crottes 

était noté et seuls les tas de crottes estimés frais à récents, c'est-à-dire de classe de couleur c1, 

c1.5 et c2 (cf. article précédent) ont été pris en compte dans les analyses.  

 

Analyses  

Etant donné le faible nombre d'observations directes, l'analyse a été limitée à une comparaison 

cartographique des distributions d'animaux et de tas de crottes. Les tas de crottes étaient plus 

nombreux, ce qui a permis de représenter les variations spatiale de leur densité. Pour ce faire, 

la densité de tas de fèces a été estimée sur les pixels d'une grille virtuelle de 15 m de 

résolution, en utilisant l'extension Spatial Analyst du logiciel Arcview 3.2 et la méthode du 

Kernel (Worton 1989), en prenant en compte les points voisins situés dans un rayon de 200 m. 

La densité calculée a été corrigée en multipliant par 31.25 et par 50 pour prendre en compte le 

fait que seuls 3.2 % de la surface de la zone était réellement échantillonnés lors de la première 

série et 2 % pour les suivantes. 

 

 

Résultats 

Un faible nombre d'observations directes a été effectué pour le cobe de Buffon ainsi que pour 

les autres espèces (Tableau 22). Chez le cobe de Buffon et le cobe Defassa, il apparaît que sur 

l'ensemble de la zone d'étude, les localisations des groupes observés étaient fortement 

agrégées. On peut supposer que les mêmes groupes ont été observés à différents moments 

mais que ces groupes étaient relativement attachés à un espace restreint aux heures 

d'observation (Figures 25 et 26). Conformément à l'hypothèse de départ, la zone de 

concentration semble à la fois près de la rivière Tapoa, surtout en mai, et près du campement, 

à moins d'un kilomètre et demi pour la plupart des groupes. Chez ces deux espèces, les plus 

grandes densités de fèces ont été trouvées à proximité de l’endroit où les animaux avaient été 

vus, en général à moins de quelques centaines de mètres.  
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Tableau 22 : Nombre d'observations directes pour l’ensemble des espèces. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 25 : Distribution des animaux et des tas de fèces chez le cobe de Buffon. 

a) décembre 03, b) décembre 04, c) mars 05, d) mai 05. 

 
a) décembre 03 

 
b) décembre 04 

 
c) mars 05 

 
d) mai 05 
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Figure 26 : Distribution des animaux et des tas de fèces chez le cobe Defassa. 

a) décembre 03, b) décembre 04, c) mars 05. 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 27 : Distribution des animaux et des tas de fèces chez le guib harnaché. 

a) décembre 03, b) mars 05. 
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Chez le guib (Figure 27)., les individus ont également été observés assez près des zones où 

étaient déposées les crottes mais c'est moins évident que pour les cobes (Figures 25 et 26). 

C'est également le cas chez la gazelle et l'hippotrague rouan pour lesquels on n'a cependant 

que quatre points d'observation. Chez ces espèces, les observations directes paraissent moins 

agrégées dans l'espace et les tas de fèces étaient plus uniformément répartis dans la zone 

d'étude (Figure 28). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 28 : Distribution des animaux et des tas de fèces a) chez la gazelle à front roux, décembre 03, b) chez 

l'hippotrague rouan, décembre 03 

 

 

Discussion 

Bien que l'échantillon d'observations directes soit minime, il apparaît que la distribution des 

tas de fèces reflète globalement les zones de concentration des animaux en particulier chez les 

cobes de Buffon et les cobes Defassa. Chez les autres espèces observées, les densités de tas de 

fèces et les densités apparentes en individus sont plus faibles. Néanmoins, les animaux ont 

également été observés à moins de quelques centaines de mètres des endroits de plus grande 

concentration de tas de fèces. 

Il faut cependant noter que les tas de fèces de gazelle à front roux ont été majoritairement 

trouvés sur des latrines, c'est à dire des zones d'un à quelques mètres carrés où s'empilent les 

tas de crottes. Parmi les tas de fèces d'ourébi, l'un d'eux était également déposé sur une latrine. 

Selon (Delvingt & Lobão Tello 2005), le mâle ourébi partage un territoire de 30 à 100 ha avec 

une ou deux femelles. Il patrouille en bordure de son territoire et défèque et urine à intervalles 

 
gazelle à front roux 

 
b) hippotrague rouan 
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réguliers. Ces observations suggèrent que pour ces deux espèces, gazelle à front roux et 

ourébi, la distribution des fèces n'est sans doute pas représentative de l'ensemble des espaces 

et milieux visités par les individus. Une récente étude sur le céphalophe de Grimm au 

Zimbabwe (Lunt et al. 2006) a montré que plus de 50% des tas de fèces trouvés ont été 

déposés sur de mêmes sites de 12 m² en moyenne. Pour cette espèce également, on peut donc 

se demander si la localisation de ces sites est représentative de l'ensemble des milieux utilisés 

par les animaux. Les tas de fèces des guibs harnachés ont été principalement trouvés sous 

couvert dense, sur des sentes empruntées par les animaux. On peut penser que les guibs 

défèquent particulièrement au cours de leurs déplacements, effectués notamment pour se 

nourrir sur des ressources distribuées de façon discrète dans l'espace. Selon les études de 

Wronski et al. (2006) en Ouganda, les guibs déposent leurs fèces dans des sites de défécation 

localisés. Ils s'alimentent plus particulièrement dans ces sites. Dans ce cas, la distribution de 

leurs tas de fèces seraient donc des indicateurs intéressant des habitats utilisés pour se nourrir. 

Pour l'hippotrague, il est plus difficile de conclure sur la représentativité de l'utilisation de 

l'espace des populations à partir des tas de fèces à l'échelle de cette étude. L'hippotrague est en 

effet connu pour être une espèce très mobile et dont le domaine vital s'étend sur plusieurs 

kilomètres, atteignant parfois plus de 100 km² (Estes 1997). On peut penser que les tas de 

fèces d'hippotrague observés sur la zone ont essentiellement été déposés par des troupeaux 

venant boire à la rivière Tapoa. C'est également sans doute le cas chez l'éléphant et le buffle 

qui sont aussi mobiles sur des étendues de plusieurs kilomètres (Estes 1997). Il est donc 

difficile de conclure ici sur la valeur indicatrice des tas de fèces sur l'utilisation générale de 

l'espace par ces espèces étant donné que la zone d’étude est certainement plus petite que la 

taille du domaine vital de ces espèces. 

Les cobes Defassa et cobes de Buffon sont en revanche connus pour avoir des domaines 

vitaux plus restreints, de quelques ha à 400 ha (Estes 1997, Fischer & Linsenmair 2001, 

Delvingt & Lobão Tello 2005), et limiter leurs déplacements à des mouvements locaux, sauf 

dans quelques cas de migrations inter-saisonnières observés en Afrique de l'Est. Il semble qu'à 

l'échelle de quelques kilomètres autour du campement de la Tapoa, au nord du PRW, les 

cobes de Buffon se maintiennent essentiellement à moins de 1.5 km du campement tel que le 

montre la concentration des observations directes à l'est de la zone d'étude. La distribution des 

tas de crottes semble bien indiquer le domaine utilisé par cette espèce.  

Afin de préciser comment se distribuaient les tas de fèces au sein de ce domaine, il est apparu 

intéressant de conduire une analyse sur cette étendue plus restreinte et avec une résolution 
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plus fine. La plus faible étendue spatiale a permis d'y concentrer l'effort d'échantillonnage et 

d'acquérir des informations sur l'activité journalière des animaux.  

 

4.3. Relation entre densité de tas de fèces et activité 

des animaux, recherches chez le Cobe de Buffon  

Introduction 

D'après des observations occasionnelles, il est apparu que les troupeaux de cobe de Buffon 

résidaient dans de mêmes petites zones étendues sur quelques dizaines de mètres, à des 

moments précis de la journée, sur l'espace longeant la piste longue d'1 km, reliant le 

campement au barrage de la Tapoa. Il paraissait donc possible d'observer des variations 

spatiales d'intensité d'utilisation de cet espace mesuré en termes de nombre d'individus 

multiplié par le temps passé. J'ai cherché à tester : 

1) si la distribution des tas de fèces était encore représentative de l'utilisation de l'espace par 

les animaux, quelles que soient leurs activités, à cette échelle spatiale plus fine, 

et 2) si la densité locale des tas de fèces était liée à certaines activités des animaux. 

 

Matériels et méthodes 

Dispositif de terrain (dispositif 2) 

Du fait d’un important trafic sur la piste menant du campement de la Tapoa au barrage 

(enfants allant chercher de l’eau en vélo à la pompe du barrage, véhicules des touristes 

rentrant et sortant du parc, déplacements des agents techniques, etc.) relativement au reste du 

PRW, les cobes de Buffon semblent habitués aux activités anthropiques dans cette zone. J'ai 

tenté de suivre un groupe ou un individu particulier dans ses déplacements pour voir si les 

défécations étaient liées à certaines de ses activités. Cependant, dès que je quittais l'axe de la 

piste, cela entraînait systématiquement une alerte et souvent une fuite des animaux, y compris 

ceux éloignés de plus de 100 m. Néanmoins, en demeurant sur la piste, je pouvais approcher 

des animaux à quelques mètres sans occasionner leur fuite. J'ai donc modifié l'approche en 

suivant non pas un individu ou un groupe donné, mais l'ensemble des animaux visitant une 

bande de 150 m de part et d’autre de la piste, sur laquelle ils étaient supposés tous détectés et 

peu dérangés dans leurs activités. Ce suivi plus "populationnel" a consisté à enregistrer la 



Partie 2 : Les fèces, des indicateurs de l'utilisation des habitats par les animaux ? 

125 

 

position géographique, la taille et la composition des groupes et l'activité des cobes de Buffon 

à partir de transects routiers effectués sur la piste toutes les 30 minutes en moyenne, durant 12 

heures par jour, de l'aube au crépuscule, pendant cinq jours consécutifs (Figure 29). L'angle et 

la distance des animaux à la position où ils ont été initialement observés, ont été mesurés à 

l'aide d'une boussole et d'un télémètre afin de calculer les coordonnées géographiques de cette 

position grâce aux coordonnées GPS du point de mesure sur la piste. Les activités ont été 

classées en quatre catégories: pâturage, repos/rumination, déplacement (y compris deux cas 

où les animaux cherchaient à s'accoupler), léchage de saline. Le suivi des cobes de Buffon a 

été effectué en vélo lors d'une première série en février 2005 et en moto, à défaut de vélo, lors 

d'une deuxième série en avril 2005. Une troisième série a été engagée en juin mais des 

travaux près du campement en début de transect ainsi que la présence active de lions dans la 

zone a fait fuir les animaux à cette période. 

La veille et le lendemain de chaque période de suivi, i.e. avant et après les 5 jours de suivi, la 

position des tas de fèces de cobe de Buffon sur la zone a été mesurée par GPS sur des 

transects parcourus à pied de 300 m de long, perpendiculaires à l'axe de la piste et espacés de 

60 m. Tous les tas de crottes considérés comme frais à récents (classes c1, c1.5, c2 ; cf. article 

précédent sur la datation des tas de fèces) présents sur une bande de 2 m de large centrée sur 

chaque transect ont été comptabilisés. 

 

 

 

 

 

Figure 29 : Zone d'étude du dispositif 2. 

 

Analyses  

Distribution des tas de fèces et utilisation de l'espace par les animaux 

Les relations spatiales entre les positions géographiques des tas de crottes comptabilisés à 

l'issue du suivi direct et celles des groupes d'animaux observés ont été étudiées à l'aide de la 

fonction bivariée L12 (Lotwick & Silverman 1982, Diggle 1983) dérivée de la fonction K de 

Ripley (Ripley 1976). Ces fonctions sont en effet adaptées pour mettre en évidence des 
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agrégations ou ségrégations spatiales entre deux types de points et donner les échelles 

spatiales de ces relations, sur une surface donnée. La fonction L12 est en fait une forme 

linéarisée de la fonction K12 qui mesure le nombre moyen de points de type 2 situés à une 

distance r d’un point de type 1 pris au hasard, divisé par la densité totale de points de type 2. 

Elles se définissent par : 

12L̂ (r) = rrK /)(ˆ
12 , avec  

et 2 : le nombre moyen de points du type 2 par unité de surface, N1 : le nombre de points de 

type 1 et kij = 1 si la distance entre un point i de type 1 et un point j de type 2 est inférieure à r 

et 0 sinon. Les valeurs positives de la fonction L12 indiquent une agrégation alors que les 

valeurs négatives indiquent une séparation. Les calculs ont été effectués en utilisant la 

fonction k12hat du module Adehabitat du logiciel R. 

Certains tas de fèces enregistrés à l'issue du suivi ont pu être déposés avant le suivi direct. En 

effet, en se dirigeant au GPS, il n’a pas été possible de garantir que les transects pour compter 

les crottes après le suivi étaient les mêmes qu’avant le suivi. Dans l'éventualité où les animaux 

n'utiliseraient pas les mêmes zones au sein de l'aire d'étude sur plusieurs semaines, il était 

donc nécessaire d'estimer la distribution des tas de fèces déposés durant la période du suivi 

direct pour la comparer à celle des animaux observés. Les densités de tas de fèces avant et 

après le suivi direct, ainsi que la densité apparente en individus ont été estimées sur les pixels 

d'une grille virtuelle de 5 m de résolution, en utilisant l'extension Spatial Analyst du logiciel 

Arcview 3.2 et la méthode du Kernel (Worton 1989), en comptabilisant les points voisins 

situés dans un rayon de 100 m. La densité de tas de fèces calculée a été corrigée pour prendre 

en compte le fait que seuls 3.3 % de la surface de la zone étaient réellement échantillonnés. 

Afin d'estimer les variations spatiales du gain de tas de fèces, une carte de densité 

différentielle a été calculée en soustrayant pour chaque pixel la densité précédent le suivi de 

celle de fin de suivi. La carte de densité apparente des individus de cobe de Buffon a 

également été corrigée en divisant la densité par 5 pour se ramener à une densité moyenne 

journalière.  

Relation entre densité locale de tas de fèces et activités des animaux 

Pour l'ensemble de la population de cobes fréquentant la zone d'étude durant le suivi, la part 

moyenne de temps occupé par chaque type d'activité a été calculée à partir de la moyenne du 

pourcentage d'animaux observés dans chaque activité sur chaque transect. 
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Afin d'étudier si la quantité de fèces déposées était liée à certaines activités plutôt qu'à 

d'autres, j'ai calculé, pour chaque pixel d'une nouvelle grille virtuelle, un indice d'intensité de 

l'activité égal au nombre total d'animaux exerçant cette activité. L'analyse a été limitée au 

suivi de février offrant davantage de données. Une résolution de 100 m a été choisie de telle 

façon qu'il n'y ait pas trop de pixels vides en termes d'observations de fèces et d'animaux, 

mais aussi suffisamment de pixels pour pouvoir mesurer une variation des densités de tas de 

fèces et d'animaux sur la zone. La zone a été tronquée dans sa partie Est afin de se focaliser 

sur la zone où les animaux avaient été observés pendant la journée. La densité estimée de 

nouveaux tas de fèces a été ré-échantillonnée dans cette grille à l'aide de la fonction lowres du 

module Adehabitat (Calenge 2006) du logiciel R..  

Les variations de la densité de tas de fèces sur les pixels ont été étudiées dans l'espace 

multivarié des indices de chaque activité. L'activité "léchage de saline" n'a pas été considérée 

dans l'analyse étant donné les faibles nombres d'individus observés dans cette activité et de 

pixels utilisés. A l'aide d'une AFD (Analyse Factorielle Discriminante) réalisée avec la 

fonction discrimin, j'ai recherché les activités permettant de distinguer trois niveaux de 

densité de tas de fèces. Seuls les pixels contenant à la fois des observations directes et des tas 

de fèces ont été pris en compte.  

 

Résultats 

Utilisation de l'espace par les animaux et distribution des tas de fèces 

La distribution des tas de fèces échantillonnés en février à l'issue du suivi en vélo et celle des 

animaux observés durant ce suivi paraissent significativement agrégées (Figure 30). En avril, 

l'agrégation paraît également marquée (L12 > 0) bien que non significative. En février les 

nouveaux tas de fèces déposés durant le suivi semblent, d'après l'échantillonnage, se 

concentrer principalement sur cinq zones d'une centaine de mètres d'étendue (Figure 31 a). 

Les zones 2, 3 et 4 forment un ensemble coïncidant avec la zone la plus utilisée par les 

animaux observés (Figure 31 b) mais les zones 1 et 5 ont été aussi occupées par les animaux 

pendant le suivi.  
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Figure 30 :  Etude des relations spatiales entre les groupes de cobes de Buffon et les tas de fèces récents 

observés entre le barrage et le campement de la Tapoa à l’aide de la fonction bivariée L12. 

a) suivi de février 05, b) suivi d'avril 05. Les lignes en pointillés noirs représentent les courbes enveloppantes 

au-delà desquelles l'hypothèse d'indépendance entre les distributions, représentée par la valeur 0 (pointillé 

gris), est rejetée. Les valeurs positives de la fonction L12 indiquent une agrégation alors que les valeurs 

négatives indiquent une séparation. 

 

 

On peut toutefois noter que sur les zones 2-3-4, très peu de tas de fèces ont été déposés à 

proximité immédiate de l'axe de la piste bien que les animaux s'y soient trouvés. De plus, très 

peu d'animaux ont été observés durant le suivi journalier sur la zone 6 près de l'entrée du 

campement à l'est, bien que beaucoup de crottes fraîches y aient été relevées le jour suivant le 

suivi.  

 

Moins d'animaux ont été observés en avril mais ils se distribuaient principalement sur les 

mêmes zones qu'en février, à l'extrémité ouest et au centre de l'aire d'étude (Figure 32 b). C'est 

sur ces zones qu'ont été trouvées les nouvelles crottes ainsi que près du campement à l'est 

(Figure 32 a) où, en revanche, comme en février, très peu d'animaux ont été observés. On 

retrouve que les tas de crottes sont déposés à l'écart de l'axe de la piste. Sur cette dernière 

période d'étude, les animaux eux-mêmes ont été moins observés près de la piste. 
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Figure 31 : Distribution spatiale des tas de fèces (a) et des animaux observés (b) durant le suivi de février 05 

entre le barrage et le campement de la Tapoa. 

Les pointillés blancs indiquent le tracé de la piste depuis laquelle les animaux étaient observés. Nombre de tas 

de fèces échantillonnés avant suivi direct =143, après suivi direct = 138, nombre de contacts directs (groupes 

ou individus seuls) =240. 
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Figure 32 : Distribution spatiale des tas de fèces (a) et des animaux observés (b) durant le suivi d'avril 05 

entre le barrage et le campement de la Tapoa. 

Nombre de tas de fèces échantillonnés avant suivi direct =91, après suivi direct = 86, nombre de contacts 

directs (groupes ou individus seuls) =240. 

 

Recherche de relation entre densité apparente de fèces et activité des animaux 

Sur la période de suivi journalier de février, les animaux ont passé environ 60 % du temps sur 

la zone à s'alimenter et le reste principalement à se déplacer ou à ruminer à l'ombre (Tableau 

23). 

 

a) 

 

 

 

 

 

 

b) 
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Tableau 23 : Temps moyen passé par les cobes de Buffon dans les principales activités observées au cours du 

suivi de février. 

  

  

 

 

L'analyse discriminante renvoie un axe principal (Figure 33 c) permettant essentiellement de 

distinguer les pixels avec de fortes densités de tas de fèces de ceux avec une densité faible ou 

moyenne (Figure 33 b). Cet axe est principalement lié à l'intensité d'utilisation pour le repos 

ou la rumination (Figure 33 a). Les tas de fèces semblent donc être plutôt trouvés dans les 

zones où les animaux se sont couchés pour ruminer et/ou se reposer (Figures 34 et 35). 

Toutefois, il faut noter que la séparation entre les groupes de densité de tas de fèces est peu 

marquée (Figure 33 b). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 33 : Résultats de l'analyse discriminante des classes de densité de tas de fèces calculé sur des pixels de 

100 m de résolution dans l'espace multivarié des indices de chaque activité. 

a) Cercle des corrélations entre les axes de l'analyses et les variables d'origine. C : animaux couchés en 

repos/rumination, S : debout immobiles, G : pâturant, M : en déplacement. L’axe horizontal est le premier axe et 

l’axe vertical le second axe. b) Distribution des pixels dans le plan factoriel. c1 : < 200 tas de fèces/ha, c2 : 200-

500 tas/ha, c3 : > 500 tas/ha. L’axe horizontal est le premier axe et l’axe vertical le second axe. c) Diagramme 

des valeurs propres. 

actvité 

 

repos/  

rumination 

pâturage 

 

léchage 

 saline 

déplacement 

 

debout  

immobile 

moyenne 16% 59% 1% 16% 9% 

écart type 26% 33% 5% 24% 18% 

total observé 43 145 3 34 24 

      

 

 
a) 

 
b)  

c) 
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Figure 34 : Cartes de densité des tas de fèces et d'animaux observés dans leurs différentes activités en février, 

sur une grille virtuelle de 100 m de résolution recouvrant la zone d'étude. Les pixels les plus sombres indiquent 

des densités plus élevées. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 35 : Relation entre intensité d'activité et densité de tas de fèces en février (sur une grille de 100 m de 

résolution).L'intensité d'activité est mesurée par le nombre total d'animaux observé dans l'activité pendant le 

suivi de 5 jours. 
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Discussion 

Les animaux n'ont été suivis que durant la phase diurne. Néanmoins, il apparaît que la 

distribution spatiale des tas de fèces reflète globalement celle des animaux observés durant le 

jour, dans la partie ouest et centrale de la zone étudiée.  

Néanmoins, il est apparu difficile d'associer le niveau de densité de fèces à une activité 

précise des animaux. Ceci est peut-être dû au manque d'information sur les activités des cobes 

aux moments où ils n'ont pas été observés, en particulier la nuit, ou à l'imprécision sur 

l'estimation de la densité de tas de fèces. Il se pourrait également que les animaux ne 

défèquent pas significativement davantage lorsqu'ils exercent une activité plutôt qu'une autre 

ou que les différentes activités sont effectuées plus ou moins dans les mêmes zones. Ceci 

expliquerait que la niche spatiale indiquée par les fèces est assez représentative de celle 

indiquée par les observations directes. 

En revanche, les tas de fèces frais observés près du campement de la Tapoa, à l'est de la zone 

d'étude, ont été déposés en dehors des heures de suivi, c'est-à-dire durant la nuit. Il a par 

ailleurs été observé occasionnellement la nuit que les cobes de Buffon se concentraient en un 

troupeau dense à l'entrée du campement. Ceci semble confirmer l'hypothèse que les cobes 

stationnent la nuit près du campement pour profiter de la sécurité vis-à-vis des prédateurs. Ils 

s'éloignent certainement au lever du jour, dérangés par la reprise des activités humaines dans 

le campement.  

Il apparaît finalement que la niche spatiale utilisée telle qu'indiquée par la distribution des tas 

de crottes comprend celle des animaux observés le jour. Autrement dit, les crottes ne semblent 

pas être déposées particulièrement sur des zones plus restreintes que le domaine utilisé par les 

animaux, si ce n'est à proximité de la piste. Le fait que les crottes soient trouvées à plus de 

quelques mètres de l'axe de la piste suggère que les animaux défèquent dans les lieux où ils se 

sentent relativement en sécurité. Bien que l'analyse discriminante ne renvoie pas de résultat 

marqué, les variations spatiales de densité de tas de fèces semblent toutefois suivre les 

variations d'occupation de l'espace par les cobes pour ruminer et/ou se reposer. A partir de ces 

différents résultats, on peut penser que les cobes défèquent particulièrement dans les zones où 

ils se sentent en sécurité et où ils se concentrent pour se reposer ou ruminer. Ces zones 

semblent varier selon qu'il fait jour ou nuit. 
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4.4. Distribution des fèces dans l'espace écologique : 

un indicateur de la niche des animaux ? 

Introduction 

L'ensemble des dispositifs d'étude du cobe de Buffon autour du campement de la Tapoa a 

également permis de collecter des informations sur les milieux occupés par les tas de fèces et 

les individus de cette espèce dans leurs différentes activités. Il s'agissait de vérifier, de façon 

exploratoire sur quelques variables environnementales, si l'information apportée par les fèces 

était la même que celle apportée par les observations directes concernant l'utilisation et la 

sélection de l'habitat. Aux deux échelles spatiales utilisées, c'est plutôt une sélection de 3
ème

 

ordre selon Johnson (1980) qui a été caractérisée, c'est-à-dire la sélection de sites utilisés par 

les individus au sein de leur domaine vital. 

 

Matériels et méthodes 

Dispositif de terrain et données collectées 

Les résultats présentés dans cette section sont issus de l'analyse des données collectées sur les 

deux dispositifs (1 et 2) présentés dans les deux sections précédentes. Les données 

géoréférencées collectées à propos des animaux et des tas de fèces observés sont les mêmes. 

Lors des comptages pédestres effectués sur les transects du dispositif 1, le niveau de 

fermeture du milieu par la végétation ligneuse dans un rayon de 50 m a été apprécié 

visuellement en chaque point d'observation (tas de fèces ou animaux) et régulièrement tous 

les 100 m. L'échelle qualitative comportait 7 niveaux (1, 1.5, 2, 2.5, 3, 3.5, 4), depuis un 

milieu très ouvert (niveau 1), sans arbres ni arbustes à un milieu très dense (niveau 4), 

composé de fourrés et arbustes serrés. Ceci a permis de donner une caractérisation de la 

densité du milieu sur l'ensemble de la zone couverte. D'autres caractéristiques, variant au 

cours des saisons, telles que les niveaux de repousses ont également été notées mais n'ont pas 

pu être exploitées pour la problématique de cette section. En effet, le nombre d'observations 

directes à chaque saison était trop faible pour mener une analyse par saison. 

La zone d'étude étant couverte par la carte de végétation du CIRAD, il a également été 

possible de caractériser les formations végétales utilisées par les cobes de Buffon, hors zones 

non renseignées (zones brûlées) (Figure 36). 
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Figure 36 : Formations végétales sur la zone d'étude (dispositif 1) (d'après carte CIRAD, résolution 30 m). 

 

Sur la petite bande de 30 ha entre le barrage et le campement de la Tapoa (dispositif 2) et tous 

les 50 m sur les transects, j'ai évalué visuellement dans un rayon de 25 m autour des tas de 

fèces, si le milieu était brûlé ou pas par les feux d'aménagement de début de saison sèche, et 

noté enfin le niveau de repousse herbeuse et le niveau de recouvrement des différentes strates 

de végétation, selon 6 modalités semi-quantitatives. 

 

Analyses  

L'objectif de ces analyses était de comparer la sélection indiquée par les fèces avec celle 

indiquée par les observations directes. 

Dispositif 1 

Etant donné que peu de cobes ont été observés lors de chaque suivi sur le dispositif 1, les 

données de suivi de décembre 2004, de mars et mai 2005 ont été regroupées de façon à 

donner une idée de la sélection moyenne sur l'ensemble de la saison sèche. Le niveau 

d'utilisation du milieu a été mesuré à la fois par le nombre total de groupes d'individus et par 

le nombre de tas de fèces dans chaque niveau ou catégorie des variables étudiées. Pour la 

variable densité du milieu, la disponibilité sur la zone a été mesurée par le nombre de sites de 

relevés systématiques de chaque niveau de cette variable (fermeture du milieu par la 
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végétation). Pour la variable type de formation végétale, la disponibilité a été calculée sous 

SIG, avec Arcview 3.2, comme le nombre total de pixels de la zone dans chaque catégorie de 

végétation. La sélection a finalement été mesurée avec l'indice de sélection de Manly adapté 

pour les variables qualitatives ou semi-quantitatives (Calenge 2006). Cet indice est calculé 

comme le rapport de la quantité de ressource utilisée sur la quantité de ressource disponible, à 

l'aide de la fonction widesI du module Adehabitat du logiciel R.  

Dispositif 2 

Les données récoltées sur le dispositif 2 en février ont permis d'établir une cartographie de la 

zone suivie pour les différentes variables semi-quantitatives de l'habitat mesurées, sur une 

grille virtuelle de 50 m de résolution (Figure 37). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 37 : Cartes des différentes variables environnementales mesurées sur la zone du dispositif 2, avec une 

résolution 50 m. Les pixels plus foncés indiquent des valeurs plus élevées.  

A partir des données de densité de nouveaux tas de fèces (cf. section précédente) et de la 

position géographique des animaux, il a été possible de caractériser le niveau d'utilisation de 

chaque variable. La sélection du milieu indiquée par les tas de fèces et les observations 

directes des animaux a été caractérisée dans chaque cas à l'aide d'une analyse multifactorielle 

de type ENFA Ecological-Niche Factor Analysis (Hausser 1995, Hirzel 2002), avec la 

fonction enfa du module Adehabitat (Calenge 2006) du logiciel R. L'ENFA permet de 

rechercher dans l'espace écologique les axes pour lesquels la niche est la plus étroite possible 
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par rapport à l'espace disponible, c'est dire pour lesquels la restriction de niche est maximisée. 

La variable brûlage n'a pas été conservée étant donnée que l'ensemble de la zone avait été 

brûlé. 

Afin d'étudier si certaines activités des cobes étaient davantage liées à certaines 

caractéristiques du milieu qu'à d'autres sur la zone du dispositif 2, les sélections par les 

différentes catégories d'animaux définies en fonction de leur activité ont été comparées 

simultanément à l'aide d'une analyse O.M.I. (Outlying Mean Index) (Doledec et al. 2000), 

avec la fonction niche du module Ade4 du logiciel R. L'analyse O.M.I. renvoie des 

combinaisons linéaires des variables environnementales qui maximisent la marginalité 

moyenne expliquée sur les premiers axes de l'analyse, c'est-à-dire selon lesquels l'éloignement 

entre ce qui est en moyenne disponible et ce qui est en moyenne utilisé par les individus est 

maximisé (Calenge 2006). 

 

Résultats et discussion 

Sélection à l'échelle de quelques kilomètres (dispositif 1) 

Les tas de fèces et les observations directes indiquent de la même façon une plus grande 

utilisation par les cobes des formations végétales de types 14 et 20, c'est à dire respectivement 

la savane arborée et boisée dominée par les herbacées pérennes et les cuirasses à végétation 

très clairesemée (Figure 38). Toutefois, ces types de végétation sont parmi les plus abondants 

dans la zone d'étude.  

Si l'on pondère par leur disponibilité en terme de surface (Figure 39), seul le type 20 apparaît 

significativement sélectionné d'après les tas de fèces. Les types 8 (cordon ripicole et fourrés, 

correspondant essentiellement sur la zone à la végétation de bord de la rivière Tapoa) et 24 

(savane arbustive claire dominée par les herbacées annuelles) sont évités d'après les 

observations directes, mais ce n'est pas confirmé par les tas de fèces. Ce résultat est peut-être 

dû au faible nombre d'animaux observés et au fait que ces deux types de végétation sont très 

minoritaires dans la zone étudiée. En effet, cela réduit les chances d'y observer les animaux et 

augmente fortement le ratio de sélection pour les fèces s'y trouvant, étant donné la petitesse du 

dénominateur.  

En revanche, le type 17 (savane arbustive dominée par les herbacées annuelles) plus abondant 

semble particulièrement évité d'après les tas de fèces (p < 0.05), même si l'écart entre ce qui 
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est utilisé et ce qui est disponible n'est pas statistiquement significatif. Ce n'est pas significatif 

d'après les observations directes mais l'écart semble néanmoins important (Figures 39 et 40).  

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 38 : Comparaison des proportions des formations végétales disponibles et utilisées par les cobes de 

Buffon en saison sèche, a) d'après les observations directes (groupes d'animaux) b) d'après la distribution 

spatiale des tas de fèces. Les ronds noirs représentent la proportion des types de végétation disponibles (en 

surface) et les triangles blancs la proportion de points d’observation dans chaque type de végétation. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 39 : Rapports de Manly mesurant la sélection des formations végétales par les cobes de Buffon en 

saison sèche (% utilisé / % disponible), a) d'après les observations directes (groupes d'animaux) b) d'après la 

distribution spatiale des tas de fèces.  

Pour les autres formations végétales, dans aucun cas on n’observe de sélection significative. Il 

est finalement difficile de conclure ici à partir de cette typologie du milieu, sur les différences 

ou similitudes d'utilisation d'habitat indiquée par les fèces et par les observations directes. En 

 
b) tas de fèces 

 
a) observations directes 
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revanche, le niveau de fermeture du milieu semble une variable plus intéressante pour mettre 

en évidence la sélection du milieu. En effet, les animaux semblent évoluer et déféquer 

préférentiellement dans les zones très ouvertes en terme de végétation ce qui est concordant 

avec la préférence pour les zones à végétation clairsemée (type 20) et l'évitement des zones à 

végétation arbustive plus dense (Figure 40). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 40 : Rapports de Manly mesurant la sélection du niveau d'ouverture du milieu par les cobes de Buffon 

en saison sèche (% utilisé / % disponible). a) d'après les observations directes (groupes d'animaux) b) d'après 

la distribution spatiale des tas de fèces. Dans les deux cas, on observe, pour le niveau de densité mesuré le plus 

bas, un rapport de sélection supérieur à 60.  

 

Sélection à l'échelle de quelques hectares (dispositif 2) 

L'axe de marginalité de l'ENFA calculée à partir des localisations des tas de fèces est surtout 

corrélé à la repousse herbeuse et au recouvrement herbacé et arboré (Figure 41 c). Autrement 

dit, le nuage de points utilisés dans l'espace multifactoriel est surtout décalé par rapport à celui 

des points disponibles selon ces variables. Le premier axe de spécialisation retenu, qui 

indique la direction selon laquelle le nuage de points est le plus aplati, est surtout corrélé au 

recouvrement arboré. Le deuxième axe de spécialisation est davantage corrélé au 

recouvrement arbustif. L'ensemble des variables mesurées semblent donc jouer un rôle dans la 

sélection des sites où les cobes défèquent. Il apparaît que les tas de fèces sont particulièrement 

trouvés dans les zones de forte repousse herbeuse, relativement peu dans les zones avec peu 

 
a) observations directes 

 
b) tas de fèces 
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d'herbe, plutôt dans les zones avec un fort recouvrement arboré mais un faible recouvrement 

arbustif (Figure 43 a). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 41 : Résultats de l'ENFA pour les tas de fèces. a) Distribution des valeurs propres associées aux axes 

de spécialisation. Les deux premiers axes de spécialisation apparaissent suffisants pour expliquent la majeure 

partie de la spécialisation. b) représentation de la niche sur le premier plan de l'enfa (le polygone gris clair 

inclus 95 % des points disponibles et le polygone gris foncé 95 % des points utilisés); le point blanc indique la 

position du barycentre de l'espace utilisé. L’axe horizontal représente l’axe de marginalité et l’axe vertical le 

premier axe de spécialisation c, d) cercles des corrélations entre les axes de l'enfa et les variables d'origine. e) 

histogrammes des scores des points disponibles (transparent) et utilisés (gris) sur l'axe de marginalité et les axes 

de spécialisation. 

 

L'axe de marginalité de l'ENFA calculée à partir des localisations des groupes de cobes 

observés est également bien corrélé à la repousse herbeuse mais aussi au recouvrement arboré 

et dans une moindre mesure au recouvrement herbacé de la zone (Figure 42 d). L'axe de 

spécialisation retenu est surtout lié au recouvrement arbustif. Les groupes de cobes observés 

semblent sélectionner particulièrement les zones avec une forte repousse herbeuse, éviter les 
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zones sans arbres pour se concentrer sur les zones avec des recouvrements arborés et arbustifs 

moyens, également éviter les zones fortement couvertes par les arbustes (Figure 43 b). On 

peut noter que l'analyse effectuée en prenant comme unité d'échantillonnage non pas les 

groupes de cobes mais les individus renvoie les mêmes résultats. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 42 : Résultats de l'ENFA pour les groupes de cobes de Buffon directement observés. a) Distribution 

des valeurs propres associées aux axes de spécialisation. Le premier axe de spécialisation est suffisant pour 

expliquer la spécialisation. b) histogrammes des scores des points disponibles (transparent) et utilisés (gris) sur 

l'axe de marginalité et les axes de spécialisation. c) représentation de la niche sur le premier plan de l'enfa (le 

polygone gris clair inclus 95 % des points disponibles et le polygone gris foncé 95 % des points utilisés); le 

point blanc indique la position du barycentre de l'espace utilisé. d) cercle des corrélations entre les axes du 

premier plan de l'enfa et les variables d'origine.  

 

L'analyse O.M.I. montre que les animaux sélectionnent le milieu quelque peu différemment 

selon leurs activités (Figures 44 et 45). Les animaux semblent se coucher préférentiellement 

dans les zones herbeuses sous les arbres, se nourrir dans les zones avec une forte repousse 

herbeuse également sous les arbres. Ils ont été davantage observés debout immobiles dans les 
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zones avec moins d'herbe mais présentant quelques arbustes. Pour leurs déplacements, il 

n'apparaît pas de préférence forte particulière. Ces sélections semblent confirmées par les 

histogrammes d'utilisation des différentes variables (Figure 46). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 43 : Histogrammes univariés des valeurs des variables d'origine prises par les points disponibles 

(transparent) et utilisés (gris). a) d'après la localisation des tas de fèces. b) d'après la localisation des groupes 

de cobes observés. 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 44 : Cartes de distribution des cobes de Buffon dans leurs différentes activités, résolution 50 m. Les 

pixels les plus foncés indiquent que davantage de cobes ont utilisé la zone au cours du suivi (en terme 

d'animaux.jours). 
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Figure 45 : Résultat de l'OMI montrant les différences de sélection des cobes de Buffon selon leur activité. a) 

diagramme des valeurs propres. b) cercle des corrélations entre les axes factoriels et les variables d'origine. c) 

vecteurs de marginalité des différentes activités dans le premier plan factoriel de l'OMI. c : couché, g : mange, 

m : déplacement, s : immobile debout. 

 

Discussion 

D'après le dispositif 2, les tas de fèces indiquent une même sélection que les observations 

directes pour les zones herbeuses à forte repousse, plutôt arborées et avec un faible couvert 

arbustif. On observe cependant une légère différence au niveau du couvert arbustif. Quelles 

que soient leurs activités, les animaux observés semblent utiliser des zones avec un peu plus 

d'arbustes que sur celles où les fèces ont été en moyenne déposées. On peut donc penser que 

les crottes sont déposées dans les zones plus ouvertes la nuit. On peut également remarquer 

que les animaux observés sélectionnent davantage les zones arborées que d'après ce 

qu'indiquent les tas de fèces. La chaleur étant importante à la période de suivi, les animaux 

ont vraisemblablement sélectionné davantage les zones ombragées durant la journée. La 

plupart des animaux observés étaient en effet couchés à l'ombre des arbres aux heures 

chaudes.  

Sur le dispositif 1, on a vu que tas de fèces et observations directes indiquaient de la même 

façon une sélection pour les zones à végétation très peu dense au niveau arbustif. La sélection 

pour ces zones très ouvertes semblent davantage marquée d'après les fèces. Sous l'hypothèse 

d'une même sélection selon les tas de fèces et les observations directes, on pourrait penser que 

l'information apportée par les fèces est plus représentative de l’occupation réelle de l’espace 
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étant donnée le plus grand nombre de données. On peut aussi supposer que la différence est 

liée au fait que les animaux défèquent la nuit dans des zones plus ouvertes que le jour, comme 

ce qui est suggéré par le dispositif 2. Selon Estes (1997), l'activité nocturne des cobes de 

Buffon est assez mal connue. Cette espèce serait plutôt active le jour aux heures les moins 

chaudes et parfois les nuits claires avec lune (Delvingt & Tello 2005). Boy (1963) a observé 

que durant la journée, les cobes de Buffon de la Pendjari utilisaient les boisements qui 

bordaient immédiatement les plaines pour se coucher à l'abri du soleil mais aussi pour éviter 

l'homme. Il semble donc finalement que les fèces indiquent une niche plus large que celle 

occupée par les animaux observés durant le jour.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 46 : Histogrammes univariés des valeurs des variables d'origine prises par les pixels disponibles 

(transparent) et utilisés (gris) par les cobes de Buffon dans leurs différentes activités. 
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4.5. Synthèse 

Les deux dispositifs de suivi des cobes de Buffon autour du campement de la Tapoa ont 

permis de montrer que la distribution des tas de crottes les plus récents indiquait non pas une 

niche spatiale plus étroite mais une niche plus large que celle indiquée par les observations 

directes sur les zones d'étude. Ceci est certainement lié au fait que j'ai observé beaucoup plus 

de tas de fèces que d'animaux. Néanmoins, il faut remarquer que les zones d'occupation 

indiquées par les animaux étaient assez bien inscrites géographiquement dans celles indiquées 

par les fèces. 

D'autre part, j'ai pu mesurer des différences dans les variations spatiales d'intensité des 

différentes activités observées. Les variations spatiales de la densité de fèces ne semblent pas 

suivre celle de l'occupation pour une activité particulière si ce n'est le repos et/ou la 

rumination. 

Les fèces apportent, en outre, une information sur les habitats utilisés assez proche de celle 

apportée par les observations directes. D'autres études sur des ongulés, mais plutôt en milieu 

tempéré, ont cherché à tester si l'information apportée par les tas de fèces reflétait celle 

apportée par un suivi direct concernant l'utilisation et la sélection des habitats. Par exemple, 

Guillet et al. (1995) chez le chevreuil, Loft & Kie (1988) chez le mule deer, ou encore Edge & 

Marcum (1989) chez le cerf élaphe se sont basés sur un suivi direct par télémétrie 

(radiotracking d'individus équipés de colliers émetteurs) pour avoir une estimation précise de 

l'utilisation de l'habitat par les animaux. Les résultats du comptage de fèces ont montré une 

similitude avec ceux du suivi direct dans les rangs occupés par la plupart des habitats utilisés. 

Dans notre cas, afin de tester si les légères différences de niche indiquées par observations 

directes et tas de fèces sont liées uniquement à la restriction des observations directes aux 

heures du jours, il faudrait mettre en place un dispositif similaire au dispositif 2 mais pour un 

suivi sur toute la durée de la nuit. On pourrait ainsi vérifier si la niche indiquée par les 

positions de jour et de nuit prises dans leur ensemble se rapproche davantage de celle 

indiquée par les tas de fèces. Ce genre de suivi est plus délicat à mettre place. En effet, il 

faudrait être en mesure d'observer et d'identifier l'activité des animaux sans les déranger, ce 

qu'une observation avec un spot lumineux toutes les demi-heures ne garantit certainement pas. 

Un suivi par jumelles infrarouges depuis la piste serait peut-être une solution à envisager. 

Pour les espèces à domaines vitaux beaucoup plus large, telles que les éléphants, les 

hippotragues rouans, les buffles, les bubales, un suivi individuel sur des animaux marqués est 
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plus à même de renseigner sur une période donnée, à partir de relevés de position réguliers, 

sur les habitats réellement utilisés. Afin d'étudier la valeur indicative des tas de fèces, il 

faudrait ainsi pouvoir comparer les résultats apportés par les relevés directs et par la 

localisation des tas de fèces. Un suivi individuel serait également intéressant, en particulier 

chez les espèces territoriales, pour tester si l'information apportée par les tas de fèces est 

biaisée dans le sens d'une sélection par l'un des sexes. Lunt et al. (2006) par exemple ont 

montré que les mâles de céphalophe de Grimm au Zimbabwe déféquaient plus fréquemment 

que les femelles. Si les deux sexes utilisent en moyenne des habitats différents, l'information 

sur la niche écologique risque d'être biaisée si l'on s'intéresse à la population dans son 

ensemble. 
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Dans ce chapitre, je donne une description de la structure passée et actuelle du peuplement 

d'ongulés du PRW essentiellement basée sur une recherche bibliographique. En comparant les 

caractéristiques du peuplement du PRW à celles de peuplements de sites proches 

écologiquement mais connus pour avoir été a priori mieux préservés, je cherche à estimer 

dans quelle mesure l'aire protégée joue son rôle dans le maintien des populations d'ongulés 

sauvages. 

 

1.1. Structure passée et actuelle du peuplement du W 

1.1.1. Tendances des populations dans la région au cours des 30 

dernières années 

Bien que le WAP constitue un même ensemble écologique, l'ensemble des populations 

d'ongulés qu'il abrite n'y ont été dénombrées simultanément de façon systématique qu'en 2003 

pour la première fois (Bouché et al. 2004). Les quelques comptages réalisés dans les années 

80 et 90 ne concernent que certaines parties de l'écosystème (Tableau 24). Il est donc difficile 

d'interpréter les fluctuations sur chaque zone séparément comme un indicateur de l'état de la 

population totale pour chaque espèce, sachant que les individus peuvent se déplacer librement 

d'une zone à une autre, surtout les grandes espèces a priori plus mobiles. 

Le plus grand ensemble géographique pour lequel on dispose de la plus grande fréquence de 

données de long terme est constitué par les zones de chasses et aires protégées de l'est du 

Burkina Faso, qui bordent le PRW. Les comptages y ont été réalisés selon des dispositifs 

différents, avec des taux d'échantillonnage différents selon les années. Toutefois ils semblent 

indiquer une diminution notable du nombre de cobes Defassa, de bubales et de damalisques 

(Tableau 25) ce qui semble cohérent avec la tendance régionale (Sayer 1982, East 1999). Pour 

l'hippotrague et le buffle, la tendance indiquée par ces chiffres n'est pas nette mais le nombre 

de buffles semble avoir diminué puis remonté depuis les années 90. Chez l'éléphant le nombre 

d'individus semble avoir augmenté sur cette zone, mais Chardonnet (2000) n'exclut pas la 

possibilité de mouvements en provenance des autres aires protégées de la région, en 

particulier depuis les aires protégées du Bénin. 
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Tableau 24 : : Recul historique sur les estimations des densités d'ongulés sur les différentes composantes du 

Parc régional du W. Les densités sont exprimées en nombre d'individus par km². Les intervalles de confiance 

n’ont pas pu être obtenus pour tous les comptages. Je n’ai trouvé que les données brutes du comptage de 1992 

par les Peace Corps, j’ai calculé les estimations de densité avec la méthode de Jolly (Encart 1). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

zone année source méthode + taux 

d'échantillonnage

AB CR DL GR HE KE KK LA OO PA RR SC SG TS

W Niger 1975 Poché 1975 cité par 

Milligan et al. 1982

CS 0.340 P 0.140 0.950 0.680 1.360 0.700 0.710 1.380 p 0.080

1977 Koster 1977 cité par 

Newby & 

Grettenberger 1990

IA+CS 0.186 0.205 0.205 0.227 0.286 0.205 0.750

1983 Newby & 

Grettenberger 1990

CS (1 %) 0.148 0.068 0.023 0.170 0.170 0.193 0.250 0.170 0.341

mars-92 Peace Corps 1992 IA (5.1 %) 0.005 

(0.017)

0.09  

(0.106)

0.036 

(0.103)

0.007  

(0.017)

0.06 

(0.114)

0.005 

(0.013)

0.036 

(0.07)1

0.241 

(0.41)

0.012 

(0.028)

0.006 

(0.015)

avr-03 Bouché et al. 2004 IA (total) 0.024 0.100 0.008 0.014 0.040 0.012 0.019 0.001 0.503 0.016 0.005

W 

Burkina 

Faso

avr-81 Bousquet 1984 IA (10 %) + corrections 

d'après CS *

0.040 0.000 0.140 0.020* 0.140* 0.110 0.070 

/0.59*

1.060* 0.090* 0.850 0.080 

/0.500*

0.100*

années 80 Newby & 

Grettenberger 1990

non précisé 0.320 0.200 0.02? 0.320 0.020 0.128 ? 0.560 0.084 ? 0.440 > 0.080

mars-91 Frame 1991 cité par 

Lacroix 1993

IA 0.065 0.045 0.167

janv-92 Lacroix 1993 IA 0.030 0.030 0.320 0.030 0.010 0.160

avr-03 Bouché et al. 2004 IA (total) 0.029 0.002 0.280 0.003 0.014 0.310 0.024 0.040 0.003 0.581 0.024 0.005

W Bénin années 80 Green & Chardonnet 

1990

p c r p? p p p c r c p

mars-81 Bousquet 1984 IA (10 %) 0.080 0.000 0.140 0.012 0.020 0.150 0.310

2003 Bouché et al. 2004 IA (total) 0.016 0.1 0.001 0.009 0.01 0.015 0.027 0.001 0.072 0.021 0.006

W parc 

régional 

années 50 Boy 1963 & Boy 

1958*

estimation personnelle 0.142 0.049 0.085 0.097 0.379 0.087 0.194 0.097 0.078 0.062* 0.097 0.068

mai-02 Rouamba et al. 2002 IA (8.6 %) 0.034 

(0.027)

 0.000 0.131 

(0.050)

0.000 0.020    

(0.004)

0.070  

(0.030)

0.040 

(0.007)

0.060 

(0.017)

0.020  

(0.004)

0.295  

(0.126)

0.050  

(0.003)

0.020 

(0.004)

avr-03 Bouché et al. 2004 IA (total) 0.021 0.000 0.155 0.004 0.011 0.083 0.016 0.030 0.001 0.281 0.020 0.005

entre parenthèse l'intervalle de confiance sur la densité à 95% AB bubale (Alcelaphus buselaphus) LA éléphant de savane (Loxodonta africana)

IA inventaire aérien CR céphalophe à flancs roux (Cephalophus rufilatus) OO ourébi (Ourebia ourebi)

CS comptage au sol DL damalisque (Damaliscus lunatus korrigum) PA phacochère (Phacochoerus africanus)

p présent GR gazelle à front roux (Gazella rufifrons) RR rédunca (Redunca redunca)

c commun HE hippotrague rouan (Hippotragus equinus) SC buffle (Syncerus caffer brachyceros)

r rare KE cobe Defassa (Kobus ellipsiprymnus) SG céphalophe de Grimm (Sylvicapra grimmia)

KK cobe de Buffon (Kobus kob) TS guib harnaché (Tragelaphus scriptus)
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Encart 1 : Estimations des densités par la méthode de Jolly pour les comptages par transects 

 

Pour calculer la densité des populations d'ongulés sur le W Niger en 1992, j'ai repris les données des fiches de relevés 

de comptage aérien de 1992 des Peace Corps, en utilisant la méthode du quotient souvent citée sous le nom de 

"méthode n°2 de Jolly" ( 1969, Michel 2000) : 

estimation de la population totale : ZRY  ˆˆ où 
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intervalle de confiance de l'estimation de la taille de  la population totale au seuil de risque α : )̂var()̂( 2/1 YtYIC    

où Z est la surface de la zone de dénombrement,  

yi le nombre d'animaux comptés dans une unité (i.e. sur un transect i) 

zi la surface d'une unité d'échantillonnage (longueur du transect x largeur de bande d'observation), 

sy² la variance d'échantillon (i.e. sur les différents transects) du nombre d'observations de l'espèce d'ongulé considérée , 

sz² la variance de la surface des unités échantillonnées (i.e. des zi), 

syz  la covariance du nombre d'observations et de la surface des unités échantillonnées : 
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n le nombre d'unités échantillonnées (i.e. le nombre de transects), 

N le nombre d'échantillons possibles sur la zone prospectée, approché en divisant la ligne de base (distance et calculée 

entre les deux transects extrêmes du dispositif perpendiculairement à l'axe des transects) par la largeur de bande d'un 

transect, 

et t1- α/2 suit une loi de Student à n-1 degrés de liberté. 

 

Etant donné que le dispositif a été parcouru 3 fois, j'ai utilisé une estimation amalgamée à partir des résultats de chacun 

des 3 comptages selon (Bouché 2001) : 
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Un estimateur de la densité totale a été calculé en divisant l'estimateur de l'effectif total par la surface du parc (2200 

km²). 
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Tableau 25 : Compilation des estimations de taille de populations de grands ongulés issues de comptages 

aériens sur les aires protégées et zones de chasse de l'Est du Burkina Faso, pour les 30 dernières années.  

Cet ensemble de zones contiguës réunit les Zones de chasse de Pama, le Ranch de gibier de Singou (ex Réserve 

totale de faune de Singou), les zones de chasse de Konkombouri et l'enclave de Madjoari (ex Réserve partielle de 

faune d'Arly), le Parc national d'Arly et celui du W pour sa composante Burkinabée. Les données de comptage 

ont été recueillies dans les travaux de Bousquet (1984), Lacroix (1993), Chardonnet et al. (1999), Chardonnet 

(2000) et Bouché et al. (2004). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

1.1.2. Tendances des populations sur le Niger dans les années 90 

Les volontaires du Corps de la Paix Américain (Peace Corps) en poste à la Tapoa, au parc du 

W Niger, ont mis en place un suivi de long terme des mammifères du parc du W de 1981 à 

1998 (Balluff & Roth 1989, Hagener 1990a, 1990b, Giglini & Allore 1998). De 1989 à 1998, 

un même circuit routier de 237 km a été parcouru en véhicule 4x4, selon 4 répétitions chaque 

année, en février-mars (sauf en 1989 semble-t-il, en mars-avril, et en 1998 : 5 circuits de 

décembre à avril, mais je n'ai considéré que les données de février mars pour 1998). Seul les 

animaux observés dans une bande de 100 m de large - c'est à dire à moins de 50 m de part et 

d'autre du véhicule - ont été comptabilisés. Les données de 1991 à 1994 ont été analysées par 

Saïdou (1995) mais j'ai relevé des incohérences (largeur de bande observée, totaux 

          zone source méthode et taux 
d'échantillonnage 

période LA SC HE AB DL KE 

                    toutes zones 
sans W 

Bousquet 1984 IA (10 %) avr-81 1390 5920 3560 3400 520 

Lacroix 1993 IA janv-92 1041 1109 3217 1183 229 550 

Chardonnet 2000 IA (14.1 / 16.5 %) 
févr/juil-

99 
2729* 2918* 5083* 1316* 245* 256* 

Bouché et al 2004 IA (total) avr-03 2147 3327 3503 899 8 220 

                    toutes zones, W 
Burkina compris 

Bousquet 1984 IA (10 %) avr-81 1650 6940 3890 3490 529 

Lacroix 1993 IA janv-92 1074 1479 3977 1331 229 610 

Bouché et al 2004 IA (total) avr-03 2887 4727 4180 969 12 227 

          
(* moyenne entre février et juillet) 

IA : inventaire aérien 

LA : Loxodonta africana   AB : Alcelaphus buselaphus 

SC : Syncerus caffer brachyceros  DL : Damaliscus lunatus korrigum 

HE : Hippotragus equinus   KE : Kobus ellipsiprymnus 
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d'observations) par rapport aux données brutes des rapports Peace Corps et je n'ai considéré 

que ces dernières. 

En février-mars 2000 et 2001, le comptage a été perpétué mais avec une bande d'observation 

de 200 m au lieu de 100 m et sur un circuit modifié, de longueur de 156 km (Bello 2000, 

2001). Ce même circuit a été parcouru en mars-avril 2002 par Rabeil (2002). Rabeil (2003) a 

tenté de donner une estimation de l'évolution des abondances absolues à partir d'une analyse 

statistique basée sur le principe du transect en ligne pour quelques espèces. J'étends ici 

l'analyse à l'ensemble des espèces d'ongulés observés, en m'intéressant à l'évolution des taux 

de rencontre entre 1989 et 1998 (Figure 47), sur la base des données brutes recueillies au 

centre de documentation du Peace Corp à Niamey. 

Entre 1989 et 1998, le taux de rencontre de buffles semble avoir augmenté significativement 

en terme de nombre moyen de groupes rencontrés par kilomètre (IK contacts) (Test de 

corrélation de Spearman, S = 18.6, p = 0.004, rho = 0.85) et presque significativement en 

terme de nombre d'individus par kilomètre (IK individus) (S = 46, p = 0.09, rho = 0.62). Chez 

le cobe de Buffon, le nombre d'individus par kilomètre a également augmenté 

significativement (S = 50, p = 0.03, rho = 0.70). Chez le phacochère, c'est le nombre de 

contacts établis (groupes rencontrés) qui semble avoir augmenté (S = 50.7, p = 0.03, rho = 

0.69). Pour les autres espèces, les IK n'ont indiqué ni de baisse ni d'augmentation 

significatives pour cette période. 

La tendance observée chez le buffle semble se perpétuer avec les derniers comptages réalisés, 

au début des années 2000. Mais ce n'est pas le cas chez le cobe de Buffon ni chez le 

phacochère pour lesquels les taux de rencontres pour la série 2000-2001-2002 semblent plus 

faibles qu'à la fin des années 90. Chez le guib et le rédunca le taux de rencontre est plus 

important lors des derniers comptages, il ne semble pas changer beaucoup pour l'éléphant, 

l'ourébi, le céphalophe de Grimm et la gazelle à front roux et il est plutôt plus bas pour 

l'hippotrague, le cobe Defassa et le bubale. Bien qu'il soit peu prudent de comparer la série 

des années 90 avec la série des comptages 2000-2001-2002 étant donné que les circuits 

correspondants ne sont pas tout à fait les mêmes, la tendance générale pour le cobe Defassa et 

le bubale apparaît plutôt à la baisse si on groupe les deux séries pour une même largeur 

d'observation de 100 m. 
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(Figure 47) 
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Figure 47 : Tendances des populations d'ongulés sur le Parc du W du Niger dans les années 90 indiquées par 

les indices kilométriques routiers. Les indices kilométriques d'abondance moyens (IK contacts et IK individus) 

issus des comptages conduits par les volontaires américains de 1989 à 1998 sont représentés par des carrés 

noirs. Les barres verticales correspondent à l'intervalle de confiance sur la moyenne de l'IK calculée sur les 

différentes répétitions annuelles. Pour 1998 je n'ai pu récupérer que l'information sur la moyenne annuelle du 

nombre de groupes rencontré et n'ai donc pas pu fournir d'intervalle de confiance. Les ronds noirs représentent 

les IK moyens pour les années 2000, 2001 et 2002 calculés avec les données tronquées, i.e. les observations à 

l'intérieur d'une bande de 100 m. Les triangles gris représentent les Ik moyens calculés avec les données non 

tronquées, i.e. toutes les observations dans une bande de 200 m. 
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Les tendances observées ne concernent que la partie Nigérienne du PRW et peuvent être un 

indice des évolutions des effectifs totaux des populations mais aussi des dynamiques spatiales 

sur l'ensemble du PRW. Ayant très peu d'information sur l'historique du PRW sur son 

ensemble à cette période, il est difficile d'attribuer ces tendances à une cause particulière. Le 

braconnage sur le PRW, en particulier des grandes espèces d'ongulés aurait connu un pic dans 

les années 80. Il y aurait également eu une épidémie importante de peste bovine dans les 

années 80. On peut penser que les populations de buffles se rétablissent peu à peu depuis. Il 

faut aussi noter que la partie Nigérienne a bénéficié de davantage de moyens de surveillance 

relativement aux autres composantes du PRW au cours de 30 dernières années. Dans le même 

temps, on soupçonne que la fréquentation du sud-est du PRW par le bétail transhumant et le 

braconnage se seraient accrus. Il est donc possible que certaines populations d'ongulés (ex : 

buffles) se soient davantage réparties au nord, dans la partie Nigérienne recensée. Ces 

données ont néanmoins le mérite de fournir une référence pour d'éventuels futurs suivis de 

long terme. Toutefois, la poursuite du protocole n'a depuis pas été jugée prioritaire par les 

gestionnaires. 

 

 

1.2. Richesse spécifique : manque-t-il des espèces 

d'ongulés sur le PRW ? 

La savane africaine est connue du grand public pour la richesse de sa grande faune, 

particulièrement via des documentaires animaliers tournés en Afrique de l'est. Certains 

écosystèmes, tels que Serengeti, en Tanzanie, rassemblent pas moins de 25 espèces d'ongulés 

(WWF, http://www.worldwildlife.org/wildfinder/searchByPlace.cfm?ecoregion=AT0714& 

orderBy=3&sortType=ASC#results). Cette richesse des peuplements de grands herbivores est 

finalement un atout majeur utilisé pour promouvoir la conservation via les activités 

touristiques dans de nombreuses aires protégées d'Afrique. Le projet de réhabilitation du Parc 

Régional du W ne lésine pas sur cet aspect pour développer la région grâce (entres autres) au 

tourisme. Dans la plaquette de présentation touristique du Parc du W (Ecopas 2006 : W 

transborder Park, one park, three countries), on peut lire par exemple :  

"It is thanks to the careful development of infrastructure and tourism that the fascinating 

combination of gentleness and rigour, opulence and bleakness in a mosaic of level areas of 

http://www.worldwildlife.org/wildfinder/searchByPlace.cfm
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short grass and brushwood has been maintained almost untouched. And with it, an 

incomparable diversity of wild animals. In addition to lions, leopards, servals, hyenas or 

jackals, (…), one meets elephants, buffalos, roan antelopes (the most beautiful in Africa), 

western hartebeest (the biggest in Africa) and topi." 

On peut néanmoins se demander si cette richesse est optimale actuellement sur le PRW, en 

particulier chez les ongulés, au regard des conditions écologiques qui y règnent. La richesse 

de la communauté d'ongulés du PRW est-elle équivalente à celle plus connue des savanes de 

l'Afrique de l'Est ou de grands parcs comme le Kruger en Afrique du Sud ? Quels sont les 

facteurs qui déterminent ou ont déterminé la richesse spécifique actuelle des ongulés du PRW 

? Manque-t-il des espèces ? 

Selon Prins & Olff (1998), la taille des écosystèmes est un paramètre important du maintien 

des espèces d'herbivores. Ces auteurs estiment que sur des écosystèmes de plus de 12000 km² 

environ non fragmentés et non modifiés par l'homme, les processus stochastiques et la 

compétition interspécifique ne devraient pas causer de pertes d'espèces (sous-entendu à 

l'échelle historique). En effet, dans des zones suffisamment grandes, les effectifs des 

populations devraient être suffisamment élevés pour éviter les extinctions lors des années ou 

périodes difficiles et le nombre et la surface des différents habitats assez grands pour limiter 

les chevauchements de niches entre espèces. 

Le PRW apparaît actuellement comme un vaste ensemble (10300 km²) de savane a priori peu 

fragmenté. Toutefois, l'écosystème du WAP dans lequel s'inclut le PRW a pu subir des 

modifications par l'homme, telles qu'en témoignent, par exemple, les peuplements de baobabs 

sur l'emplacement d'anciens villages. Les traces d'occupation humaine remontent en fait à la 

préhistoire. La modification du milieu, particulièrement la végétation, du PRW par l'homme 

fait actuellement l'objet d'une thèse à part entière (Julien Roussel). L'action de l'homme a 

également pu affecter les populations animales directement par la chasse et modifier la 

structure du peuplement d'ongulés, y compris depuis la création officielle des trois Parcs. 

Etant donné le milieu tel qu'il est aujourd'hui, on peut se demander si la structure du 

peuplement d'ongulés est similaire à celle sur des écosystèmes soumis à des conditions 

environnementales similaires mais a priori bien conservés. 
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1.2.1. Déterminants écologiques de la richesse spécifique à une échelle 

régionale 

La zone continentale intertropicale, où se situent le PRW et de nombreuses autres aires 

protégées d'Afrique, est connue pour abriter un grand nombre d'espèces vivantes en 

comparaison avec le reste du monde (Godfray & Lawton 2001). Ceci est peut-être lié au fait 

qu'elle se distingue par une surface particulièrement importante. En effet, la richesse 

spécifique est connue pour augmenter en fonction de la surface de la zone échantillonnée 

(Schoener 1976, Brown & Nicoletto 1991, Olff & Ritchie 2000). Plus une zone est étendue, 

plus le nombre d'habitats qu'elle est susceptible d'abriter augmente, augmentant ainsi le 

nombre de niches possible et le nombre d'espèces susceptibles de s'y maintenir. Une étude 

d'Andrews & O'Brien (2000) a montré, par exemple, que sur l'étendue de l'Afrique australe, à 

une résolution fixée de 25000 km² - c'est à dire un peu plus de deux fois la superficie du PRW 

-, la diversité de la végétation, mesurée par la richesse spécifique des plantes, expliquait 75% 

des variations de la richesse spécifique des mammifères.  

A très grande échelle, une plus grande surface augmente également la probabilité de 

spéciation (Rosenzweig 1992). En effet, une plus grande surface permet davantage de 

situations où des populations sont isolées géographiquement et risquent d'évoluer 

différemment du fait de divergences d'habitats et d'effets fondateurs (Prins & Olff 1998, Vrba 

1987, 1992). La colonisation et l'immigration sont les deux autres grands processus identifiés 

pour déterminer la diversité des espèces à très grande échelle (Brown & Nicoletto 1991, Olff 

& Ritchie 2000). 

Néanmoins d'autres facteurs écologiques sont supposés déterminer la biodiversité à l'échelle 

régionale et pourraient expliquer les variations de richesse spécifique sur la planète et sur le 

continent africain. Il a été observé que la richesse spécifique pouvait être influencée par les 

flux énergétiques et en particulier par la productivité du milieu (taux de conversion de 

ressources en biomasse par unité d'espace et par unité de temps) (Currie 1991, Godfray & 

Lawton 2001). En rendant suffisamment communes des ressources d’abord trop rares pour 

être exploitables, l’augmentation de productivité permettrait aux espèces d’être plus 

spécialisées et, donc, de cohabiter plus nombreuses (ex : Brown 1973, MacArthur & Pianka 

1966). Cependant la relation entre productivité et richesse spécifique ne semble pas être 

universelle (revue de Waide et al. 1999). Certains auteurs trouvent des relations linéaires, 

d'autres des structures unimodales et d'autres encore aucune relation. Les approches 
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théoriques et empiriques suggèrent de plus en plus que la relation dépend de l'échelle 

d'analyse et du type d'organisme étudié.  

 

1.2.2. Chez les herbivores 

Oindo (2002) a observé, sur des espaces un peu plus grands que le PRW en Afrique de l'Est, 

que le nombre d'espèces d'herbivores de plus de 4 kg étaient maximales pour des niveaux 

intermédiaires de productivité primaire mesurée par la moyenne inter-annuelle des indices 

NDVI. L'allure de cette relation entre richesse spécifique et productivité primaire évoque la 

courbe en cloche prédite par Olff et al. (2002) à l'échelle mondiale pour les communautés de 

grands herbivores - essentiellement des ongulés dans leur modèle.  

Olff et al. (2002) se sont basés sur deux facteurs qui déterminent à la fois la productivité 

primaire et la qualité des plantes pour les grands herbivores : la qualité du sol et l'humidité. 

Plus précisément, leur modèle prédit que la richesse spécifique des grands herbivores à 

l'échelle de la planète devrait être maximum dans les zones avec des niveaux intermédiaires 

de qualité de sol et d'humidité. Sur les sites trop secs et infertiles, la faible quantité de plantes 

limiterait l'abondance des populations d'herbivores ce qui augmenterait les chances 

d'extinction et limiterait la richesse spécifique (Rosenzweig & Abramsky 1993). D'autre part, 

la qualité des plantes diminuerait avec leur niveau de production (Mattson 1980, Crampton & 

Harris 1969). Ainsi, sur les savanes plus humides, plus productives, c'est davantage la qualité 

que la quantité des ressources qui limiterait le nombre d'espèces d'herbivores. Par conséquent, 

les zones de productivité intermédiaire seraient assez riches pour que s’y développent des 

plantes de haute qualité et ainsi des herbivores de plus petite taille, mais assez productives par 

ailleurs pour supporter également des grandes espèces (Prins & Olff 1998). 

 

1.2.3. Une richesse de peuplement d'ongulés optimale sur le PRW ? 

A partir des cartes mondiales de qualité de sol et d'humidité et des données de présence des 

espèces sur quelques aires protégées de référence, Olff et al. (2002) ont produit une carte 

mondiale de prédiction de la richesse spécifique en grands mammifères herbivores (en % du 

nombre total d'espèces du continent) de plus de deux kilogrammes (Figure 48). Pour 

l'Afrique, ils ont considéré un ensemble de 99 espèces paisseuses, brouteuses ou mixtes, mais 

non frugivores. On peut donc penser que les primates et les porcs-épics par exemple n'ont pas 
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été comptabilisés. D'après la carte, la région du W devrait supporter entre 16 et 20 espèces 

d'herbivores non frugivores environ. Le peuplement d'herbivores du PRW est donc en accord 

avec cette fourchette de prédiction. On compte effectivement 16 espèces d'ongulés (en 

intégrant le daman des rochers) ou 15 si l'on exclut le céphalophe à flancs roux qui peut-être 

considéré comme frugivore. A ces ongulés on peut ajouter les aulacodes (Tryonomis 

swinderianus) également présents sur le PRW.  

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 48 : Carte de prédiction de la biodiversité mondiale des grands herbivores (en % du pool d'espèces 

continental : N = 99) de Olff et al. (2002). Zones en gris : pas de données. Résolution 1°. 

 

Sur cette base, à défaut d'autres données, on peut donc penser que le peuplement d'ongulés du 

PRW n'est pas trop tronqué en espèces et qu'il est normal d'y observer près de la moitié de la 

richesse spécifique de parcs de l'Afrique de l'Est. On peut toutefois constater qu'en ajoutant 

les espèces probablement disparues de la région : le rhinocéros noir et l'éland de Derby, et la 

girafe présente à l'extérieur du parc, on se rapprocherait davantage de la richesse optimale 

prédite à partir des variables écologiques. 

 

 

1.3. Une composition de peuplement réglée par la 

compétition interspécifique ? 

Sur le PRW, nous avons vu que 14 espèces d'ongulés coexistent, sans compter l'hippopotame 

et le daman. Ces espèces se nourrissent toutes de végétation, dont la disponibilité peut être 
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limitée à certaines périodes de l’année, en particulier en saison sèche. On peut donc se 

demander comment ces espèces proches écologiquement, qui pourraient potentiellement 

entrer en compétition pour les ressources, arrivent à coexister sur le PRW.  

La végétation et les autres composantes du milieu peuvent être déclinées en différentes 

ressources ou en niveaux de qualités différents d'une même ressource selon leur abondance, 

leur structure spatiale, leur nature, la façon dont les animaux perçoivent ces caractéristiques 

(Ritchie 2002) et peuvent les exploiter (Du Toit 1990, Spencer 1995, Cromsigt & Olff 2006). 

Ainsi, la coexistence des différentes espèces serait possible dans la mesure où elles exploitent 

différents types de ressources (espèces de plantes, stades de développement des plantes, 

parties de plantes…) (Hutchinson 1959, MacArthur & Wilson 1967, Spencer 1995). Elles 

peuvent également coexister si leurs niches sont différentes dans l’espace et le temps, à des 

échelles inférieures à celles où l’on considère la communauté. Autrement dit, la coexistence 

est possible lorsque chaque espèce laisse suffisamment le champ libre sur un ou plusieurs 

axes de la niche pour que les autres espèces puissent s'y développer durablement (Kotler & 

Brown 1999). 

Il a été observé en Afrique de l'Est que les espèces d’ongulés vivant ensemble se différencient 

principalement par la proportion d’herbage et de brout dans leur régime et par leur masse 

corporelle (McNaughton & Geordiadis 1986). Chez les espèces paisseuses, la différence de 

taille corporelle permettrait une utilisation différenciée des herbages disponibles selon leur 

qualité, en termes de teneur en protéine, de digestibilité et de teneur en énergie. Les espèces 

de plus grande taille sont en effet plus tolérantes vis-à-vis de la qualité du fourrage alors que 

les espèces plus petites sélectionnent des herbages plus riches et plus digestibles (Bell 1969, 

Geist 1974, Demment & Van Soest 1983). Les différences de taille chez les espèces 

brouteuses leur permettrait d’utiliser des strates de végétation différentes (Lamprey 1963, 

Leuthold 1978) mais seulement chez les plus grandes (Du Toit 1990). 

Sur le PRW, on observe un tel espacement des espèces d'ongulés en termes de taille 

corporelle et de régime alimentaire (Figure 49). Le céphalophe de Grimm et l'ourébi, le 

rédunca et le guib harnaché, le phacochère et le cobe de Buffon sont assez proches en taille. 

Ils sont cependant a priori séparés au niveau de leur régime alimentaire, à l'exception du cobe 

de Buffon et du phacochère qui sont tous deux des paisseurs (Estes 1997). Cependant, à la 

période où la ressource est a priori la plus limitée pour les paisseurs et pourrait occasionner 

une compétition, en saison sèche, les phacochères sont connus pour consommer d'autres 

ressources que les tiges et feuilles des graminées (Estes 1997). 



Partie 3 : Positionnement du peuplement d’ongulés du PRW à l’échelle de l’Afrique 

162 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 49 : Séparation des ongulés du PRW par la masse corporelle. La masse métabolique est exprimée en 

kg
0.75

. Ronds noirs : espèces paisseuses, carrés gris : espèces à régime mixte, triangle blanc : espèces brouteuses. 

 

 

 

CR : céphalophe à flancs 
roux 

SG : céphalophe de Grimm 

OO : ourébi 

GR : gazelle à front roux 

RR : rédunca 

TS : guib harnaché 

KK : cobe de Buffon 

PA : phacochère 

DL : damalisque 

AB : bubale 

KE : cobe Defassa 

HE : hippotrague rouan 

SC : buffle 

LA : éléphant 
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1.4. Abondances des différentes guildes : manque-t-il 

des animaux ? 

Dans cette partie, j'ai cherché à comparer l'abondance des différentes guildes d'ongulés du 

PRW avec celle sur d'autres écosystèmes a priori proches écologiquement mais connus pour 

avoir été mieux préservés. Pour ce faire, j'ai construit différents modèles de prédiction 

d'abondance des ongulés à partir de méta-données décrivant la productivité primaire et la 

qualité du sol à la résolution des aires protégées, sur toute l'étendue du continent africain. Les 

analyses présentées ici constituent une première trame qui sera reprise et complétée avec 

d'autres données en vue de la préparation d'un article, d'où la forme déjà donnée à cette partie.  

 

1.4.1. Recherche de modèles prédictifs de l'abondance des ongulés à 

partir des données environnementales 

Introduction 

Les grands herbivores jouent un rôle central dans le fonctionnement des écosystèmes de 

savane (McNaughton & Geordiadis 1992) mais leur abondance et leur diversité sont 

menacées et modifiées par les activités humaines dans de nombreuses régions d'Afrique 

(Brashares et al. 2001). La déviation de la structure observée d'un peuplement, en termes 

d'abondance des différentes guildes qui le composent, par rapport à celle prédite à partir de 

modèles établis sur des peuplements préservés de référence peut être un indicateur intéressant 

de l'état de conservation des populations d'ongulés et des risques consécutifs pour l'ensemble 

de l'écosystème (Fritz & Duncan 1994). 

De nombreux auteurs ont suggéré que l'abondance des ongulés africains dans les sites parmi 

les mieux préservés est en grande partie limitée par la quantité (revue dans Coe et al. 1976, 

Fritz & Duncan 1994) mais aussi par la qualité des ressources fourragères disponibles (Bell 

1982, East 1984, Olff et al. 2002). Fritz et al. (2002) ont en particulier offert une grande 

avancée en testant des modèles de prédiction de l'abondance de différentes guildes d'ongulés 

africains. La plupart de ces études se sont basées sur des données de pluviométrie et des 

données qualitatives assez grossières sur la qualité du sol (Bell 1982). En effet, il a été montré 

que la production primaire (Rosenzweig 1968, Rutherford 1980, Deshmukh 1984, Le 

Houerou 1984) et la qualité des plantes pour les herbivores (Breman & De Witt 1983, Breman 

& Krul 1991, Milchunas et al. 1995) sont fortement liées à la pluviométrie et à la qualité du 
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sol, cette dernière dérivant de la nature du substrat géologique. De plus, peu de mesures 

directes et homogènes de la production primaire et de la qualité du fourrage étaient 

disponibles et fiables sur de grandes échelles d'espace et de temps pour permettre des méta-

analyses à l'échelle des continents (Kerr & Ostrovsky 2003). 

Dernièrement, la mise en ligne sur Internet de données de suivi de long terme par 

télédétection a offert aux écologues la possibilité de préciser l'importance des conditions 

environnementales sur l'abondance des ongulés, notamment en couplant les dynamiques de la 

végétation et des herbivores à très grande échelle (Pettorelli et al. 2006). Par exemple, le 

Normalised Difference Vegetation Index (NDVI), obtenu par imagerie satellite, serait en effet 

un bon reflet du niveau de production primaire des écosystèmes (voir revue dans Chamaillé-

James et al. 2006) tout en intégrant la variabilité climatique et d'autres facteurs 

environnementaux que la pluviométrie n'intègre pas (voir revue dans Said 2003). Plusieurs 

études ont commencé à relier la performance des animaux (ex : Pettorelli et al. 2006, 

Rasmussen et al. 2006), la diversité des communautés (ex : Oindo 2002) aux variations 

spatiales et temporelles des NDVI, mais la relation entre NDVI et l'abondance des populations 

de différentes catégories d'ongulés a été peu étudiée (ex : Verlinden & Masogo 1997). De 

nouvelles données quantitatives spatialisées sur la qualité des sols sont également disponibles 

depuis peu avec la nouvelle carte mondiale des sols et ont commencé à être exploitées pour 

étudier la diversité des ongulés à l'échelle mondiale (Olff et al. 2002). 

L'objectif de cet article est de voir si ces nouvelles variables macro-écologiques spatialisées 

(NDVI, variables quantitatives de la qualité du sol) permettent de mieux prédire l'abondance 

des différentes guildes d'herbivores de la savane africaine, que les simples paramètres de 

pluviométrie et de classe de sol utilisés dans les modèles de Fritz et al. (2002). J'ai comparé 

différents modèles basés sur les nouvelles variables, puis comparé les meilleurs modèles 

sélectionnés avec des modèles basés sur la pluie et les classes de qualité du sol.  

Je prévois (1) que l'abondance des très grands herbivores, a priori plus sensibles à la quantité 

qu'à la qualité du fourrage (Van Soest 1982, Belovsky 1986, Owen-Smith 1988, Illius & 

Gordon 1992), soit mieux expliquée par la production primaire totale de l'année que par les 

paramètres de qualité du sol. La production primaire de l'année risque d'être par ailleurs 

particulièrement importante à la saison sèche suivante mais sous la forme de fourrage sec. 

L'intégration des NDVI dans le temps donnerait un estimateur intéressant de la productivité 

primaire et de la biomasse végétale sur pied dans les systèmes semi-arides (Du Plessis 1999, 

Milich & Weiss 2000, Schmidt & Karnieli 2000). Il peut donc être intéressant de définir une 
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variable résultant de l'intégration annuelle des NDVI comme estimateur de la production 

primaire totale. 

(2) Les populations de méso-herbivores, plus petits (< 1 tonne), au contraire supposés plus 

sensibles à la qualité qu'à la quantité du fourrage disponible, seraient sans doute peu limitées 

par la quantité de fourrage annuelle mais davantage par la qualité du sol. Par contre, il peut 

être intéressant de tester si la quantité de fourrage vert, supposé de meilleure qualité que le 

fourrage sec, en saison sèche, a un effet sur leur abondance. 

(3) On sait d'autre part que plus les graminées poussent rapidement, plus elles atteignent 

rapidement une forte proportion de composants moins digestibles pour les espèces paisseuses 

et deviennent rapidement moins riches en éléments azotés tels que les protéines par rapport 

aux stades les plus jeunes, échappant ainsi à la pression d'herbivorie. Par contre, au fur et à 

mesure que la plante croît, le niveau d'azote diminue moins rapidement sur les sols riches que 

sur les sols les plus pauvres (Scholes & Walker 1993, Prins & Olff 1998) et la qualité des 

plantes reste plus élevée sur les sols riches que sur les sols pauvres (Breman & De Witt 1983, 

Breman & Krul 1991). Les arbres débourrant lentement et progressivement seraient plutôt des 

espèces sempervirentes ou semi-sempervirentes. Le feuillage de ces essences produirait 

davantage de composés secondaires, en particulier sur les sols pauvres (Owen-Smith & 

Cooper 1987), le rendant moins appétent ou plus indigeste pour les espèces brouteuses que 

celui d'arbres poussant rapidement et caduques (Owen-Smith 1993). La rapidité de la 

repousse à la fois herbeuse et ligneuse pourrait être prise en compte par la vitesse de 

changement des niveaux de NDVI au cours de l'année.  

On peut donc attendre que les "méso-paisseurs" et les "méso-brouteurs" (paisseurs et 

brouteurs pesant moins d’une tonne) soient respectivement négativement et positivement 

sensibles à la vitesse de changement des niveaux de NDVI, et qu’ils soient également 

sensibles à la qualité du sol, notamment pour sa teneur en azote. 

(4) Les "méso-mixtes" - espèces à régime mixte de moins d'une tonne - et les méso-brouteurs 

étant sensibles à la compétition avec les gros herbivores, en particulier les éléphants (Fritz et 

al. 2002), on peut s'attendre à une réponse de ces catégories d'ongulés inverse de celle des 

éléphants par rapport aux indices développés à partir des NDVI et à un effet négatif de 

l'abondance des éléphants. 
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Matériels et méthodes 

Données sur les communautés d'ongulés 

Pour différents sites de savane africaine, j'ai utilisé des données de comptages antérieurs à 

l'intensification du braconnage des années 80, principalement compilées par Milligan et al. 

(1982), Delany & Happold (1979), Eltringham (1979), et Douglas-Hamilton (1987). J'ai 

également incorporé des données plus récentes d'abondance des antilopes pour les sites les 

mieux préservés selon l'Antelope Database 1998 (East 1999) et donnant des informations 

numériques pour l'ensemble de la communauté d'antilopes de plus de 20 kg en les complétant 

des données de comptages d'éléphants de l'African Elephant Database (1995 à 2007 : 

http://iucn.org/themes/ssc/sgs/afesg/aed/indexfr.htm) et de zèbres (Moehlman 2002).  

Les hippopotames, les rhinocéros, les suidés, ni les antilopes de moins de 20 kg n'ont été 

inclus, par manque de données homogènes et suffisamment précises pour ces espèces. J'ai 

écarté de l'analyse les sites de milieu désertique, me concentrant sur les sites de savane 

(précipitations > 200 mm/an), et les sites très petits (< 500 km²) ou les bords de lacs pour 

lesquels il est difficile d'avoir une signature environnementale fiable du fait de la faible 

résolution des données de télédétection et de la présence d'eau à proximité.  

Les données ont été exprimées en densité de biomasse métabolique (log10(kg
0.75

.km
-2

)), en 

multipliant pour chaque espèce la densité d'individus par la masse métabolique d'un individu 

(Kleiber 1961). L'hippotrague rouan a été considéré comme un méso-paisseur pour les sites de 

l'Est et du Sud de l'Afrique et comme un méso-mixte pour les sites de l'Ouest et du Centre de 

l'Afrique (Schuette et al. 1998, Lamarque 2004).  

Les polygones géoréférencés correspondant aux surfaces des 31 sites d'étude retenus ont été 

téléchargés sur le site de World Database on Protected Areas (WDPA) de l'UNEP-WCMC 

http://www.unep-wcmc.org/wdpa visité en mars 2007). Par croisement cartographique sous un 

système d'information géographique, avec le logiciel Arcview 3.2 © (ESRI, 380 New York 

Street, Redlands, CA, USA), j'ai attribué à chaque site les caractéristiques environnementales 

décrites en Figure 50. 
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Figure 50 : Localisation des sites utilisés dans la méta-analyse et cartes d'intensité des différentes variables 

environnementales prises en compte dans les modèles. a) Sites étudiés b) production annuelle (ANPROD), c) 

verdure minimale (MINPROD), d) vitesse de repousse (VITPROD), e) précipitation annuelle moyenne, f) teneur 

moyenne en bases échangeables (TEB) dans les horizons supérieurs du sol, g) teneur moyenne en azote du sol 

(N) dans les horizons supérieurs du sol. Les zones les plus sombres correspondent aux valeurs les plus fortes. 

 

Données sur les NDVI (Normalised Difference Vegetation Index) et la pluviométrie 

Les valeurs des NDVI sont issues des données collectées par les satellites de la National 

Oceanic and Atmospheric Administration (NOAA), et traitées par le Global Inventory 

Monitoring and Modeling Studies Group (GIMMS) de la NASA (National Aeronautical and 

Space Administration). Les NDVI ont été estimés à partir de deux bandes du capteur 

AVHRR, les longueurs d'onde quasi-infrarouge (NIR) et visibles (VIS), en utilisant 

l'algorithme suivant : NDVI = (NIR - VIS)/(NIR + VIS). Les moyennes de NDVI par décade 

ont été calculées à partir des données décadaires de 1982 à 2005. La moyenne de précipitation 

de long terme (RFE Long Term Mean) a été estimée à partir des données interpolées de 

mesures au pluviomètre pour la période de 1920 à 1980. La moyenne de court terme (Short 

Term Mean) est extraite des estimations satellites de pluviosité pour la période de 2001 à 

2005. J'ai téléchargé les images correspondantes pour l'ensemble du continent africain, sur des 

pixels de 8 x 8 km (projection Albers equal area conic à partir du site de l'Africa data 

   

    

         a     b       c           d 

         e     f       g            
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dissemination financé par l'USAID : http://earlywarning.usgs.gov/adds/ (Tucker et al. 2005). 

Dans les calculs, j'ai conservé une échelle de valeurs brutes de 0 à 255 pour les NDVI (0-250 : 

NDVI, 255 : eau de surface). Pour retrouver les valeurs classiques de NDVI, il faudrait diviser 

par 250.  

Les images téléchargées au format .bil, ont été regroupées en séries à partir desquelles j'ai pu 

calculer des images donnant, par pixel, les résultats de calculs de synthèse, avec le logiciel 

libre Windisp 4 (Pfirman et al. 1999). Ces images ont ensuite été exportées vers le logiciel 

Arcview 3.2 © (ESRI, 380 New York Street, Redlands, CA, USA) avec lequel elles ont été 

transformées en grilles sans projection, de résolution 0.07 degrés.  

Les NDVI décadaires moyens ont été intégrés sur l'année pour donner un indicateur de la 

productivité primaire annuelle moyenne (variable ANPROD). J'ai également intégré les 

NDVI décadaires moyens sur des périodes de 2 mois (décalées d'un mois) pour produire un 

indicateur de la production primaire bimensuelle moyenne. J'ai ensuite identifié les deux mois 

pour lesquels cet indice était minimal comme indicateur du niveau de verdure le plus faible 

dans l'année (MINPROD). 

J'ai émis l'hypothèse qu'une amplitude faible de NDVI sur une période longue pour atteindre 

le maximum de NDVI traduirait une repousse plus douce en début de saison des pluies et plus 

étalée dans le temps qu'une amplitude rapide obtenue sur un court pas de temps. Afin de 

pouvoir comparer les vitesses de repousses conduisant à la verdure maximale entre sites, j'ai 

normalisé au préalable les valeurs de NDVI en divisant toutes les valeurs par décade par la 

valeur maximale de NDVI dans l'année. J'ai calculé la pente maximale du changement de 

NDVI sur des périodes de 2 mois (séries de 6 décades décalées d'un mois, donc 12 par an) en 

prenant la différence entre le NDVI maximum et le NDVI minimum de chaque série. Un 

indice de vitesse maximale sur une durée minimale de repousse est ainsi donnée par la pente 

la plus forte observée dans l'année moyenne (variable VITPROD) (Figure 50). Pour chaque 

site, j'ai attribué la valeur moyenne de chaque variable calculée sur les valeurs prises par 

chaque pixel contenu à l'intérieur des limites du site. 

Afin de pouvoir mieux discuter les résultats, j'ai également utilisé la carte de la structure des 

formations végétales de l'Afrique (Global Land Cover 2000 database. European Commission, 

Joint Research Centre, 2003. http://www-gem.jrc.it/glc2000), avec une résolution spatiale de 

0.00892857 degrés décimaux afin d'affecter à chaque site une estimation grossière moyenne 

de la densité du couvert ligneux et du couvert herbacé. 

http://earlywarning.usgs.gov/adds/
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Données sur la qualité du sol 

J'ai utilisé les données sur la qualité du sol dérivées de la FAO-UNESCO World soil map of 

the World par l'ISRIC (International Soil Reference and Information Center) (Batjes 2005) 

répertoriées dans une grille avec une résolution de 0.5 degrés. Les différents paramètres sur 

les sols de la base de données (http://www.isric.org/UK) sont soit issus de mesures sur 

certains sites, soit estimés à partir des informations sur la nature des unités de sol (Batjes 

2005). 

Olff et al. (2002) ont émis l'hypothèse que la quantité d'éléments nutritifs disponibles pour les 

plantes est proportionnelle à l'ensemble des bases échangeables (TEB, total exchangeable 

bases). J'ai repris cet indice, la TEB moyenne (exprimée Cmol/kg) par unité cartographique, 

comme indicateur de la qualité du sol pour les plantes. On peut également faire l'hypothèse 

que les plantes sur sol riche en azote auront a priori une plus grande teneur en azote digestible 

(protéines solubles) et donc une meilleure qualité que sur les sols plus pauvres en azote. J'ai 

calculé les TEB et teneurs en azote moyennes (Cmol/kg) par unité cartographique à partir des 

données disponibles des moyennes par type de sol et de la surface relative de chaque type de 

sol dans chaque unité cartographique pour deux classes de profondeurs (30-100 cm et 0-30 

cm). Les valeurs de concentration de bases échangeables et les teneurs en azote dans les 

horizons superficiels (0-30 cm) et plus profonds (30-100 cm) étant très corrélés (test de 

Pearson, rho = 0.96 pour TEB, et rho = 0.65 pour les teneurs en azote), j'ai pris la moyenne 

des valeurs dans les deux horizons (N pour l'azote et T pour la TEB) pour avoir une partie de 

l'information portée par les deux, les arbres et les arbustes étant supposés davantage répondre 

aux valeurs en profondeur alors que la strate herbacée devrait être plus sensible aux valeurs de 

surface. 

J'ai également utilisé la carte des sols et les informations de Bell (1982) pour attribuer une 

classe de qualité du sol (facteur SOIL) à chaque site de la base de données afin de construire 

des modèles similaires à ceux de Fritz et al. (2002) avec notre importante base de données. La 

classification du sol de Bell (1982) distingue grossièrement les sols volcaniques considérés 

comme fertiles (classe H), des sols dérivés du bouclier primaire considérés comme infertiles 

(classe L), et des autres sols considérés comme intermédiaires (classe M). 
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Analyses 

J'ai considéré les modèles linéaires simples de relation entre la densité de biomasse 

métabolique et chaque indice transformé en log10 : anprod (indice de production primaire 

annuelle), minprod (indice du niveau de verdure le plus faible dans l'année), et vitprod (indice 

de vitesse maximale de changement de verdure sur une durée minimale de repousse). Ces 

modèles les plus simples sont censés intégrer à la fois la pluviométrie et la qualité du sol. 

Toutefois pour évaluer la part relative de l'aspect production (quantitatif) et de la qualité, et au 

vu des corrélations entre variables (Tableau 26), j'ai également considéré le résidu ran de 

anprod par n (concentration azote en log10) et t (concentration en bases échangeables en 

log10) , comme indicateur de la production à qualité de sol constante, rmin et rvit les résidus 

de minprod et vitprod par n, comme indicateurs de la production durant la période moindre 

repousse de végétation et de la vitesse de repousse à qualité de sol constante.  

J'ai comparé l'ensemble de ces modèles par leurs AIC (Aikaike Information Criteria) corrigés 

(AICc) pour de petits échantillons (Burnam & Anderson 2002). Les meilleurs modèles 

retenus, i.e. ceux présentant le plus petit AICc, avec un écart avec l'AIC minimum (delta) 

inférieur à 2, ont été ensuite comparés avec les modèles basés sur la pluviométrie (rain) et les 

classes de sol (SOIL) de Fritz et al. (2002) pour pouvoir discuter de l'intérêt des nouvelles 

variables par rapport à ces paramètres. 

L'ensemble des analyses ont été réalisées avec le logiciel R.2.4.1 (R Development Core Team 

2006). 

Tableau 26 : Corrélations entre variables du milieu transformées en log10. 

En gras, les corrélations significatives à p=0.05, en utilisant le test de Spearman. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

azote bases 

échan-
geables 

pluie production 
primaire 
annuelle 

niveau de 
verdure 
minimal 

vitesse de 
repousse 

% herbe % 
arbustes 

% 
arbres 

 n t rain anprod minprod vitprod grass shrub tree 

n  0.12 0.26 0.45 0.41 -0.40 0.16 -0.01 0.34 

t 0.12  -0.43 -0.24 -0.08 -0.03 -0.21 -0.32 -0.07 

rain 0.26 -0.43  0.63 0.44 -0.28 0.00 0.13 0.55 

anprod 0.45 -0.24 0.63  0.92 -0.72 0.35 0.10 0.68 

minprod 0.41 -0.08 0.44 0.92  -0.78 0.27 0.12 0.62 

vitprod -0.40 -0.03 -0.28 -0.72 -0.78  -0.02 0.02 -0.45 

% herbe 0.16 -0.21 0.00 0.35 0.27 -0.02  0.39 -0.15 

% arbustes -0.01 -0.32 0.13 0.10 0.12 0.02 0.39  -0.31 

% arbres 0.34 -0.07 0.55 0.68 0.62 -0.45 -0.15 -0.31  
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Résultats 

Abondance totale des grands herbivores 

La qualité du sol apparaît dans les meilleurs modèles retenus. Ce paramètre semble donc jouer 

un rôle important dans l'explication de la variation de la densité totale de communautés 

d'herbivores (Tableaux 27 et 28). Le modèle prenant en compte la repousse minimale de 

saison sèche rmin et les teneurs en azote et TEB, avec un effet combiné positif des deux 

paramètres (Tableau 29), renvoie le meilleur AICc. Toutefois, le modèle plus simple prenant 

uniquement le sol en tant que facteur avec 3 classes et celui avec les classes de sol et la pluie 

sont également intéressants (delta < 2). Ils renvoient aux résultats de Fritz et al. (2002) 

indiquant que l'abondance des peuplements est beaucoup plus importante sur les sols riches 

que sur les sols pauvres (Tableau 29, Figure 51). 

Abondance des mégaherbivores 

L'importance de la qualité du sol dans la variabilité de l'abondance totale du peuplement 

semble davantage liée à la sensibilité des mésoherbivores qu'à celle des mégaherbivores. En 

effet, on retrouve également le résultat de Fritz et al. (2002) montrant l'indépendance des 

mégaherbivores, ici l'éléphant et la girafe, vis à vis de la qualité du sol. Par contre, la verdure 

minimale de saison sèche semble être un meilleur paramètre explicatif de leur biomasse que la 

pluie seule (modèle rmin : R² = 0.44, modèle rain : R² = 0.01, contre rain : R² = 0.42 pour le 

jeu de données de Fritz et al. 2002, Tableau 29). Si l'on ne considère que l'éléphant, on 

retrouve un effet positif de rmin sur son abondance (R² = 0.48, Tableau 29) étant donné que la 

biomasse des mégaherbivores est constituée à 91 % en moyenne (sd =13.6 %) par les 

éléphants. 

Abondance des mésoherbivores : méso-paisseurs, méso-brouteurs et méso-mixtes 

On retrouve chez l'ensemble des méso-herbivores et en particulier chez les méso-paisseurs 

l'importance de la qualité du sol qui intervient dans les meilleurs modèles retenus (Tableaux 

27 et 28). Ceci est peut-être lié au fait que, dans notre jeu de données, une grande proportion 

de la biomasse totale (53%, sd: 18 %) est liée à celle des méso-herbivores et que les méso-

paisseurs constituent en moyenne plus de 89.4 % (sd: 8.5 %) de la biomasse des méso-

herbivores. Pour l'ensemble des méso-herbivores, les modèles avec les classes de sol, avec ou 

sans la pluie, semblent équivalents à ceux prenant en compte rmin et la qualité du sol avec les 
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variables continues n et t (delta < 2) (Tableaux 27 et 28). Dans tous les cas, on note l'effet 

positif de la qualité du sol sur l'abondance des méso-herbivores (Tableau 29, Figure 51). 

Pour les méso-paisseurs, considérés seuls ou avec la moitié de la biomasse des mixte feeders, 

seul les modèles classes de sol avec ou sans pluie ont été retenus, avec un même effet positif 

de la qualité du sol sur l'abondance. Cependant, on a pu voir que les modèles intégrant rmin 

n'étaient pas très éloignés en termes d'AICc pour expliquer les variations de densité de cette 

catégorie (Tableau 28). Contrairement à nos prédictions, la vitesse de repousse indiquée par la 

vitesse de changement du NDVI ne semble pas jouer un rôle prépondérant pour les méso-

paisseurs.  

Tout comme dans l'étude de Fritz et al. (2002), aucun effet linéaire vraiment marqué de la 

pluie ni du sol sur la biomasse des méso-mixte feeders n'a été détecté. Les meilleurs modèles 

retenus ne paraissent en effet pas meilleurs que le modèle constant (delta < 2). Le modèle 

avec n, t et l'interaction de n et t explique tout de même 30% de la variabilité de l'abondance 

des méso-mixte (Tableaux 27, 28 et 29). C'est peut-être pourquoi la qualité du sol, indiquée 

par les variables continues t et n, semble avoir un effet sur la biomasse des méso-brouteurs 

ajoutée de la moitié de celle des mixtes, alors que Fritz et al. (2002), en utilisant les classes de 

sol, ne trouvaient pas d'effet de la qualité du sol sur l'abondance des méso-brouteurs. Si la 

teneur en azote du sol est assez élevée, la biomasse des méso-brouteurs augmente avec la 

teneur en bases échangeables du sol, et d'autant plus rapidement que la concentration en azote 

est importante, comme chez les ongulés méso-mixtes considérés séparément (Tableau 29).  

De plus, si l'on considère les méso-brouteurs à part, sans les méso-mixtes, l'effet de la vitesse 

de repousse semble également être un facteur important puisque les méso-brouteurs 

(essentiellement grands koudous et élands) semblent se distribuer majoritairement dans les 

zones où le changement de verdure est le plus rapide comme le suggèrent les deux modèles 

sélectionnés, basés sur les paramètres vitprod et rvit (Tableaux 28 et 29, Figure 51). 
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Tableau 27 : Résultats de sélection de modèles basés sur les variables NDVI et les variables continues de la 

qualité du sol pour les différentes catégories d'ongulés étudiées sur 31 sites.  

méso-paisseurs 1 : biomasse des méso-paisseurs (méso-paisseurs 2) + moitié de la biomasse des méso-mixtes ; 

méso-brouteurs 1 : biomasse des méso-brouteurs (méso-brouteurs 2) + moitié de la biomasse des meso-mixtes. 

Les AICc des modèles en gras présentent moins de 2 d'écart avec le modèle ayant le plus petit AICc et sont 

considérés comme les meilleurs modèles dans le jeu étudié. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Absence d'effet des mégaherbivores/éléphants ? 

J'ai étudié les relations des densités de biomasse de chaque catégorie d'ongulés avec le résidu 

de densité de biomasse des éléphants par rain+n+t, avec le résidu par rain+SOIL, et le résidu 

par rmin mais sans jamais obtenir de R²>0.03 et ces modèles sont très loin, en termes d'AICc, 

derrière ceux retenus avec les variables environnementales. 
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Tableau 28 : Comparaison des nouveaux modèles sélectionnés avec les modèles utilisant les classes de sol et 

la pluviométrie. Les modèles sélectionnés (delta < 2) sont en gras. 

 

 

 

Tableau 29 : Coefficients des meilleurs modèles retenus disposés par ordre croissant d'AICc pour chaque 

catégorie d'herbivore.  

Les modèles sont séparés par les traits horizontaux. Pour les paramètres marqués d'une *(valeur moyenne de 

l'abondance pour chaque classe de facteur), la valeur donnée pour l'estimateur est à retrancher de celle du 

premier coefficient du modèle pour avoir la vraie valeur du coefficient.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



Partie 3 : Positionnement du peuplement d’ongulés du PRW à l’échelle de l’Afrique 

175 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 51 : Réponse des différentes catégories d'ongulés aux variations de variables environnementales en 

termes de variations spatiales de densité de biomasse. Les données de densité sont exprimées en log10kg
0.75

, et 

celles de pluviométrie en log10mm. a) total herbivores, b) éléphant, c) méso-herbivores d) méso-

paisseurs+moitié méso-mixte, triangles noirs : classe de qualité de sol 'haute', carrés gris : 'moyenne', ronds 

blancs : 'faible', e) méso-brouteurs+moitié méso-mixtes, en noir valeurs de n > 0.9, en gris : 0.81<n<0.9, en 

blanc : n<0.81, f) méso-brouteurs. 
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Discussion 

Effet des variables environnementales sur l'abondance des différentes guildes 

H1 : La théorie indique que les herbivores de plus grande masse corporelle, de par leur plus 

grande efficacité digestive et leurs plus faibles demandes métaboliques par unité de masse 

(Belovsky 1986, Illius & Gordon 1992), peuvent survivre sur des ressources de plus faible 

valeur nutritionnelle que les espèces plus petites mais ne peuvent survivre dans des zones où 

les plantes aliments sont en trop faible abondance. Les résultats semblent confirmer 

l'indépendance des mégahervivores vis à vis de la qualité du sol. Par contre, l'hypothèse de 

départ n'est pas vérifiée dans le sens où ce n'est pas la production primaire annuelle qui 

semble le plus limiter l'abondance des mégaherbivores, et plus particulièrement celle des 

éléphants, mais l'intensité de verdure dans la période de l'année où celle ci est la plus basse, 

c'est à dire très probablement en saison sèche. La forte corrélation significative entre le 

paramètre minprod et la densité estimée du couvert de ligneux (Tableau 27) suggère que cette 

verdure serait davantage liée à la présence du feuillage des ligneux qu'à celle de la strate 

herbacée. Bien que tolérants et consommant de grande quantité d'écorce en saison sèche 

(Estes 1997), les éléphants seraient donc limités par l'abondance de ressources ligneuses 

vertes à leur disposition à cette période. Mais cette interprétation pourrait être nuancée par 

l'hypothèse d'une préférence des éléphants pour les milieux avec davantage de couvert, pas 

forcément pour des raisons alimentaires liées à la quantité de fourrage vert sur pied. 

Toutefois, j'ai testé que le modèle avec simplement la densité de couvert en ligneux comme 

paramètre expliquait moins bien l'abondance des éléphants que rmin (delta > 7). 

H2 : Comme supposé, l'abondance des espèces plus petites semble reliée positivement à la 

qualité du sol. Ceci conforte les travaux de nombreux auteurs qui ont établi que les ongulés 

plus petits peuvent subsister sur des zones moins productives mais seulement si les plantes 

présentent une grande qualité (Jarman 1974, Bell 1982, Soest 1982, Belovsky 1986, Owen-

Smith 1988, Van Illius & Gordon 1992, Belovsky 1997). Il semble que ce soit surtout l'effet 

du sol qui soit important, étant donné que le modèle simple avec le sol comme facteur semble 

aussi intéressant que celui utilisant le niveau de verdure de saison sèche contrôlée pour la 

teneur en azote du sol (rmin), et t et n comme paramètres. 

H3 : Pour les méso-paisseurs, la vitesse de changement de NDVI n'apparaît pas dans les 

meilleurs modèles. Mais ceci peut être lié au fait que cet indice intègre peut-être surtout la 

vitesse de repousse des ressources ligneuses et non pas celle de la strate herbacée ou alors que 
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la teneur en fibre de la ressource herbeuse qu'il est sensé indiquer est moins limitante que la 

qualité du sol. En effet, la classe de qualité de sol apparaît systématiquement dans les 

meilleurs modèles retenus.  

Prins & Olff (1998) ont émis l'hypothèse que la quantité de fourrage disponible à chaque 

saison sèche déterminerait, à travers la condition des animaux, les taux de natalité et de 

mortalité dans la population des paisseurs et donc leur abondance. Le niveau de pluie associé 

à la qualité du sol semble mieux prédire l'abondance des méso-paisseurs que le niveau de 

verdure moyen sur l'ensemble du site en saison sèche (Tableau 29). Ceci est peut-être dû au 

fait que les variations de précipitation expliquent davantage les variations de la production 

primaire au niveau de la strate herbacée que rmin. En effet, comme on l'a vu, rmin serait 

plutôt un indicateur de la quantité de biomasse produite par le feuillage des ligneux que 

n'utilisent que très peu les paisseurs. Une autre hypothèse est que la densité de points d'eau de 

surface en saison sèche limite certainement le domaine réellement disponible et la quantité de 

ressource fourragère pour ces espèces. En effet, celles ci doivent limiter leurs déplacements à 

proximité des points d'eau pour s'abreuver régulièrement et limiter leurs dépenses 

énergétiques. On peut penser que les zones plus arrosées présentent une plus grande richesse 

en points d'eau permanents et donc de plus grandes surfaces périphériques disponibles pour 

les populations de méso-paisseurs. 

Pour les méso-brouteurs, la qualité du sol semble moins déterminante. C'est la vitesse de 

changement de NDVI qui semble mieux prédire la variation de leur abondance (R² = 0.26). 

Les ligneux sur lesquels se nourrissent les méso-brouteurs sont connus pour débourrer 

progressivement en fin de saison sèche alors que les herbacées, en particulier les annuelles, 

poussent très rapidement et fortement dès les premières pluies (P. Poilecot, com.pers.). Plus 

les arbres sont distribués géographiquement vers l'équateur, plus ils sont grands et gardent 

leurs feuilles plus longtemps, certaines essences étant même sempervirentes. Il n'est donc pas 

surprenant que la vitesse de repousse paraisse plus forte dans des zones plus tropicales, telles 

que la bande sahélienne (Figure 50d), où les herbacées annuelles se développent 

abondamment en début de saison des pluies et où la densité de couvert ligneux est plus faible. 

La plus grande abondance des méso-brouteurs dans les zones où le changement de NDVI est 

le plus fort pourrait donc être expliqué par le fait que ces zones présentent des ressources 

ligneuses plus accessibles (plus basses) et de meilleure qualité (moins de composés 

secondaires) comme le suggère Owen-Smith (1993). Toutefois, en zone plus forestière on 

trouve plusieurs espèces de grands brouteurs telles que le sitatunga (Tragelaphus spekei), le 
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bongo (Tragelaphus euryceos) ou l'okapi (Okapia johnstoni) par exemple. Il existe peut-être 

également une corrélation avec la quantité et la qualité des plantes non graminéennes de la 

strate herbacée, qui jouent un rôle important dans l'équilibre alimentaire des brouteurs en 

toute fin de saison sèche selon Owen-Smith (1990). 

H4 : L'ensemble de ces résultats est cohérent avec ceux de Fritz et al. (2002) à l'exception que 

je n'ai pas retrouvé la relation négative liant méso-brouteurs et méso-mixte feeders à 

l'abondance d'éléphants contrôlée pour les conditions environnementales. Je n'ai pas utilisé 

tout à fait les mêmes sites et certains à des dates différentes, la composition de certains 

peuplements ayant également pu changer depuis les années 60-70. Ceci remet en cause la 

robustesse des conclusions sur les relations interspécifiques abordées par des approches 

macro-écologiques et renvoie à l'intérêt des études longitudinales temporelles pour explorer 

cette problématique. 

L'apport des nouvelles méta-données 

Sur les sites étudiés, les indices développés à partir du NDVI semblent surtout liés à la densité 

du couvert ligneux qui masque la dynamique de la strate herbacée. Ceci limite finalement leur 

intérêt pour évaluer l'effet de la production primaire sur les espèces paisseuses par rapport à la 

pluviométrie. Ils apportent toutefois de meilleures informations que la pluie pour les espèces 

brouteuses, tels que l'éléphant en saison sèche et les méso-brouteurs. Pour ces derniers, Fritz 

et al. (2002) n'avaient pas trouvé de relation linéaire avec les variables environnementales. 

Bien que données avec une résolution grossière qui masque l’hétérogénéité spatiale locale, les 

teneurs en azote et en bases échangeables du sol apparaissent plus intéressantes que les 

simples classes de qualité de Bell (1982) en fournissant des modèles mieux prédictifs 

(meilleurs R²) pour la densité de biomasse totale (Tableau 29). Le niveau de qualité estimé par 

Bell (1982) se retrouve plus ou moins dans les niveaux de TEB et d'azote, les sites classés 

comme les plus riches étant effectivement parmi ceux ayant de plus importante teneurs en 

TEB et azote mais la correspondance n'est pas très précise sur l'ensemble des sites étudiés 

(Figure 52). Ceci est peut-être lié au fait que la qualité du sol ne dépend pas seulement du 

substrat géologique mais aussi de l'exposition au lessivage comme le suggère la corrélation 

négative entre TEB et pluie (Tableau 26). 

Toutefois, pour les méso-paisseurs, les grandes classes de sol de Bell semblent de meilleurs 

paramètres puisque les meilleurs modèles sélectionnés n'utilisent que ces variables. Ceci est 

peut-être lié au fait que le principe de parcimonie de la procédure d'AIC exclut les modèles 
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avec davantage de paramètres (Tableau 28). On peut également supposer que les grandes 

classes de Bell (1982) sont finalement de bons intégrateurs d'un ensemble de variables, 

comprenant l'azote et la TEB mais aussi d'autres variables du sol importantes pour expliquer 

les variations de la qualité du fourrage et non prises en compte dans cette étude. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 52 : Classes de qualité de sol définies par Bell (1982) dans l'espace défini par la teneur du sol en bases 

échangeables et en azote. Les sites de haute, moyenne et faible qualité de sol selon la classification de Bell sont 

respectivement représentés par des triangles noirs, des carrés gris et des ronds blancs. 

 

Une grande part de la variabilité inter-sites des abondances des grands ongulés, en particulier 

celle des brouteurs, reste encore à expliquer. Ceci est peut-être lié à la faible résolution des 

méta-données mais aussi au fait qu'il est difficile d'assurer qu'aucun des peuplements pris en 

compte dans cette analyse n'ait été exempt de manipulations par l'homme dans son abondance 

et sa composition. De plus, d'autres facteurs non environnementaux tels que la compétition 

interspécifique et la prédation peuvent avoir un effet majeur sur la structure du peuplement 

sans être forcément corrélés linéairement aux autres variables environnementales. Il serait 

intéressant de poursuivre l'utilisation des méta-données environnementales qui sont de plus en 

plus développées et rapidement mises à disposition de la recherche, notamment en étudiant les 

aspects de structure spatiale (ex : niveau d'hétérogénéité de la couverture végétale) mais aussi 

au niveau de la variabilité temporelle des caractéristiques environnementales auxquelles les 

animaux peuvent être sensibles (cf. travaux de Oindo 2002). 
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Dans l'optique d'un futur article, l'accent sera mis davantage sur l'apport des nouvelles 

données que sur la comparaison avec les anciens modèles. D'autres paramètres, tels que la 

teneur en phosphore du sol seront explorés. 

1.4.2. Comparaison de la structure du peuplement d'ongulés du PRW 

avec celle prédite en conditions de faibles perturbations 

Les modèles identifiés précédemment indiquent des tendances sur les densités de populations 

d'ongulés à travers le continent Africain. Ils se basent sur des données environnementales 

mesurées ou ramenées par leur moyenne avec une résolution spatiale calée sur l'étendue des 

aires protégées. Ces modèles n'expliquent qu'une partie des variations d'abondances observées 

(R² < 0.55). Ils ne peuvent donc en aucun cas être une base pour calculer exactement les 

effectifs que devraient pouvoir supporter les écosystèmes. Il est néanmoins intéressant de 

positionner le peuplement d'ongulés du PRW par rapport aux tendances dégagées. 

J'ai donc comparé les niveaux d'abondance prédits en conditions a priori "peu perturbées" 

avec ceux enregistrés sur le PRW (Tableau 30). Les conditions de collecte de données sont 

comparables à celles ayant abouti aux données dans les modèles.  

 

Tableau 30 : Densité de biomasse des ongulés observés sur le PRW lors du comptage aérien d’avril 2003 

(d’après Bouché et al. 2004). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

espèce guilde densité de biomasse 
kg

0.75
.km

-
² 

éléphant méga-mixte 45.456 

gazelle à front roux méso-brouteur 0.007 

céphalope de Grimm méso-brouteur 0.159 

guib harnaché méso-brouteur 0.110 

hippotrague rouan méso-mixte 1.616 

vache méso-paisseur 147.568 

buffle méso-paisseur 27.890 

bubale méso-paisseur 1.103 

cobe de Buffon méso-paisseur 0.298 

rédunca méso-paisseur 0.023 

cobe Defassa méso-paisseur 0.151 

damalisque méso-paisseur 0.014 
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Il ressort de cette comparaison que le peuplement du PRW présente des abondances 

significativement (ou presque) inférieures à celles prédites par les modèles pour l'ensemble 

des catégories d'ongulés étudiées, à l'exception des éléphants (Figure 53). On peut remarquer 

que le niveau de la population d'éléphants semble toutefois plus faible que celui prédit. En 

effet, si l'on se ramène à un nombre d'individus, à titre uniquement d'explicitation du modèle, 

il est prédit pour le PRW une population de 2400 éléphants environ, soit 1500 individus de 

plus que l'effectif observé au dernier recensement total (Bouché et al. 2004), mais la 

fourchette de prédiction est large : de 500 à 10900 éléphants. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 53 : Comparaison des abondances d'ongulés sauvages observées sur le PRW avec celles prédites à 

partir des modèles basés sur la qualité du sol, la pluviométrie et des indices de quantité et de qualité du 

fourrage issus des images NDVI. 

Les estimations des abondances prédites ont été calculées avec la fonction predict.lm du logiciel R. La barre 

noire verticale indique l’intervalle de confiance à p = 0.95 sur les valeurs prédites, calculé avec la méthode 

"prédiction" en argument de la fonction predict.lm du logiciel R. Rq : Il est normal que la somme des indices 

d'abondances calculés pour chaque catégorie d'ongulés ne soit pas égale à l'indice pour "total" étant donné la 

transformation log10. Concernant les méso-brouteurs, seuls les guibs harnachés et les gazelles à front roux ont 

été pis en compte, les autres espèces pesant moins de 20 kg. 

 

 

Une niche laissée vacante par les méso-brouteurs éteints ? 

En revanche, les modèles semblent pointer un déficit majeur en méso-mixtes et en méso-

brouteurs qui ne sont représentés que par le guib harnaché et la gazelle à front roux dans 
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l'analyse, les autres espèces pesant moins de 20 kg. On peut penser que la déficience marquée 

en méso-brouteurs est peut-être liée à la disparition de l'éland sur la zone. On pourrait penser 

que cette espèce avait une contribution majeure à la densité de biomasse de la guilde des 

méso-brouteurs relativement à l'Afrique de l'Est où les niches sont exploitées aussi par 

d'autres espèces (ex : koudous, nyala (Tragelaphus angasi), etc). La niche des méso-mixtes de 

plus de 20 kg semble également vacante car l'hippotrague rouan, la seule espèce du PRW 

identifiée pour cette catégorie, ne l'occupe pas complètement. Elle le serait d'autant plus si on 

considère l'hippotrague rouan uniquement comme un paisseur. Il faut toutefois noter que pour 

cette catégorie d'espèces, le modèle constant était très proche, suggérant qu'il est difficile de 

prévoir leur abondance par les données écologiques considérées. On ne peut pas exclure non 

plus la possibilité d’interactions passées et peut-être présente avec les éléphants qui aurait 

limité l’abondance des guildes de méso-brouteurs et méso-mixtes (Fritz et al 2002, Valleix 

2006). 

 

Indice d'une substitution des paisseurs par le bétail transhumant 

Chez les paisseurs, l'abondance tend également à être plus faible que celle prédite. Le 

braconnage qui a sévi durant les 30 dernières années sur le PRW et en particulier dans les 

années 80, ainsi que la peste bovine, ont pu avoir un impact négatif fort sur la structure du 

peuplement en termes d'effectifs. De nombreux auteurs (Sayer 1982, East 1999) soupçonnent 

également la compétition avec le bétail transhumant d'avoir réduit l'abondance des paisseurs 

sauvages au cours du dernier siècle en Afrique de l'Ouest et donc peut-être aussi sur le PRW. 

Le comptage total aérien des grands herbivores de 2003, en pleine saison de transhumance, a 

révélé la présence de nombreux troupeaux de vaches sur l'écosystème du PRW. J'ai donc 

inclus dans la comparaison avec les prédictions des modèles, la densité de biomasse des 

vaches en transhumance. Il ressort de façon surprenante que l'abondance totale des méso-

paisseurs sauvage complétée de celle des vaches atteint la valeur prédite par le modèle (Figure 

54). Il semblerait donc que le peuplement de paisseurs sauvages se soit ajusté de façon à 

exploiter la portion de niche laissée libre par les vaches. 

Dans les chapitres suivants, je cherche à préciser à travers les observations de terrain 

comment ongulés sauvages et bétail transhumant se partagent l'espace et les ressources du 

PRW.  
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Figure 54 : Comparaison des abondances d'ongulés, bétail transhumant inclus, observées sur le PRW avec 

celles prédites à partir des modèles basés sur la qualité du sol, la pluviométrie et des indices de quantité et de 

qualité du fourrage issus des images NDVI. La barre noire verticale indique l’intervalle de confiance à p = 

0.95 sur les valeurs prédites, calculé avec la méthode "prédiction" en argument de la fonction predict.lm du 

logiciel R. 
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Je me suis basé sur les résultats plus complets du comptage aérien total de 2003 (Bouché et al 

2004), entre la fin de la saison sèche et le tout début de saison des pluies pour tenter dans une 

approche exploratoire  1) de caractériser le niveau de coexistence des différentes 

populations d'ongulés composant le peuplement d'ongulés du PRW à une période où les 

ressources fourragères sont a priori assez limitées mais qui est également la période de 

transhumance, et 2) d'identifier certains facteurs importants des variations spatiales des 

caractéristiques du peuplement à cette période, en particulier de la richesse spécifique et de 

l’abondance des animaux. Les variations spatiales de la structure de peuplement dépendant 

des distributions spatiales des populations qui le constituent, je commencerai par présenter ces 

distributions dans l’espace géographique. Puis je décrirai les variations spatiales de richesse et 

d’abondance du peuplement en fonction des variables environnementales et anthropiques. 

 

2.1. Distribution des ongulés sauvages dans l'espace 

géographique du PRW 

Introduction 

Sans considérer l'influence des contraintes environnementales, il apparaît intuitivement que 

plus le nombre d'individus dans la population est important, plus l'espace qu'ils peuvent 

occuper ensemble simultanément peut être large. De plus, la quantité locale de ressources 

risque de limiter le nombre d'individus ou de groupes d'individus pouvant coexister 

localement. Chez les espèces territoriales, les domaines vitaux de certaines catégories 

d'individus, souvent les mâles adultes, sont en général exclusifs et séparés dans l'espace 

(synthèse sur les ongulés, Owen-Smith 1977). On peut donc s'attendre à ce que les 

populations les plus nombreuses soient réparties plus largement sur le PRW que les petites 

populations, d’autant plus si elles sont territoriales.  

On peut également s’attendre à ce que la ta taille de l'espèce joue un rôle dans l’étendue de la 

distribution des populations. Les grandes espèces d'ongulés, a priori plus tolérantes vis-à-vis 

de la qualité de leur nourriture et plus mobiles, sont capable de se nourrir dans un panel 

d'habitats plus large que les petites espèces. Elles devraient donc être réparties de façon plus 

uniforme dans l'espace puisque plus indépendantes de la distribution des habitats (Du Toit & 

Owen-Smith 1989, Du Toit & Cumming 1999, Redfern et al. 2006). Les petites espèces, en 

revanche, pourraient s’agréger localement si elles sont inféodées à certains habitats. 
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Analyse 

Le niveau de répartition des différentes espèces dans l'espace a été caractérisé à partir de 

l'étude de l'occupation de pixels de 5 km de côté d'une grille virtuelle appliquée sur l'étendue 

du PRW où l'espèce était présente. De la même manière que l'on calcule l'amplitude de 

l'utilisation d'une gamme de ressources, on peut mesurer l'amplitude de la niche spatiale par 

l'indice de Simpson (Barbault 1981): Is = 1/ 
i

pi² , avec pi la proportion d'utilisation de la 

ressource de classe i par l'espèce considérée, c'est-à-dire ici l'occurrence dans le pixel i divisée 

par la somme des occurrences dans les N pixels disponibles, avec l'occurrence égale à 1 si 

l'espèce est présente dans le pixel et 0 sinon. Le calcul de l'équitabilité Es = Is/N correspond à 

la proportion de l'indice de Simpson si tous les groupes d'animaux étaient présents dans les 

mêmes proportions sur tous les pixels couvrant l'étendue du PRW. Néanmoins, le nombre 

maximal de pixels occupé ne peut dépasser le nombre de groupes d'animaux. Afin d'étudier si 

les espèces se répartissent équitablement dans les pixels, il faut donc corriger le calcul de Es 

en remplaçant le nombre total de pixels par le nombre d'observations. Il s'agit en effet du 

nombre de pixels qui seraient occupés si les animaux étaient distribués uniformément et le 

plus largement séparés sur toute la surface disponible. En prenant en compte leur abondance, 

ceci permet de donner une base de comparaison entre les espèces sur leur niveau de 

concentration dans l'espace. L'indice prend des valeurs comprises entre 0 et 1 et d'autant plus 

élevées que l'espèce est répartie régulièrement. 

A l'aide d'une régression linéaire, j'ai tenté de voir si le niveau de concentration spatiale des 

espèces, mesuré par l'équitabilité corrigée par le nombre d'observations, était lié au niveau de 

territorialité (variable territ, prenant la valeur "oui" si l'espèce est territoriale, "non" dans le 

cas contraire) et à la taille des espèces, prise en compte par la masse métabolique (metmass). 

Les modèles ont été comparés en fonction de leur AIC corrigé (AICc) pour les petits 

échantillons (Burnam & Anderson 2002) . 

mod1 : Es~metmass*as.factor(territ) 

mod2 : Es~metmass+as.factor(territ) 

mod3 : Es~metmass 

mod4 : Es~as.factor(territ) 

mod5 : Es~1 
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avec Es l'équitabilité corrigée : Is/nombre d'observations. Les informations sur la territorialité 

des espèces et la masse corporelle ont été prises dans Delvingt & Lobão Tello (2005) et Estes 

(1997) et Owen-Smith (1977) pour la territorialité (Tableau 31). 

Tableau 31 : Masse corporelle et territorialité de 11 ongulés du PRW. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Le niveau d'agrégation des groupes ou individus de chaque espèce a plus précisément été 

étudié grâce aux fonctions K de Ripley (Ripley 1976). La fonction K se définit par :  

K(t) = 
-1

.E, avec E : le nombre moyen de points à une distance inférieure à t d’un point de 

l’espace choisi au hasard, et  : la densité de points (nombre total de points par unité 

d’espace). Cette approche statistique présente l'intérêt de tester si les points sont distribués 

aléatoirement dans l’espace ou non à différentes échelles spatiales. Les analyses ont été 

effectuées avec les fonctions du module splancs du logiciel R : Kenv, pour calculer la fonction 

K, et Kenv.csr, pour calculer à partir de 1000 simulations à chaque pas de distance, avec 

autant de points, les valeurs des courbes délimitant le domaine de la CSR (Complete Spatial 

Randomness, Diggle 1983). La CSR décrit le fait que les points sont distribués aléatoirement 

dans l’espace selon un processus de Poisson homogène et correspond au cas où K(t) = t². La 

forme linéarisée L de la fonction K a été utilisée ici pour faciliter l’interprétation :  

12L̂ (s) = ssK /)(ˆ
12 .  Une valeur positive de L indique en effet une agrégation, une valeur 

négative indique une répulsion et la valeur nulle l’indépendance. 

espèce territorial masse métabolique 
(kg

0.75
) 

céphalophe de Grimm oui 7.6 

ourébi oui 8.0 

rédunca oui 18.2 

guib harnaché non* 19.1 

cobe de Buffon oui 25.7 

phacochère non 27.5 

bubale oui 45.0 

cobe Defassa oui 53.2 

hippotrague rouan oui 65.7 

buffle non 91.9 

éléphant non 495.9 

* : différent selon les auteurs 
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Résultats 

Répartition des différentes populations d'ongulés sur le parc 

Conformément aux hypothèses de départ, ce sont les espèces les plus nombreuses qui 

occupent le plus d'espace (Figure 55a). Néanmoins, la plupart des espèces, et plus 

particulièrement le buffle et l'éléphant, occupent une partie limitée de l'espace qui leur est a 

priori disponible (Figure 55b).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 55 : Répartition des ongulés sur le PRW, comptage aérien d'avril 2003. a) Relation entre nombre 

d'observations (groupes d'animaux ou individus solitaires) et étendue de l'occupation de l'espace sur la base de 

pixels de 5 km de côté. b) Equitabilité corrigée mesurant le rapport entre l'espace occupé et l'espace qui serait 

occupé sous l'hypothèse d'une distribution uniforme des groupes d'animaux. c) codes utilisés pour les espèces et 

nombre de pixels occupés. 

 

Les variations de l'équitabilité de la distribution des groupes des différentes espèces dans 

l'espace semblent surtout liées à celles de la masse métabolique des animaux, selon les 

modèles comparés (mod3 avec le plus petit AICc, proche également de mod2 et mod1 mais 

l’effet de la territorialité ne paraît pas significatif) (Encart 2). Contrairement à ce qui était 

supposé, ce sont des espèces parmi les plus grandes qui utilisent relativement le moins 

uniformément l'espace du PRW, en tout cas à une échelle supérieure à une étendue de 5 km. 

 
a) 

 
b)  

AB : bubale (41), DL : damalisque (2), GR : gazelle à front 

roux (2), HE : hippotrague rouan (156), KE : cobe Defassa 

(6), KK : Kob de Buffon 56), LA : éléphant (36), OO : ourébi 

(103), PA : phacochère, RR (86) : rédunca (10), SC : buffle 

(79), SG : céphalophe de Grimm (132), TS : guib harnaché 

(44) 

c) 
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On ne peut toutefois pas exclure la possibilité que les espèces plus petites se concentrent 

davantage que les grandes espèces sur une plus faible gamme d'habitats. La distribution de ces 

habitats sélectionnés par les petites espèces est peut-être assez uniforme sur l'espace du PRW 

et la résolution de la grille d'analyse trop grossière pour mettre en évidence cette 

concentration locale (Figure 56). D'un autre côté, une grille d'analyse trop fine risque de ne 

pas mettre en évidence le regroupement des animaux effectué à une plus grande échelle. En 

effet, les groupes d'animaux, bien que regroupés, seront éloignés d'une distance supérieure à 

l'étendue des pixels et l'équitabilité corrigée tendra vers 1. L’analyse des structures de points 

avec les fonction L permet de s’affranchir d’une fenêtre d’observation fixe pour étudier la 

question de la distribution des groupes d’animaux les uns par rapport aux autres. 

Encart 2 : Résultats de l'analyse des variations de l'équitabilité de la distribution des groupes des différentes 

espèces dans l'espace du PRW.  

a) résultats de sélection de modèle. b) coefficients du modèle mod3 retenu. c) et d) relation entre masse 

métabolique et niveau de répartition spatiale des animaux observés sur le parc. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

a) 

modèle df AIC aicc delta w 

mod3 Es~metmass 3 -6,93 -18,93 0,00 0,34 

mod1 Es~metmass*as.factor(territ) 5 -3,65 -18,65 0,29 0,29 

mod2 Es~metmass+as.factor(territ) 4 -5,05 -18,39 0,55 0,26 

mod5 Es~1 2 -3,69 -15,69 3,24 0,07 

mod4 Es~as.factor(territ) 3 -3,15 -15,15 3,78 0,05 

 

b) 

 

mod 3 paramètre coefficient erreur standard t Pr(>|t|)  F1,9  R²  p 

 (Intercept) 0.8352580 0.0517974 16.125 6.01e-08  5.49 0.38 0.04 

 metmass -0.0007809 0.0003332 -2.343 0.0438     

 

 
d) éléphant non compris  

(les mêmes modèles sont sélectionnés) 

c) toutes espèces 
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Figure 56 : Exemple théorique pour illustrer que selon l'échelle d'analyse, les structures d'agrégation spatiale 

ne sont pas mises en évidence de la même façon. 

 

 

Niveau d'agrégation spatiale des différentes espèces  

On observe que chez l'éléphant, le buffle, l'hippotrague et le céphalophe de Grimm, davantage 

de groupes ou individus seuls sont trouvés ensemble en moyenne, que ce que l'on pouvait 

attendre sous l'hypothèse de la CSR, i.e. que si ils étaient distribués aléatoirement, quelle que 

soit l'échelle d'observation (Figure 57). Cette agrégation n'est significative qu'au-delà d'une 

distance de 1200 m chez l'ourébi et le phacochère et n'est pas significative chez le cobe de 

Buffon, le cobe Defassa (sauf autour de 1500 m), le bubale, le guib harnaché et le rédunca 

(Figure 57). Chez le buffle et l’éléphant, l’agrégation des troupeaux sur la partie ouest du 

PRW est particulièrement visible sur la carte de distribution (Figure 57). Chez les grandes 

espèces (éléphant, buffle, hipppotrague) on observe donc une forte agrégation des groupes à 

toutes les échelles spatiales.  

 

Discussion 

L’agrégation dans l’espace des individus et de groupes d’individus de certaines espèces 

pourrait s’expliquer par la sélection de ressources particulières, à des comportements sociaux 

ou encore à des perturbations. Toutefois les structures observées pourraient aussi être liées à 

des artefact ou des biais d’observation. 
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(Figure 57) 
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Figure 57 : Localisation sur le PRW et niveau d'agrégation spatiale des groupes d'animaux mesurée par la 

fonction L, chez les différentes espèces d'ongulés observées lors du comptage total aérien d'avril 2003. 

Sur les graphes des fonctions L, les pointillés noirs indiquent les limites de confiance de la CSR (valeur 0, en 

pointillé gris). Graphe de droite : entre 0 et 2000 m, zoom du graphe de gauche : entre 0 et 35000 m. 
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L'absence d'agrégation chez les espèces de plus petite taille (cobes, rédunca, guib) peut être 

liée au fait qu'elles ont été observées en moins grande abondance. En effet, ces espèces 

peuvent être associées plus fortement à certains habitats, comparativement à des espèces plus 

tolérantes vis-à-vis de la qualité des ressources sans que leur distribution révèle finalement 

une quelconque agrégation (ex : Figure 58). 

 

 

 

 

 

Figure 58  : Exemple théorique où deux espèces de même affinité écologiques associées fortement à un même 

type d'habitat ne révèlent pas un niveau semblable d'association spatiale du fait de leur abondance. 

a) distribution aléatoire des groupes de chaque espèce (ronds blancs et noirs) au sein de l'habitat préféré (en 

gris foncé) b) distribution de l'espèce 1 ne montrant pas d'agrégation particulière . c) distribution de l’espèce 2 

montrant une forte agrégation à grande échelle 

 

Il ne faut pas non plus écarter le biais d'échantillonnage lié au fait que certaines espèces sont 

plus ou moins bien détectées par avion (Redfern et al. 2002). La non-détection aléatoire ou 

systématique de certains groupes d'individus risque en effet de modifier les structures 

observées (Figure 59). 

 

 

 

 

 

 

Figure 59 : Exemple théorique de structures spatiales liées à la détection par comptage aérien. 

A gauche : distribution des groupes d'animaux (points blancs) sur la zone, en gris claire les zones dégagées sur 

lesquelles les animaux sont bien détectés, en gris foncé les zones recouvertes de végétation dense dissimulant les 

animaux à la vue des observateurs. A droite : distribution des groupes d'animaux observés. 

a)        b)            c) 
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Il a été établi que les comptages aériens sous-estimaient particulièrement l'abondance des 

petites espèces (Jachmann 2002). La gazelle à front roux, bien que bien visible au sol, au 

moins au Niger, a été très peu détectée (2 observations). D'autres espèces sont difficilement 

observables par avion étant donné qu'elles vivent dans des milieux forestiers denses et sont 

dissimulées par la canopée. C'est le cas du céphalophe à flancs roux qui n'a pas été observé. 

En revanche, d'autres petites espèces (ourébi, céphalophe de Grimm, phacochères) ou de 

milieu dense a priori (guib harnaché) ont été observées en nombres non négligeables lors du 

comptage aérien total d’avril 2003. Par ailleurs, la distribution des animaux ne semble pas 

suivre le gradient nord-sud de structure de végétation. On peut donc penser que le couvert 

d'arbre plus important au sud n'a pas masqué particulièrement les animaux, à moins que les 

animaux fussent plus abondants au sud. Le PRW est caractérisé principalement par de la 

savane arbustive et arborée peu dense à l'exception des ripisylves. La probabilité de détection 

des animaux ne varie probablement pas fortement à grande échelle sur le PRW. On peut 

d’autre part considérer que les informations sur la distribution des animaux sont sans doute le 

moins biaisées pour les éléphants, buffles et hippotragues dans la mesure où ces espèces sont 

grandes, souvent présentes en groupes et donc plus facilement observables (Jachmann 2002). 

En revanche, des espèces peu mobiles au passage de l'avion telles que le cobe Defassa 

(Bouché et al 2004) sont moins facilement détectables que les animaux qui fuient.  

Les espèces plus petites dépendent a priori davantage de certains types d'habitats. On pourrait 

donc supposer que la gamme de milieux sur lesquels elles se distribuent soit plus limitée et 

plus homogène en termes de structure relativement au milieux sélectionnés par les grandes 

espèces. Ainsi, leur détectabilité risquerait moins de varier sur la surface du PRW à cause du 

facteur milieu. Autrement dit, ils risquent d'être observés avec une probabilité similaire 

partout où ils sont présents. Sous cette hypothèse, même si les animaux ne sont pas observés 

dans leurs véritables abondances relatives, les variations spatiales de cette composition et 

richesse spécifiques peuvent tout de même être des indicateurs intéressants de la coexistence 

des espèces. 

En conclusion, si les comptages aériens présentent certains biais, ils restent cependant 

actuellement l'unique moyen d'avoir une image quasi instantanée de la distribution de 

l'ensemble du peuplement d'ongulés sur une très grande étendue. Nous venons de voir que 

certaines espèces occupent une plus grande étendue d'espace du parc que d'autres, notamment 

du fait de leur abondance et de leur agrégation. Ceci implique que certaines zones du parc 
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présenteront des richesses spécifiques et donc des compositions d'espèces différentes d'après 

les mêmes observations.  

2.2. Variations spatiales de la richesse spécifique sur 

le PRW 

Je cherche dans cette partie à mettre en évidence une éventuelle structure spatiale de la 

richesse spécifique des ongulés sur le PRW. Mais cette structure, si elle existe, n'est peut-être 

apparente qu'à certaines échelles spatiales si par exemple elle dépend de la structure de 

certaines variables environnementales. Dans un premier temps, je montre que le niveau de 

richesse spécifique dépend fortement de l'échelle spatiale d'analyse. Dans un deuxième temps, 

j'étudie, à différentes échelles, comment la richesse spécifique varie sur la surface du PRW en 

fonction des variables environnementales et des facteurs anthropiques. 

 

2.2.1. Richesse spécifique et échelle d'analyse 

Aire minimale 

Nous avons vu que toutes les espèces observées lors du comptage aérien d'avril 2003 n'étaient 

pas distribuées de la même façon sur le PRW, certaines (ex : ourébi, céphalophe de Grimm, 

Hippotrague rouan) ayant une répartition plus large que d'autres (ex : buffle, éléphant). J'ai 

cherché l'aire minimale sur laquelle l'ensemble des espèces détectées ont été observées. 

Sur une carte du PRW, j'ai disposé régulièrement des points virtuels tous les 5 km. J'ai calculé 

le nombre d'espèces rencontrés dans des cercles de rayon croissant centrés sur ces points 

(Figure 60).  

 

 

 

 

 

 

Figure 60 : Détermination de l'aire minimale sur laquelle toutes les espèces observées ont été trouvées. 

 
 

a)    b)    c) 
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a) Distribution des points de référence. b) Recherche sur des disques de rayon croissant du nombre d'espèces 

d'ongulés rencontrées. c) Nombre maximal d'espèces rencontrés sur l'ensemble des cercles à chaque échelle 

prospectée. 

Le maximum d'espèces - espèces plus rarement observées comprises (cobe Defassa, gazelle à 

front roux et damalisque) - a été observé à partir d'un rayon minimal de 15 km (Figure 60). 

Les individus des espèces observées les plus distantes entre elles sur le parc étaient donc au 

moins distantes de 30 km. Mais sur des zones de moins de 78.5 km² (correspondant à des 

disques de 5 km de rayon), on trouve localement déjà 10 des 13 espèces recensées. 

 

Artefact lié à l'échelle d'échantillonnage 

Le fait que le nombre d'espèces rencontrées augmente lorsque l'on diminue la résolution de la 

fenêtre d'échantillonnage (pixels plus gros) n'est pas surprenant. Des études sur des 

communautés insulaires ont montré par exemple que les îles les plus grandes avaient tendance 

à rassembler davantage d'espèce du fait de leur plus grande surface. Il existe en effet un 

artefact lié à l'échelle d'échantillonnage (Coleman et al. 1982). A densité constante (i.e. 

distribution uniforme des animaux), plus on augmente la surface prospectée, plus on a de 

chances de trouver des individus, et donc plus on a de chances de trouver d'espèces du simple 

fait d'échantillonner à plus grande échelle, sans que ce ne soit lié au fait qu'on trouve 

davantage de milieux. J'ai cherché à savoir si les variations de la richesse spécifique en 

fonction de la résolution de l'échelle d'analyse étaient simplement liée à cet artefact ou si 

d'autres structures pouvaient être mises en évidence. 

Estimation de la richesse spécifique moyenne théorique sous l'hypothèse d'une distribution 

uniforme 

Le nombre théorique de localisations (groupes d'animaux) (Ntheo) par unité de surface (pixel 

de surface S) a été estimé à partir de la densité moyenne de localisations sur l'ensemble du 

parc (D) par : Ntheo = D.S . La densité D est calculée comme le ratio du nombre total de 

localisations (Ntot=1079 pour les ongulés sauvages) sur la surface totale du parc (10300 km²). 

J'ai ensuite prélevé aléatoirement autant de localisations (Ntheo) parmi le pool des 

localisations (Ntot), 1000 fois, en regardant à chaque tirage à combien d'espèce ces 

localisations correspondaient. Pour chaque échelle j'ai estimé la richesse spécifique théorique 

par la moyenne du nombre d'espèce calculée sur les 1000 tirages. 
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Richesse spécifique observée  

Le nombre de localisations de chaque espèce par pixel de grilles de résolution décroissante a 

été calculé à l'aide des fonctions ascgen et count.points.id de la bibliothèque de fonctions 

Adehabitat de R. J'en ai déduit les pixels occupés et vides pour chaque espèce et, de là, la 

richesse spécifique par pixel. 

Il faut noter que l'effet du découpage en pixels plus ou moins gros fait que la surface totale 

considérée pour l'analyse à une échelle donnée ne recouvre pas parfaitement la surface du 

parc. Lorsque les pixels ont une grande proportion de leur surface hors du parc, ils risquent de 

contenir moins d'animaux et de faire diminuer la richesse spécifique moyenne observée 

(Figure 61).  

Il faudrait pouvoir calculer la surface échantillonnée hors du parc et corriger la richesse 

spécifique observée par rapport à cette surface. Pour approcher cette surface à chaque échelle, 

j'ai disposé régulièrement des points virtuels espacés d'un km sur la surface de la zone. Pour 

chaque point j'ai regardé si le point était dans le parc ou non et si il était sur la grille 

échantillonnée ou non (avec la fonction join.asc). De cette manière j'ai pu calculer le rapport 

entre le nombre de points sur la grille d'analyse mais pas sur le parc et le nombre de points sur 

l'ensemble de la grille d'analyse. Ce rapport p sert d'estimateur de la proportion de surface de 

chaque grille n'étant pas sur le parc et qui risque de peser dans le calcul de la moyenne de la 

richesse spécifique dans le sens d'une sous estimation. J'ai finalement estimé la richesse 

moyenne réellement observée sur le parc par la richesse moyenne calculée sur toute la grille 

divisée par (1 – p). 

 

 

 

 

 

Figure 61 : Problème d'ajustement entre les limites du Parc et la grille d'analyse lié à sa résolution (effet de 

bord). 

 



Partie 3 : Structures spatiales du peuplement d’ongulés du PRW 

198 

 

Ecart entre richesse théorique et richesse observée 

On observe que plus la résolution de la grille d'analyse est fine, plus l'écart entre le nombre 

d’espèces observées ensemble et entre le nombre d’espèces attendu sous l'hypothèse d'une 

distribution uniforme est faible (Figure 62). Mais si l'on regarde en proportion de la richesse 

spécifique attendue à chaque échelle, l'écart diminue lorsque l'échelle devient plus large. Aux 

petites échelles, les espèces semblent donc plus séparées (moins ensemble) en moyenne que si 

elles étaient distribuées uniformément, par rapport aux grandes échelles. 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 62 :  Ecarts de la richesse spécifique moyenne observée à la richesse spécifique théorique sous 

l'hypothèse d'une distribution uniforme des groupes d'animaux, en fonction de la résolution de la grille 

d'analyse. 

a) En noir : richesse observée, en gris : richesse théorique, en pointillés noirs : les courbes enveloppantes de la 

richesse théorique calculées à partir de l'intervalle de confiance sur la moyenne théorique issue des 1000 

simulations à chaque résolution .b) Rapport de la richesse spécifique observée sur la richesse théorique. 

 

Nous avons vu précédemment que les groupes de certaines espèces étaient agrégés dans 

l'espace. Ceci augmente donc la probabilité que certains pixels soient vides d'une espèce qui 

est agrégée sur d'autres pixels. Ainsi la richesse spécifique moyenne calculée sur l'ensemble 

du parc risque d'être plus faible. 

On peut aussi penser que la richesse spécifique moyenne est relativement plus faible aux 

petites échelles parce que l'hétérogénéité du milieu et la richesse en habitats y sont peut-être 

plus faibles. En effet, une moins grande diversité d'habitats risque d'abriter un moins grand 

nombre d'espèces si celles-ci sont inféodées à certains habitats. 

 
a) 

 
b) 
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Hétérogénéité structurale de la végétation et échelle d'analyse 

J'ai mesuré la richesse en formations végétales à partir de la carte de végétation du CIRAD 

(De Wispelaere 2001) ainsi que la diversité de la végétation sur les pixels de grilles de 

différentes résolution. La diversité de végétation a été estimée à partir de l'indice réciproque 

de Simpson 1/D, avec : D=


S

i

pi
1

² , pi la proportion de surface du pixel couverte par la 

formation de type i et S le nombre total de formations végétales de la carte de végétation du 

PRW. Ces indices ont été calculés à l'aide de l'extension Spatial.CalcDiversity de Arcview 

3.2. Ceci a permis de montrer que le nombre et la diversité des formations végétales définies 

selon la carte de végétation augmentent effectivement en moyenne lorsque l'on étend la 

fenêtre d'analyse (Figure 63). 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 63 : Variations du nombre moyen de formations végétales et de l'hétérogénéité moyenne de la 

végétation en fonction de la résolution de l'échelle d'analyse. 

 

2.2.2. Facteurs de variations de la richesse spécifique 

Introduction 

En mettant en relation des variations spatiales des variables du milieu avec celles des 

caractéristiques du peuplement, il est possible de mettre en évidence le rôle de certains 

facteurs dans la coexistence des espèces mais à condition que les mesures soient effectuées à 

des échelles adéquates (Wiens 1989, Levin 1992). A partir du cadre théorique développé dans 

la partie 1, on peut émettre trois hypothèses sur les variations de richesse spécifique. 

1) A une large échelle, la richesse spécifique des ongulés risque de varier en fonction 

d'éléments du paysage et, en particulier, d’être plus importante à faible distance des points 
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d'eau de surface. Plusieurs études ont en effet montré sur des aires protégées que l'agrégation 

des ongulés dans certaines zones, à relativement grande échelle, peut résulter des contraintes 

abiotiques, telles que le relief et la distance aux points d'eau de surface (Western 1975, Bailey 

et al. 1996, Fortin et al. 2003, Redfern et al. 2003). A la période du comptage, entre la fin de 

la saison sèche, très chaude, et le tout début de la saison des pluies, les points d’eau du PRW 

se limitent à quelques mares permanentes ou semi-permanentes et trous d’eau dans la rivière 

autour desquelles les animaux devraient se concentrer afin de pouvoir s’abreuver 

régulièrement. 

2) Sous ces contraintes majeures, la richesse spécifique devrait, à une échelle plus fine, être 

d'autant plus élevée que l'hétérogénéité structurelle du milieu est grande. En effet, des 

processus compétitifs peuvent expliquer la séparation spatiale de certaines espèces 

recherchant les mêmes ressources, présentes en quantité limitée, à l'échelle de leurs sites 

d'alimentation et de leurs domaines vitaux. D’autres espèces peuvent simplement être 

séparées parce qu'elles sont distribuées sur des ressources différentes elles-mêmes séparées 

dans l'espace. Ainsi, les zones les plus hétérogènes au niveau de la structure de la végétation 

devraient abriter davantage de types de ressources différentes et donc d'espèces susceptibles 

de cohabiter (Du Toit and Cumming 1999, Tews et al. 2004). 

On peut d’autre part s’attendre à ce que la richesse spécifique soit maximale pour un niveau 

de productivité du milieu intermédiaire (Olff et al 2002, cf. chapitre 1). 

 

 

Matériels et méthodes 

Les données sur la localisation des groupes d’animaux sont issues du comptage total aérien 

d'avril 2003 (Bouché et al. 2004). La richesse spécifique a été mesurée dans trois grilles 

constituées de pixels de 5 km, 10 km et 15 km de large, définissant ainsi trois échelles 

d'analyse. A chaque pixel ont été associées différentes variables du milieu (Tableau 32). La 

distribution des animaux pouvant répondre à la configuration d’éléments du paysage, j’ai pris 

en compte en particulier la distance au réseau hydrographique (Figure 64). 
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Figure 64 : Schéma représentatifs des éléments du paysages considérés dans l'analyse de sélection des 

ongulés. 

 

Sur le PRW, en saison sèche, la végétation est très peu active à l’échelle du paysage du fait de 

la perte des feuilles des ligneux et du dessèchement de la strate herbacée. Il faut attendre la fin 

de saison sèche, lorsque les ligneux commencent à débourrer, puis les premières pluies qui 

induisent une repousse des herbacées, pour observer une forte production d’une nouvelle 

végétation de bonne qualité qui peut être recherchée par les herbivores (chapitre 1). Pour avoir 

un estimateur des variation de la production primaire en terme de nouveau matériel végétal 

frais sur le PRW, je me suis basé sur des images décadaires des NDVI (cf. chapitre 1) à une 

résolution de 1 km² téléchargées sur le site Internet http://free.vgt.vito.be/. L’extraction des 

images NDVI recentrées sur la zone du PRW a été effectuée par le logiciel cropt_VGT 

également téléchargeable gratuitement sur Internet. Les images au format .bil ont ensuite été 

convertie en raster sous le logiciel Arcview 3.2 avec l'extension Batch Toolbox puis projetées 

en UTM avec l'extension GridProjector. 

En général la productivité primaire est approchée par une intégration dans le temps des 

NDVI. Cependant, dans le cas de la fin de la saison sèche au PRW, ce calcul risquait 

d’attribuer une valeur plus forte à des zones déjà vertes et pas forcément de bonne qualité 

(canopée des ligneux sempervirents) qu’à des zones avec un nouveau fourrage frais de bonne 

qualité pour les herbivores. La différence entre la valeur de NDVI à la décade correspondant à 

la période du comptage de la faune et celle deux décades plus tôt (début de verdure sur le 

PRW) a donc été prise comme un estimateur du niveau de repousse de la végétation pendant 

cet intervalle de temps. 

 

http://free.vgt.vito.be/)
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Les cartes de distance aux éléments géoéréférencés ont été calculées avec le logiciel 

Arcview3.2 sous la forme de grilles avec l'extension Spatial Analysit/calculate distance. Les 

valeurs des différentes variables dans les pixels ont été calculées par ré-échantillonnage plus 

large des grilles d'origine dans les grilles d'analyse et correspondent à la moyenne (ou à la 

variance dans le cas de hetndvi) des valeurs sur les pixels plus fins initiaux. Les grilles ont été 

ensuite exportées vers le logiciel R au format raster (ascII) pour les analyses statistiques. La 

richesse spécifique a été calculée dans les pixels à partir des données de localisations des 

groupes d'animaux, en utilisant la bibliothèque de fonctions Adehabitat. 

 

Différentes classes d'intensité de richesse spécifiques ont été définies. Aux trois échelles, j'ai 

recherché les variables qui expliquaient le mieux la séparation de ces différentes classes en 

utilisant une analyse discriminante (fonction discrimin). Les cartes de richesse spécifique et 

des différentes variables utilisées sont présentés dans la Figure 65. 

Aux trois échelles considérées, les niveaux de verdure (ndvi), de repousse (difndvi) et 

l’altitude sont particulièrement corrélés. Autrement dit, la densité de repousse de végétation a 

été plus forte sur les zones les plus élevées qui sont les plus reverdies (Figure 66). Pour la 

suite des analyses, je ne conserverai que la variable difndvi pour éviter la redondance avec les 

deux autres (ndvi et altitude). 
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Tableau 32 : Variables environnementales et anthropiques utilisées dans les analyses factorielles des 

variations spatiales de la richesse spécifique. 

Les variables dbf2 et dbf3 n'ont été prises en compte qu'à l'échelle 5 km, ces variables variant peu aux plus 

grandes échelles. 

variable description données de base source 

altitude altitude moyenne 
modèle numérique d'élévation (résolution 
90 m) 

Internet, USGS 2006 

dbf1 
distance moyenne aux fonds 
de vallées principales 
(chevelu catégorie 1) 

par digitalisation de l’image landsat 
L7ETM 19/05/00 

SIG ECOPAS 
dbf2 

distance moyenne aux bas 
fonds principaux (chevelu 
catégorie 2) 

dbf3 

distance moyenne aux 
talwegs et bas fonds 
secondaires (chevelu 
catégorie 3) 

deau 
distance moyenne aux points 
d'eau de surface 

coordonnées géographiques des points 
d’eau 

Comptage Mike avril 
2003 Bouché et al. 2004 
+ observations de terrain 

dpark 
distance moyenne aux limites 
du parc (à l'intérieur du parc) 

polyligne des limites du parc SIG ECOPAS 

dbet 
distance moyenne aux 
troupeaux de bétail 
transhumant 

coordonnées géographiques des 
troupeaux de vaches 

Comptage Mike avril 
2003, Bouché et al.2004 

dmen 

distance moyenne aux signes 
d'activités humaines à 
l'intérieur du PRW et autres 
que les transhumants 
(braconniers, campements 
illégaux, pêcheurs, individus 
non identifiés) 

coordonnées géographiques des signes 
d’activité humaine 

Comptage Mike avril 
2003, Bouché et al.2004 

dfire 
distance aux zones 
fraîchement brûlées 

image de distribution des zones brûlées 
(résolution 250 m) 

SIG ECOPAS/CCR 

ndvi moyenne des ndvi 

images NDVI (résolution 1 km) Internet, Vito difndvi 
niveau de repousse : NDVI 
décade comptage – NDVI 2 
décades précédentes 

hetndvi Variance spatiale des NDVI  

hetveg 
diversité structurale de la 
végétation (Indice réciproque 
de Simpson) 

carte de végétation du PRW (résolution 
30 m) 

De Wispelaere (2001), 
SIG ECOPAS/CIRAD 
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Figure 65 : Cartes de richesse spécifique des ongulés du PRW et des variables environnementales lors du 

comptage aérien d’avril 2003. 

R15, R10 et R5 : les valeurs de la richesse spécifique observée dans les grille de résolution de 15, 10 et 5 km 

respectivement. 

 

5 km de résolution 

 

10 km de résolution 

 

15 km de résolution 
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Figure 66 : Cercles des corrélations des variables étudiées avec les axes factoriels des ACP calculées sur les 

pixels aux différentes résolutions. 

L’axe horizontal représente le premier axe de l’ACP et l’axe vertical le second. 

 

Résultats 

Fenêtre d'analyse de 15 km 

Le niveau de richesse spécifique tend à augmenter en fonction du premier axe factoriel 

renvoyé par l'analyse discriminante (Figure 67). Cet axe est surtout corrélé à la distance 

moyenne à l'eau de surface deau (négativement) et à la distance aux troupeaux de bétail 

transhumant dbet (positivement), et, dans une moindre mesure, au niveau d'hétérogénéité de 

végétation mesuré par la variance des indices NDVI hetndvi (positivement) ainsi que la 

distance aux limites du parc (positivement) (Figure 67 b). Comme ces différents facteurs sont 

assez corrélés entre eux (figure 66), il est difficile de déterminer la part relative de chacun 

dans l'explication des variations de la richesse spécifique à cette échelle.  

Le nombre d’espèces tend à augmenter avec la distance au bétail et aux limites du parc, ainsi 

qu’avec l’hétérogénéité de la végétation, et tend à diminuer avec la distance à l’eau au-delà de 

15 km des points d’eau (Figure 68). 
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Figure 67 : Résultats de l'analyse discriminante des niveaux de richesse spécifique dans des pixels de 15 km 

de large par les variables environnementales. 

a) Diagramme des valeurs propres exprimées en % de variance totale expliquée. Deux axes suffisent à expliquer 

les différences entre les niveaux de richesse spécifique définis. b) cercle des corrélations des variables d'origine 

avec les deux premiers axes factoriels, l’axe horizontal représentant le premier axe et l’axe vertical le second 

axe. c-d) histogrammes des scores des pixels de différentes classes de richesse spécifique sur le premier(c) et sur 

le deuxième axe factoriel (d). 

 

 

 

 
a) 

 
b)  

c)   d) 
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Figure 68 : Variations de richesse spécifique dans des pixels de 15 km de large en fonction des variables 

identifiées par l'AFD. 

 

 

Fenêtre d'analyse de 10 km 

L'analyse discriminante renvoie des résultats similaires à ceux de l'analyse à l'échelle de 15 

km mais montre cette fois un rôle légèrement prédominant de la distance aux limites du parc 

par rapport à hetndvi et dbet et deau dans les variations spatiales de la richesse spécifique 

(Figure 69 b).  

 

Fenêtre d'analyse de 5 km 

L'analyse discriminante renvoie à nouveau le rôle prédominant de la distance aux limites du 

parc et, en deuxième lieu, celui de la distance à l'eau dans la variation de la richesse 

spécifique. Il semble que la variation de richesse soit surtout due à la quasi-absence d'animaux 

à moins de 5 km des limites du parc (Figure 70). 

J'ai donc considéré uniquement l'espace où l'influence de la périphérie du parc risquait d'être 

moindre pour y étudier quels facteurs influençait la richesse spécifique. L’analyse 

discriminante a été refaite sur la base des pixels (n = 111) distants de plus de 20 km des 

limites du parc (Figure 71). 
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Figure 69 : Résultats de l'analyse discriminante des niveaux de richesse spécifique dans des pixels de 10 km 

de large par les variables environnementales. 

a) Diagramme des valeurs propres exprimées en % de variance totale expliquée. 1 seul axe suffit à bien 

expliquer la différence entre les niveaux de richesse spécifique définis. b) cercle des corrélations des variables 

d'origine avec les deux premiers axes factoriels. c) histogrammes des scores des classes de richesse spécifique 

sur le premier axe factoriel. 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 70 : Variations de richesse spécifique en ongulés sur des pixels de 5 km de large en fonction de la 

distance aux limites du parc du W, à l'intérieur du parc. 

 

 
a) 

 
b)  

c) 
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A cette échelle (5 km) et dans cette région centrale du PRW (où il y a très peu de bétail 

transhumant), la richesse spécifique semble être liée positivement au niveau de repousse de la 

végétation mesuré par difndvi (Figure 72). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 71 : Résultats de l'analyse discriminante des niveaux de richesse spécifique dans des pixels de 5 km de 

large par les variables environnementales, à plus de 20 km à l'intérieur du parc. 

a) Diagramme des valeurs propres exprimées en % de variance totale expliquée. 1 seul axe suffit à bien 

expliquer la différence entre les niveaux de richesse spécifique définis. b) cercle des corrélations des variables 

d'origine avec les deux premiers axes factoriels. c) histogrammes des scores des classes de richesse spécifique 

sur le premier axe factoriel. 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 72 : Variations de la richesse spécifique en ongulés en fonction du niveau de repousse de la végétation 

dans la zone centrale du PRW en avril 2003. 

 

 
b) 

 
c) 

 
a)  
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Discussion 

A grande échelle (15 et 10 km de résolution), les espèces sont trouvées plus nombreuses à 

proximité des points d'eau comme on s'y attendait pour cette période de fin de saison sèche 

(hypothèse 1). La présence du bétail transhumant et la distance à la périphérie semblent 

également influencer la richesse spécifique, mais négativement. Le parc joue donc un rôle de 

protection pour les animaux vis-à-vis de l'extérieur qui représente vraisemblablement une 

menace pour eux. Néanmoins, le parc joue-t-il pleinement ce rôle protecteur ? Les zones les 

plus excentrées sont-elles évitées à cause des signes de présence humaine à la périphérie du 

parc et d'autres stimuli perçus à distance ou bien à cause d'incursions de braconniers et autres 

utilisateurs non officiels ? 

Les activités humaines observées lors du comptage aérien (pêcheurs, campements de 

braconniers…) étaient effectivement observées plutôt en bordure interne du parc, à l'exception 

de la partie Sud-Est où se trouvaient également les campements d'éleveurs (Figure 73). Elles 

ne semblent pas affecter la richesse spécifique d'une façon majeure sur cette photographie. 

Néanmoins, on peut penser que c'est le niveau de fréquence locale de cette présence qui peut 

influencer sur le plus long terme la distribution de l'ensemble des espèces. Le rôle du bétail 

reste également à préciser : agit-il via des processus compétitifs pour les ressources 

alimentaires ou bien simplement parce que la présence humaine associée est dérangeante ? 

 

 

 

 

 

Figure 73 : Distribution des camps de braconniers sur le PRW détectés lors du survol aérien d'avril 2003. Les 

camps sont représentés par des croix rouges. 

 

La richesse spécifique semble d’autre part plus importante dans les zones les plus hétérogènes 

en termes de variation de NDVI. Ce résultat semble donc confirmer l'hypothèse 2. En effet, on 

peut penser que des zones présentant des niveaux de verdure différents correspondent à des 

habitats différents. Cette diversité des habitats permettrait la coexistence d'espèces plus 
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nombreuses via le partage des ressources. En revanche, la diversité en termes de formations 

végétales ne semble pas un facteur déterminant à ces échelles. 

A une échelle plus fine (5 km), on retrouve l'effet de bordure du parc : on trouve en moyenne 

une seule espèce à moins de 5 km des limites du parc. Au centre du parc, le nombre d'espèces 

observées ensemble est maximal dans les pixels où la productivité est la plus forte et non pas 

à des niveaux intermédiaires comme supposé (hypothèse 3). Or j'ai estimé cette productivité 

par le niveau de repousse caractérisé par la différence de l'indice NDVI entre la période de 

comptage et 20 jours précédents. A cette période, la qualité des ressources végétales est 

encore grande pour les herbivores. En effet, les feuilles des arbres sont en début de pousse et 

contiennent peu de tannins et les graminées qui ont commencé à se développer sont peu 

lignifiées. Sur les sites les plus reverdis, le fourrage peut donc être de qualité encore 

acceptable par les petites espèces et de quantité nécessaire pour les grandes espèces, alors que 

les sites moins reverdis ne devraient pas fournir suffisamment de fourrage attractif pour les 

grandes espèces. 

En conclusion, il ressort de cette photographie ponctuelle des variations de richesse spécifique 

que la distribution de nombreuses espèces est fonction de facteurs écologiques liées aux 

ressources naturelles du parc mais aussi, à grande échelle, à des perturbations liées aux 

activités humaines. 

 

2.2.3. Facteurs de variations spatiales de l'abondance du peuplement 

Introduction 

Tout comme nous l’avons vu pour la richesse spécifique, l’abondance du peuplement risque 

de présenter des variations spatiales sur le PRW du fait de l’hétérogénéité spatiale de 

l’environnement. On plus précisément s’attendre à ce que : 

1) la charge en ongulés sauvages soit plus importante au bord des points d’eau. Des grandes 

espèces comme les buffles et les éléphants constituent une grande part de la biomasse des 

ongulés du PRW (chapitre 1). En période chaude, alors que le fourrage riche en eau est assez 

peu abondant, ces grandes espèces risquent de se concentrer à proximité des ponts d’eau pour 

s’abreuver très régulièrement afin de combler leurs besoins hydriques particulièrement 

importants ou de se rafraîchir pour dissiper leur chaleur interne (Owen-Smith 1988).  
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2) l'abondance totale des ongulés soit plus importante dans les zones fournissant de plus 

grandes quantités de fourrage. Les grandes espèces risquent en effet de sélectionner ces zones 

pour satisfaire leurs besoins en fourrage particulièrement importants grandes (Demment & 

Van Soest 1985, Illius & Gordon 1987, 1992) et de contribuer fortement aux variations 

spatiales de la charge totale du peuplement du fait de leur forte abondance relative en termes 

de biomasse. L'abondance des espèces plus petites devrait moins être liée positivement au 

niveau de production du milieu du fait de leur plus faibles besoins. Au vu de l'analyse des 

variations spatiales du nombre d'espèces sur le PRW, les activités humaines influencent 

probablement aussi celles de leur abondance. 

 

Analyses 

Les mêmes données et les mêmes types d'analyses aux 3 échelles (15 km, 10 km, 5 km) sont 

utilisée que pour étudier la richesse spécifique (tableau 32). L'abondance des ongulés dans les 

pixels a été caractérisée par la somme sur toutes les espèces de la masse métabolique de 

chaque espèce multipliée par le nombre total d'individus observés. Afin d'homogénéiser la 

distribution des valeurs, les abondances ont été transformées en log10. J'ai distingué 

arbitrairement les "grandes" espèces (éléphant, buffle, cobe Defassa, hippotrague rouan) dont 

la masse corporelle excède 200 kg, des "petites espèces" (Tableau 33). J'ai cherché par des 

analyses discriminantes les variables qui permettaient de mieux distinguer des niveaux 

croissants d'abondance pour l'ensemble des espèces et pour les petites espèces seulement. 

Tableau 33 : Masse corporelle (en kg) et masse métabolique (en kg
0.75

) des espèces d’ongulés du PRW. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

espèce 
masse corporelle 

(kg) 
masse métabolique 

(kg
0.75

) 

céphalophe de Grimm 15 8 

ourébi 16 8 

gazelle à front roux 28 12 

rédunca 48 18 

guib harnaché 51 19 

cobe de Buffon 76 26 

phacochère 83 27 

damalisque 120 36 

bubale 160 45 

cobe Defassa 200 53 

hippotrague rouan 265 66 

buffle 415 92 

éléphant 3925 496 
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Résultats 

Chez les ongulés, l'abondance totale est très corrélée à celles des plus grandes espèces (Figure 

74).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 74 : Variations spatiales de l'abondance des ongulés (masse métabolique) sur le PRW à différentes 

échelles, en avril 2003. 

Sur les pixels les plus foncés, l'abondance est plus grande. Les espèces sont de classe "grandes" lorsque leur 

masse corporelle excède 200 kg. 

 

La biomasse représentée par les petites espèces est, comme pour celle des grandes espèces, 

plus importante dans la partie ouest du PRW, où nous avons vu que la richesse spécifique est 

également plus grande. 

La distance aux bordures du parc est un facteur déterminant de l'abondance des ongulés, qu'ils 

soient grands ou petits, aux trois échelles d'étude (Tableau 34, Figure 75 à 81). Les grandes 

espèces semblent, en outre, être particulièrement sensibles à la proximité des activités 

humaines lorsqu'on s'intéresse aux variations d'abondance sur les pixels de 10 km de large 

(Tableau 34, Figure 77). 

En comparaison avec les petites espèces, l'abondance locale des grandes espèces semble 

davantage limitée par la proximité du bétail (négativement) et celle des points d'eau 

(positivement) à grande échelle (10 et 15 km) (Tableau 34, Figures 75 à 78). On peut toutefois 
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noter que les variations d'abondance des petites espèces varient dans le même sens que 

l'abondance du peuplement dans son ensemble pour ces deux variables. 

Les zones les plus hétérogènes au niveau de la végétation (variance des NDVI) abritent 

davantage d'ongulés en termes de biomasse (Tableau 34). Ceci est visible à grande échelle (15 

km) pour toutes les espèces (Figure 75), mais aussi à petite échelle (5 km) pour les plus 

petites espèces (Figure 80). 

Le niveau de production de la végétation, mesuré par la moyenne sur le pixel de la différence 

de NDVI entre la date du vol et 20 jours auparavant, n'apparaît déterminant (positivement) 

pour l'abondance des ongulés qu'à 10 km et en dessous pour les petites espèces (Figure 78 et 

81) et qu'à 5 km pour les plus grandes (Figure 79) (voir aussi Tableau 34). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 75 : Variations d'abondance totale des ongulés dans des pixels de 15 km de large en fonction des 

variables identifiées par l'AFD. 
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Tableau 34 : Synthèse des résultats des analyses discriminantes (AFD) aux différentes échelles. 

 

échelle  

résolution de 
la grille 

d'analyse 

espèces classes 
d'abondances  

utilisées dans les AFD 
(en kg

0.75
/pixel) 

diagramme des 
valeurs propres  

variabilité interclasse 
expliquée par les axes 

de l'AFD 

 

principales variables 
renvoyées par l'AFD 

les plus corrélées à l'axe 
factoriel sur lequel la variation 
des classes est la plus forte et 

croissante 

effet sur 
l'abondance 

15 km 

toutes 
espèces 

(~grandes) 

classe 1 : 0-10
3.4 

classe 2 : 10
3.4

-10
4.2

 

classe 3 : > 10
4.2

 

 

 

hetndvi (surtout) 

dbet 

dpark 

deau 

+ 

+ 

+ 

- 

15 km 
petites 
espèces 

classe 1 : 0-10
2.2 

classe 2 : 10
2.2

-10
2.7

 

classe 3 : > 10
2.7

 

 

hetndvi 

dpark 

+ 

+ 

10 km 

toutes 
espèces 

(~grandes) 

classe 1 : 0-10
2 

classe 2 : 10
2
-10

3
 

classe 3 : 10
3
-10

4
 

classe 4 : 10
4
-10

5
 

  

dpark 

dbet 

deau 

dmen (moindre) 

+ 

+ 

- 

+ 

10 km 
petites 
espèces 

classe 1 : 0-10
1.5 

classe 2 : 10
1.5

-10
2
 

classe 3 : 10
2
-10

2.5
 

classe 4 : 10
2.5

-10
3.3

 

  

dpark 

difndvi 

+ 

+ 

5 km 

toutes 
espèces 

(~grandes) 

classe 1 : 0-10
2 

classe 2 : 10
2
-10

3
 

classe 3 : 10
3
-10

4
 

classe 4 : 10
4
-10

5
 

  

dpark 

dmen 

difndvi (moindre) 

deau (moindre) 

+ 

+ 

+ 

- 

5 km 
petites 
espèces 

classe 1 : 0
 

classe 2 : > 0-10
1.7

 

classe 3 : 10
1.7

-10
2.5

 

classe 4 : 10
2.5

-10
3
 

  

dpark 

hetndvi 

deau (moindre) 

difndvi (moindre) 

+ 

+ 

- 

+ 
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Figure 76 : Variations d'abondance des petits ongulés dans des pixels de 15 km de large. 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 77 : Variations d'abondance totale des ongulés dans des pixels de 10 km de large en fonction des 

principales variables identifiées par l'AFD. 
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Figure 78 : Variations d'abondance des petits ongulés dans des pixels de 10 km de large en fonction des 

principales variables identifiées par l'AFD. 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 79 : Variations d'abondance totale des ongulés dans des pixels de 5 km de large en fonction des 

principales variables identifiées par l'AFD. 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 80 : Variations d'abondance des petits ongulés dans des pixels de 5 km de large en fonction des 

principales variables identifiées par l'AFD. 
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Discussion 

Conformément à ce que l'on pouvait supposer (hypothèse 1), la disponibilité des points d'eau 

détermine les variations spatiales d'abondance totale des ongulés à grande échelle, les 

animaux étant plus abondants à proximité des points d'eau. Ceci est particulièrement visible 

chez les grandes espèces. 

A une échelle plus fine, le niveau de production primaire semble avoir un effet positif sur 

l'abondance des ongulés, comme on pouvait le supposer également (hypothèse 4). Cependant, 

cet effet semble masqué par d'autres facteurs importants. La proximité des activités humaines 

à l'extérieur (mesurée à travers dpark) et à l'intérieur du parc (mesurée à travers dmen) 

n'affectent pas seulement la richesse spécifique mais aussi l'abondance des ongulés, et en 

particulier celle des plus grands. L'abondance des plus grands est également davantage 

affectée par la présence du bétail transhumant. Ceci a une incidence majeure sur la charge 

totale des ongulés localement, étant donné la part de biomasse prise par les grands herbivores. 

Il faut également noter que l'abondance des ongulés est plus grande sur les zones les plus 

diversifiées en terme de végétation aux grandes échelles. Nous avons vu que cette même 

hétérogénéité favorisait la coexistence d'espèces plus nombreuses. Ce résultat semble 

concordant avec l'hypothèse qu'un plus grand nombre d'espèces permettrait une meilleure 

utilisation de la production primaire et donc une meilleure productivité secondaire (Fritz & 

Duncan 1994). 

 

2.2.4. Sensibilité des différentes espèces aux facteurs environnementaux 

influençant l'abondance et la richesse du peuplement 

Introduction 

Nous venons de constater que les activités humaine et le bétail transhumant semblent avoir un 

effet important sur la structure spatiale du peuplement d'ongulés sauvages du PRW en plus 

des facteurs écologiques comme la distance à l'eau et la productivité primaire. Mais quelles 

espèces sont réellement affectées et dans quelle mesure ? Dans cette section, je cherche à 

préciser l'influence relative de ces différents facteurs sur les différentes espèces d'ongulés. 

 

Analyse 

Je restreins l'analyse aux variables identifiées précédemment pour affecter particulièrement 

l'abondance et la richesse locale du peuplement : difndvi, deau, dpark, dmen, dbet. J'étudie 
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comment les différentes espèces répondent individuellement à ces variables et comment les 

structures observées à l'échelle de l'assemblage intègrent ces comportements spécifiques.  

Les variables ont été définies avec une résolution de 1 km afin d'affiner l'information sur la 

sélection spécifique mais nous perdons l'information sur l'hétérogénéité du milieu en 

augmentant la résolution. A l'aide d'une analyse de la marginalité des niches (O.M.I. Outlying 

Mean Index) (Doledec et al 2000), j'ai cherché à établir une typologie des espèces en fonction 

de leur sensibilité par rapport à ces facteurs. L'analyse O.M.I. a été effectuée à l'aide de la 

fonction niche du module Ade4 du logiciel R. 

Les variables de distances aux différentes entités en relation avec les activités humaines (dbet, 

dpark et dmen) semblent assez corrélées entre elles, il se pourrait donc qu'il soit difficile de 

faire la part entre leurs effets respectifs (Figure 81). 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 81 : Cercle des corrélations entre les différentes variables étudiées. L’axe horizontal représente le 

premier axe de l’ACP et l’axe vertical le second. 

 

 

Résultats 

On observe que l'ensemble des espèces sélectionnent plutôt, en moyenne, les zones plutôt 

éloignées des bordures du parc (grandes valeurs de dpark), et dans une moindre mesure les 

zones plus proches des points d'eau (faibles valeurs de deau) (axe 1 de l'O.M.I.) (Figure 82). 

Les deux axes renvoyés par l'O.M.I. permettent de distinguer un premier groupe constitué par 

le buffle (SC), l'éléphant (LA) et le cobe Defassa. En moyenne, ces espèces sélectionnent les 

pixels les plus éloignés des bordures du parc mais plus proches des points d'eau (axe 1), et qui 

sont d'autre part éloignés des zones présentant des activités humaines (grandes valeurs de 

dmen) et des troupeaux de bétail transhumant (grandes valeurs de dbet) (axe 2). Le 

céphalophe de Grimm (SG), l'ourébi (OO), le guib harnaché (TS) et le rédunca (RR) forment 
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un deuxième groupe au contraire moins éloigné, en moyenne, des activités humaines et du 

bétail. Le phacochère (PA), l'hippotrague rouan (HE), le bubale (AB) et le cobe de Buffon 

sélectionnent l'espace également relativement moins en fonction de la distance aux activités 

humaines dans le parc (dmen). En revanche, ils utilisent des régions plus éloignés, en 

moyenne, des limites du parc relativement au céphalophe de Grimm (axe 2).  

Pour chaque espèce, et pour les différentes variables liées à la présence ou à un signe 

d'activité humaine (dbet, dpark, dmen), j'ai comparé l'histogramme des proportions des pixels 

utilisés aux différentes valeurs de distance avec celui des proportions de pixels disponibles 

pour ces valeurs (Annexe 5, résumé dans le Tableau 35). D'après la distribution des groupes 

observés, il semblerait que le bubale et le cobe de Buffon soient plus sensibles à la présence 

des troupeaux de bétail qu'à celle des activités humaines autres que celle des transhumants. 

Pour l'éléphant, le buffle et le cobe Defassa, il est plus difficile de distinguer l'importance 

relative des trois variables. 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 82 : Résultats de l'analyse de la marginalité des niches des ongulés du W dans l'espace des variables 

jouant particulièrement sur la structure du peuplement en fin de saison sèche - début de saison des pluies, à 

partir des données du comptage aérien d'avril 2003.  

a) Diagramme des valeurs propres. b) Scores normés des variables sur les deux premiers axes factoriels. c) 

Projection des vecteurs de marginalité dans le premier plan factoriel. RR (rédunca) est masqué par TS (guib 

harnaché). Codes utilisés : AB : bubale, HE : hippotrague rouan, KE : cobe Defassa, KK : cobe de Buffon, LA : 

éléphant, OO : ourébi, PA : phacochère, RR : rédunca (étiquette sur le graphe cachée par TS), SC : buffle, SG : 

céphalophe de Grimm, TS : guib harnaché. 

 

 

 

 
a)  

 
b)      c) 
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Tableau 35 : Relations des distributions des groupes d'animaux avec la distance aux signes de présence ou 

d'activités humaines. 

0 : les animaux ne sont pas particulièrement distants (proportion d'animaux proches ≥ proportion de pixels 

disponibles proches), + : les animaux se tiennent à distance (proportion d'animaux éloignés >> proportion de 

pixels disponibles éloignés) 

espèce nombre de 
groupes 

d'animaux 
observés 

limites du 
PRW (dpark) 

signes d'activités humaines 
dans le parc (dmen) 

(autres que la présence des 
éleveurs accompagnant les 

troupeaux)  

troupeaux de vaches 
en transhumance sur 

le PRW (dbet) 

guib harnaché 48 0 0 0 

céphalophe de Grimm 184 + 0 0 

ourébi 134 + 0 0/+ 

hippotrague rouan 251 + 0 0/+ 

phacochère 112 + 0 0 

rédunca 10 + 0 0/+ 

cobe de Buffon 62 0 0 + 

bubale 43 + 0 + 

cobe Defassa 9 + + + 

buffle 148 + + + 

éléphant 74 + + + 

 

Discussion 

Ces comportements spécifiques expliquent bien que la richesse du peuplement augmente vers 

la partie centrale du parc puisque la plupart des espèces évitent les zones de bordure du parc. 

La diminution de la biomasse totale du peuplement en fonction de la proximité aux activités 

humaines (extérieures ou intérieures au PRW) et de celle des troupeaux de bétail transhumant 

s'explique à la fois par le comportement du buffle et de l'éléphant qui représentent une part 

essentielle de la biomasse totale. Le cobe Defassa est certainement davantage limité dans sa 

distribution puisqu'il est inféodé aux points d'eau (Estes 1997). Nous ne disposons que de 9 

points d'observations pour cette espèce. Néanmoins, il apparaît que les troupeaux observés se 

tenaient tous plutôt à distance des troupeaux de bétail et des activités humaines dans le parc 

indépendamment de leur proximité à l'eau (faible corrélation entre deau et dmen ou dbet). En 

revanche, l'hippotrague rouan ne présente pas une telle distanciation vis-à-vis des activité 

humaines, ou des troupeaux transhumants. Cette analyse permet également de distinguer le 

céphalophe, le phacochère et le guib harnaché qui sélectionnent à priori moins l'espace en 

fonction des activités humaines et de la présence du bétail transhumant que les autres ongulés 

du PRW.  
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"In the real world, environments are patchy. Factors influencing the proximate physiological 

or behavioral state of the ultimate fitness of individuals exhibit discontinuities on many scales 

in time and space. The patterns of these discontinuities produce an environmental, patchwork 

which exerts powerful influences on the distribution of organisms, their interactions, and their 

adaptations" (Wiens 1976). 

Les variations d'assemblages d'espèces d'ongulés sur l'espace du PRW pourraient être le 

résultat de sélections spécifiques indépendantes et de l'agencement spatial des ressources 

perçues et recherchées par chaque espèce à différentes échelles (ex : Figure 83).  

 

 

 

 

 

Figure 83 : Exemple théorique dans lequel les espèces d'ongulés s'assemblent dans l'espace géographique du 

fait de leur sélection spécifique. 

A gauche, distribution des individus de deux espèces sélectionnant deux types de ressources différentes 

chevauchantes dans l'espace. A droite, types d'assemblages de compositions spécifiques différentes que l'on peut 

distinguer. 

 

Dans ce chapitre, je cherche à caractériser la sélection de l’habitat des différentes espèces 

d'ongulés du PRW. J’étudie comment cette sélection, en fonction de l'hétérogénéité spatiale 

des ressources, peut se traduire en termes d'assemblages des espèces d’ongulés sur l'espace du 

PRW. La plupart des études sur les peuplements d'ongulés recherchent les variables 

environnementales séparant les espèces dans l'espace écologique ou alors caractérisent les 

structures spatiales des assemblages (ex: Redfern et al. 2006) mais les deux sont plus 

rarement reliées (ex : étude au Serengeti de la dynamique de distribution des ongulés le long 

de la catena écologique entre les bas-fonds et les plateaux par Vesey-Fitzgerald 1960). La 

distribution des animaux est parfois prédite à partir des informations sur la sélection et de 

l'hétérogénéité spatiale des ressources mais en général sur une seule espèce à la fois (ex : 

utilisation des fonctions de sélection de ressource par le renne (Johnson et al. 2004) et l’élan 

(Boyce et al. 2003)). Je m'appuie sur les aspects théoriques développés dans le cadre 

conceptuel pour identifier les dimensions de niches sur lesquelles le partage des ressources 
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risque de porter le plus probablement étant donné les caractéristiques morphophysiologiques 

des différentes espèces.  

J'ai choisi de placer l'étude à deux échelles. La première échelle, que j’appellerai pour 

simplifier "échelle paysage" a été choisie pour mettre en évidence d'éventuels facteurs des 

variations de structure spatiale du peuplement sur l'étendue du PRW à l'aide des résultats de 

comptages aériens. La résolution considérée est d'environ 1 km². La deuxième échelle, que 

j’appellerai "échelle site", se base sur des unités spatiales échantillon d'un peu moins d'1 ha. 

Cette résolution a été choisie afin d'identifier les variables de l'habitat sélectionnées par les 

animaux à l'échelle du site alimentaire, tel que défini par Bailey (1996), dans leur domaine 

vital. La même résolution a été utilisée pour décrire de façon identique les sites utilisés par 

l'ensemble des espèces. Il faut cependant être conscient que les différentes espèces risquent de 

ne pas percevoir leur environnement à la même échelle (Ritchie 2002, Cromsigt & Olff 2006). 

Des grands animaux, tels que le buffle et l'éléphant, pour lesquels une unité de ressource est 

peut-être une zone herbeuse pour l'un ou un arbre pour l'autre, risquent d'opérer la sélection 

des sites d'alimentation à une échelle plus large (Ritchie & Olff 1999) que le petit céphalophe 

de Grimm identifiant comme ressource élémentaire un bourgeon ou une feuille d'arbuste.  

 

 

3.1. Définition d'une zone d'étude "hors 

transhumance" 

Nous avons vu (chapitre 2) que la présence humaine et les activités pastorales paraissaient 

avoir une incidence au moins aussi importante que les facteurs écologiques sur la distribution 

des animaux sur l'étendue du PRW. Le niveau de coexistence des différentes espèces à grande 

échelle en est directement dépendant. Afin d'étudier la structuration du peuplement dans des 

conditions moins perturbées, sous l'effet des facteurs écologiques, j'ai donc recherché une 

zone du PRW sur laquelle les animaux seraient a priori moins influencés par le pastoralisme 

et les activités humaines dans leur choix d'occupation de l'espace. Il reste cependant difficile 

de déterminer un espace d'étude où l'influence du pastoralisme serait moindre. 

Je me suis basé sur les données d'observation des animaux du comptage aérien de 2003 et 

celles sur les tas de fèces observés sur les transects pédestres. D'après les survols aériens de 

2002 et 2003 et les différentes enquêtes, le bétail transhumant occupe principalement le tiers 

sud-est du PRW en fin de saison sèche (Figure 84 a). En outre, nous avons vu que la distance 
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aux limites du parc influençait beaucoup la composition du peuplement. Pour l'analyse des 

données issues du comptage aérien de 2003, j'ai délimité la zone d'étude à plus de 10 km des 

bordures du parc et à la partie sans bétail pour atténuer cet effet par rapport à celui des 

variables environnementales (Figure 84 b). Les zones de suivi au sol sont assez centrales au 

PRW et l'influence de la distance au parc devrait y être moindre. Je présente ici 

successivement les analyses et résultats concernant la sélection et le partage des habitats 1) à 

large échelle, à partir des données de comptages aériens et 2) à une échelle plus fine, à partir 

des relevés sur transects pédestres en zone "hors transhumance". 

 

Remarque : Ce que l’on appellera dans la suite "zone de transhumance" n'est liée qu'à la 

situation observée de fait ; il ne s'agit en aucun cas d'une zone officielle autorisant les activités 

pastorales dans le PRW. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 84 : Identification d'une zone d'étude sur laquelle l'influence du pastoralisme aurait été moindre en 

avril 2003. 

a) Distribution des troupeaux de vaches. b) Variations spatiales de l'abondance des vaches sur le PRW en 

période de transhumance. En plus foncé les zones où les densités sont les plus fortes. La densité a été calculée 

par la méthode du Kernel avec l'extension Spatial Analyst de Arcview 3.2, en considérant les plus proches 

voisins dans un rayon de 10 km, dans une grille de 1 km de résolution. c) Zone retenue (en grisé) pour l'étude de 

la sélection de l'habitat à partir des données de comptage aérien de 2003. 

 

 
a)        b)            c) 
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3.2. Sélection de l’habitat et coexistence à l'échelle du 

paysage, apports du comptage total par avion 

3.2.1. Etude des niches dans l'espace écologique 

Introduction 

Dans cette partie, je cherche à caractériser les différences et les similitude entre les espèces 

d’ongulés au niveau de la sélection de l’habitat à l'échelle du paysage en fin de saison sèche - 

tout début de saison des pluies. Je me base sur les données du comptage aérien d'avril 2003, 

restreintes à la zone non fréquentée par les troupeaux de vaches et à plus de 10 km à l'intérieur 

du PRW. Parmi les études de sélection de l'habitat et de partage des ressources par les ongulés 

africains, on peut distinguer  

- celles qui définissent a priori des habitats, souvent par une typologie de la structure et 

de la nature de la végétation qui scinde l'espace en unités distinctes non chevauchantes (ex 

: Ben-Shahar & Skinner 1988, Mwangwi & Western 1998, Scogings et al 1990), 

- de celles qui se basent plutôt sur les mesures de plusieurs variables environnementales 

quantitatives pour chercher les facteurs expliquant les différences ou similarités de niche 

(ex : Ferrar & Walker 1974, Traill 2004), sachant que certaines études mixent les deux 

approches. 

J’utilise plutôt cette deuxième approche, dans la lignée de la théorie des niches. En effet, je 

développe des prédictions portant plutôt sur certaines variables et non pas sur des ensembles 

de conditions prédéfinis. J'inclus cependant dans l'analyse la typologie de la carte de 

végétation du CIRAD afin de voir si certaines des structures de végétation prédéfinies ont un 

sens pour les ongulés et font l'objet de sélection particulière. 

 

Prédictions sur la sélection de l’espace en fonction de la distance aux points d’eau 

Nous avons vu dans les chapitres introductifs, que la dépendance des ongulés à l'eau de 

surface, en termes de volume de boisson quotidienne et d'éloignement aux points d'eau, 

dépendait de leurs caractéristiques physiologiques et anatomiques. Les brouteurs ont moins 

besoin d'eau que les ongulés à régime mixte et que les paisseurs. Les petits ongulés ont 

également de plus faibles besoins que les grands, et les ruminants que les monogastriques. 

Cependant, les grands ongulés peuvent être trouvés relativement loin des points d'eau étant 
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donné leur plus grande mobilité. Ainsi, Lamprey (1963), note que les éléphants du Tarangire 

en Tanzanie boivent au maximum tous les deux jours et se concentrent dans les zones avec 

des points d'eau en saison sèches mais peuvent être trouvés jusqu'à 40 km des points d'eau. 

Nous avons également vu que certaines espèces étaient inféodées aux bors de points d'eau 

sans sans qu'il y ait de lien évident avec leurs caractéristiques physiologiques. Il s'agit du cobe 

Defassa, du cobe de Buffon et du guib harnaché (Estes 1997). Selon certains auteurs (Estes 

1997), le phacochère resterait également à proximité des points d'eau en saison sèche. Mais 

selon d'autres, il serait indépendant de l'eau de surface grâce à l'eau trouvée dans les bulbes et 

rhizomes qu'il consomme (De Bie 1991, Vercammen & Mason 1993). C'est ce que j'ai 

supposé en première approche.  

Ainsi, nous devrions observer, à l'échelle du paysage, une succession des espèces en fonction 

de la distance aux points d'eau déterminée par le niveau de dépendance des espèces à la 

ressource eau et à leur mobilité (Figure 85). 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 85 : Distribution supposée des ongulés du PRW par rapport aux points d'eau de surface. 

 

Prédictions sur la sélection de l’habitat en fonction de la qualité et la quantité des ressources 

fourragères 

De la même façon les dépendances des ongulés vis-à-vis de la qualité et de la quantité du 

fourrage dépendent de leur taille et de l'anatomie de leur appareil digestif. Les ruminants sont 

moins tolérants vis-à-vis de la qualité du fourrage que les monogastriques et les petites 

espèces sont également moins tolérantes que les grandes (Demment & Van Soest 1985, Illius 

& Gordon 1987, 1992). Bien qu'ils soient adaptés pour une plus grande mobilité, les ongulés 
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de grande taille peuvent chercher à limiter les pertes énergétiques liées à leur déplacement. On 

peut supposer qu'ils sélectionneront, dans la mesure de leur disponibilité, des zones offrant 

d'importantes quantités de fourrage sur de grandes surfaces. Les petites espèces devraient être 

plus indépendantes vis-à-vis de ces zones, ou les éviter si la qualité du fourrage y est moindre 

(Figure 86). 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 86 :  Dépendance supposée des ongulés du W à la qualité et à la quantité du fourrage, en fonction de 

leur masse corporelle. Le régime est donné pour la saison sèche. 

 

Ainsi, à l'échelle du paysage, la distribution spatiale de chaque espèce et les associations 

multi-spécifiques qui en résultent pourraient fortement dépendre de la distance à l'eau et du 

niveau local de productivité de la végétation (Figure 87). 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 87 : Prédictions sur la position des ongulés du PRW dans l'espace écologique défini par le niveau de 

production du milieu (quantité de fourrage) et la distance aux points d'eau de surface (échelle du paysage). 1 

: petites espèces peu dépendantes de l'eau de surface, 2 : espèces inféodées aux points d'eau, 3 : espèces de taille 

moyenne, 4 : espèces de grande taille sélectionnant les zones les plus productives. 
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Si l'on se base sur la nature d'habitats prédéfinis, tels que les types de végétation de la carte de 

végétation du CIRAD (De Wispelaere 2001), on peut s'attendre à ce que les espèces les plus 

généralistes, c'est à dire a priori les plus grandes, utilisent une plus large gamme d'habitats que 

les petites espèces. Elles devraient donc davantage coexister avec les petites espèces que les 

petites espèces entre elles. 

 

Matériels et méthodes 

Le comptage aérien d'avril 2003 a permis d'enregistrer la localisation géographique des 

groupes d'animaux dans l'espace du PRW. La distance du groupe à l'avion au moment où il est 

détecté (< 500 m) mais aussi la distance du déplacement de l'avion entre le moment où 

l'animal est survolé et celui où le point est enregistré sur le GPS participent à l'imprécision sur 

la position retenue finalement (celle du GPS au moment de l'enregistrement).  

Je me suis basé sur des données environnementales avec une résolution de 1 km². Cette 

résolution de mesure permet de détecter des variations spatiales des variables 

environnementales à l'échelle du paysage tout en étant adaptée à la précision sur la 

localisation des animaux. Par croisement SIG à l'aide du logiciel R (fonction join.asc de la 

bibliothèque Adehabitat), j'ai attribué à chaque groupe d'animaux observé les caractéristiques 

des variables environnementales à l'échelle du paysage, entrées en cartes rasters. Certaines de 

ces variables ont déjà été définies et utilisées dans le chapitre 2 : altitude, dbf1, dbf2, dbf3, 

deau, difndvi, dpark.  

A titre exploratoire, les données qualitatives sur la nature des formations végétales (carte 

CIRAD, De Wispelaere 2001), avec une résolution de 30 m, ont également été intégrées à 

l’analyse. Il était en effet préférable de se baser sur des données de distances aux types de 

végétation plutôt qu'en donnée qualitative (type utilisé/type non utilisé) afin de ne pas perdre 

d'information sur l'utilisation de certains types de végétation de faible surface mais néanmoins 

potentiellement importants. En effet, une espèce peut utiliser préférentiellement un type de 

végétation assez restreint dans l'espace sans que la position GPS enregistrée permette de 

l'associer à ce type de végétation. Ceci a permis pour chaque point d'observation d'avoir une 

valeur pour chaque type de végétation en terme de distances. On mesure ainsi si les animaux 

sélectionnent des milieux proches de certains types de végétation ou sont plus indépendants 

vis-à-vis de ces types de végétation.  
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Les cartes de distance aux types de végétation au format raster ont été calculées préalablement 

grâce à l'extension Spatial Analyst sous le logiciel Arcview 3.2
4
. Pour ce faire, j'ai converti le 

raster de la carte de végétation (résolution 30 m) en fichier forme vectoriel de type polygone 

pour chaque type de végétation. Puis pour chaque type de végétation, la grille raster donnant 

la distance aux surfaces du type, a été calculée, à partir d'une grille de 1 km (974.486 m) de 

base utilisée pour toutes les couches environnementales, avec Analysis/find distance. Les 

cartes de distances aux éléments hydrographiques et topographiques (points d'eau, vallées 

principales, talwegs) ont été produite selon la même démarche. Les noms des variables 

correspondantes sont présentés dans le tableau 36. 

 

Tableau 36 : Types de végétation considérés dans l’analyse de la sélection de l’habitat à l’échelle du paysage 

par les ongulés (d’après De Wispelaere 2001). 

Distance au type de végétation Descriptif du type de végétation 

dv1 Brousse tachetée dense à herbacées annuelles  

dv8 Cordon ripicole galerie forestière et fourrés  

dv14 Savane arborée et boisée dominée par les herbacées pérennes  

dv15 Savane arbustive de l'Atakora à herbacées annuelles  

dv16 Savane arborée à boisée de l'Atakora à strate herbacée mixte 

dv17 Savane arbustive dominée par les herbacées annuelles  

dv18 Savane herbeuse prairie hydromorphe végétation aquatique  

dv20 Affleurements rocheux et cuirasses à végétation très clairsemée  

dv24 Savane arbustive claire dominée par les herbacées annuelles  

 

J'ai fait l'hypothèse que sur la zone d'étude, les espèces avaient accès aux mêmes ressources, 

autrement dit que le "disponible" était le même pour toutes les espèces. J'ai utilisé une analyse 

O.M.I. (Outlying Mean Index) (Doledec et al. 2000), avec la fonction niche du module Ade4, 

afin de mettre en évidence les similarités entre les niches (réalisées) des différentes espèces 

(cf. chapitre 2). La Figure 88 renvoie le cercle des corrélations des variables et montre une 

opposition entre la distance aux points d'eau et la distance aux limites du parc, autrement dit, 

les points d'eau sur la zone d'étude sont plutôt centraux. 

                                                           
4
 Remarque : On peut aussi calculer des cartes raster de distance aux différents types de cartes factorielles avec la 

fonction distfacmap de Adehabitat. Cependant, dans notre cas, R ne pouvait pas prendre en charge le raster de la 

carte CIRAD, le fichier étant trop lourd. 
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Figure 88 : Cercle des corrélation des variables avec les deux premiers axes factoriels de l'ACP calculée sur 

ces variables. L’axe horizontal représente le premier axe de l’ACP et l'axe vertical le second. 

 

 

Résultats 

Résultats de l'O.M.I.: étude de la position des niches dans l'environnement disponible 

Le premier axe de l'O.M.I. explique une grande part de l'inertie totale ce qui suggère que les 

différentes espèces effectuent en moyenne une sélection sur cette même dimension de leur 

niche, à l'échelle considérée (Figure 89 a). Le premier axe est surtout corrélé à difndvi qui est 

censé mesurer le niveau de productivité de végétation (Figure 89 b). Il est également corrélé, 

dans une moindre mesure, à la distance aux activités humaines (dmen) et à la distance aux 

zones de savane herbeuse hydromorphe (dv18). L'importance de difndvi montre que les 

ongulés du W, dans l'ensemble, sélectionnent plutôt les zones où la végétation a repoussé 

pendant les 20 jours précédant le survol du PRW (Figure 89 c). Néanmoins, le premier axe 

permet de distinguer les espèces pour lesquelles la sélection pour cette variable est la plus 

forte, des autres espèces.  

Comme supposé, ce sont plutôt les plus grandes espèces, à l’exception du phacochère, qui 

utilisent en moyenne des zones de plus forte productivité de végétation (Figure 90). D'après 

l'axe 1 (Figure 89), la sélection pour les zones de savane herbeuse hydromorphe (dv18) n'est 

bien marquée que chez le cobe de Buffon (KK), un peu moins chez le céphalophe de Grimm 

et l'hippotrague rouan (Annexe 6). Les autres espèces sélectionnent des zones assez proches 

de ces zones, d'où le décalage du barycentre des niches vers les valeurs faibles de dv18, mais 

s'en tiennent principalement à plus de 2 km et ne sélectionnent donc pas particulièrement ce 

type de végétation. 
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Figure 89 : Résultats de l'O.M.I. montrant la sélection de l'habitat chez 9 espèces d'ongulés du PRW au 

niveau de variables mesurées à l'échelle du paysage. 

a) Diagramme des valeurs propres mesurant la marginalité expliquée par chaque axe factoriel (valeur non 

transformée en %). La quantité de marginalité expliquée décroît régulièrement après le troisième axe indiquant 

que les axes suivants sont dus au "bruit aléatoire". J'ai donc analysé la marginalité sur les 3 premiers axes. Le 

premier axe explique une plus grande part de marginalité que les deux suivants. b) Scores normés des variables 

sur les deux premiers axes factoriels. L’axe horizontal représente le premier axe et l’axe vertical le second. c) 

Projection des vecteurs de marginalité dans le premier plan factoriel. Les flèches relient le barycentre de 

l’espace disponible à ceux des niches réalisées. d) Scores normés des variables dans le plan formé par l'axe 1 

(horizontal) et l'axe 3 (vertical). e) Projection des vecteurs de marginalité dans le plan formé par l'axe 1 

(horizontal) et l'axe 3 (vertical). KK (cobe de Buffon) est masqué par TS (guib harnaché). 

 
d) 

 
e) 

 
b) 

 
c) 

 
a) 

AB : bubale, HE : hippotrague rouan, KK : cobe de Buffon, LA : 
éléphant, OO : ourébi, PA : phacochère, SC : buffle, SG : 
céphalophe de Grimm, TS : guib harnaché 
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Figure 90 : Figure 90 : Moyenne du niveau de productivité de la végétation sur les sites utilisés par les 

différentes espèces (sauf éléphant) en fonction de leur masse métabolique. 

La moyenne pour chaque espèce a été calculée sur les valeurs centrées réduites de difndvi dans les pixels 

pondérées par le niveau d'utilisation (nombre de groupes observés dans le pixel). La relation n'est plus 

significative si l'on rajoute l'éléphant (point de coordonnées (92,0.42) mais ce sont tout de même dans 

l'ensemble plutôt les grandes espèce, à l’exception du phacochère, qui utilisent les zones avec des valeurs les 

plus élevées de difndvi. 

Dans le premier plan factoriel, l'axe 2, plus corrélé à la distance aux bordures du parc (dpark), 

aux vallées principales (dbf1) et aux points d'eau (deau), permet de distinguer trois groupes 

d'espèces. Un premier groupe est constitué par le bubale (AB) et l'éléphant (LA) qui semblent 

sélectionner les zones plus éloignées des vallées principales et des points d'eau qui sont plus 

proches des limites du parc. Ce groupe s'oppose à celui formé par le cobe de Buffon (KK) et 

le guib harnaché (TS), qui sélectionnent au contraire les zones près de l'eau, plus éloignées 

des limites du parc. Le troisième groupe est composé des autres espèces dont la sélection par 

rapport à ces variables (dpark, dbf1, deau) semble moins marquée. 

L'axe 3 distingue surtout le bubale (AB), par le fait qu'il sélectionne plutôt les zones éloignées 

des talwegs et éloignées des zones de savane arborée, avec plutôt de fortes repousses (plus 

fortes valeurs de dbf2, dbf3, dv14 et difndvi) mais plus proches des zones de galerie forestière 

et de fourrés et des zones ouvertes d'affleurement rocheux (plus faibles valeurs de dv8 et de 

dv20). Cependant, une analyse plus fine montre que le bubale n'utilise pas particulièrement le 

type v8. La plupart des groupes observés s'en tiennent en fait à 2 km environ (Annexe 6). 

Une comparaison des histogrammes des gammes de valeurs utilisées avec celles disponibles 

pour chaque variable permet de préciser la position et l'amplitude de la niche de chaque 

espèce dans l'espace multifactoriel des variables étudiées (Annexe 6). Je reprends, dans le 

Tableau 37, les principaux résultats issus de la lecture de ces histogrammes. 

 

AB : bubale,  
HE : hippotrague rouan,  
KK : cobe de Buffon,  
OO : ourébi,  
PA : phacochère,  
SC : buffle,  
SG : céphalophe de Grimm,  
TS : guib harnaché 
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Tableau 37 : Tableau de synthèse sur la sélection de l'habitat de 9 ongulés du PRW, détectée par avion sur la 

zone hors transhumance. 

espèce distance aux 
points d'eau 

sélection des 
bas fonds 

formations végétales 
particulièrement 

sélectionnées 

sensibilité 
aux activités 

humaines 

sélection des zones 
de plus grande 

repousse de 
végétation 

bubale 

de 0 à 15 km non, au contraire 
semble les éviter, 
plutôt trouvé à plus 
de 250 m d’altitude 

affleurements rocheux et 
végétation clairsemée (v20) 

 a priori peu 
sensible, trouvé 
très proche 

oui mais aussi de zones 
moins reverdies 

hippotrague 
rouan 

essentiellement à 
moins de 5 km, 
mais jusque plus de 
20 km 

oui, les talwegs et 
bas fonds 
secondaires (bf3) 

Savane arbustive dominée 
par les herbacées 
annuelles (v17), Savane 
herbeuse prairie 
hydromorphe (v18) 

pas très marqué oui 

cobe de 
Buffon 

à moins de 5 km oui, les vallées, 
talwegs et bas 
fonds secondaires 
(bf1, bf2,bf3) 

Savane herbeuse prairie 
hydromorphe (v18), Savane 
arbustive claire dominée 
par les herbacées 
annuelles (v24)  

se tient surtout à 
plus de 10 km 

pas particulièrement, mais 
n'utilise pas les zones 
sans repousse 

éléphant 

entre 5 et 10 km, 
évite les zone à 
moins de 5 km des 
points d'eau 

pas dans les 
vallées mais dans 
les talwegs et petits 
bas-fonds (bf3) et 
sur les zones 
hautes (> 270 m 
surtout) 

Savane arbustive dominée 
par les herbacées 
annuelles (v17), savane 
arborée et boisée de 
l'Atakora (v15), Savane 
arborée et boisée dominée 
par les herbacées pérennes 
(v14) 

se tient à plus 
de 10 km 

oui 

ourébi 

principalement à 
moins de 5 km 
mais trouvé aussi à 
plus de 15 km 

pas 
particulièrement 

Savane arborée et boisée 
dominée par les herbacées 
pérennes (v14), non 
observé dans les zones à 
végétation clairsemée (v20) 

se tient à plus 
de 5 km 

pas particulièrement, 
plutôt dans zones à 
repousse moyenne 

phacochère 

principalement 
entre 5 et 10 km 
mais trouvé aussi à 
plus de 15 km 

oui, les vallées, 
talwegs et bas 
fonds secondaires 
(bf1, bf2,bf3) 

Savane arborée et boisée 
dominée par les herbacées 
pérennes (v14) 

se tient à plus 
de 5 km 

plutôt dans les zones à 
repousse moyenne à forte 

buffle 

essentiellement à 
moins de 6 km, 
plus rarement 
trouvé à plus de 10 
km 

pas 
particulièrement, 
plutôt sur les zones 
à plus de 220 m 
d’altitude 

Cordon ripicole galerie 
forestière et fourrés (v8), 
Savane arbustive claire 
dominée par les herbacées 
annuelles (v24), zones à 
végétation clairsemée 
(v20), Savane arbustive 
dominée par les herbacées 
annuelles (v17) 

se tient surtout à 
plus de 20 km 

oui 

céphalophe 
de Grimm 

jusque plus de 15 
km 

pas dans les 
vallées mais dans 
les talwegs et bas-
fonds secondaires 
(bf3) et sur les 
zones hautes, 
plutôt sur les zones 
à plus de 250 m 

Savane arborée et boisée 
dominée par les herbacées 
pérennes (v14), Savane 
arbustive dominée par les 
herbacées annuelles (v17), 
Savane arbustive claire 
dominée par les herbacées 
annuelles (v24), Savane 
herbeuse prairie 
hydromorphe (v18) 

a priori peu 
sensible, trouvé 
très proche 

non, plutôt même dans les 
zones avec peu de 
repousses 

guib 
harnaché 

à moins de 5 km, et 
surtout à moins d'1 
km 

oui, les vallées, 
talwegs et bas 
fonds secondaires 
(bf1, bf2,bf3), 
uniquement sur les 
zones basses (< 
220 m) 

Cordon ripicole galerie 
forestière et fourrés (v8), 
Savane arbustive dominée 
par les herbacées 
annuelles (v17) 

à plus de 5 km non, plutôt dans les zones 
avec peu de changement 
de verdure (dans les 
zones avec végétation 
sempervirente : v8) 
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Tolérance de niche 

Les différences de sélection se traduisent également par des amplitudes de niche différentes 

selon les espèces. L'éléphant montre une plus grande tolérance générale que les autres espèces 

vis-à-vis des variables mesurées (Figure 91). Cependant, pour les autres espèces, l'amplitude 

de niche en fin de saison sèche ne semble pas particulièrement liée à la masse corporelle des 

ongulés. Ceci peut peut-être s'expliquer à cette échelle par le fait que la sensibilité à la 

distance à l'eau et à la présence humaine jouent sur la sélection de l'espace en plus de la 

sélection trophique. 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 91 : Tolérance de niche réalisée, calculée sur les variables environnementales (centrées réduites) à 

l'échelle du paysage en fonction de la masse métabolique. 

La tolérance a été calculée comme la somme des variances des valeurs de chaque variable dans les pixels 

utilisés, ces valeurs étant pondérées par le nombre de groupes observés dans les pixels. A droite, le même 

graphe qu'à gauche mais sans l'éléphant, pour une meilleure lisibilité. AB : bubale, HE : hippotrague rouan, KK 

: cobe de Buffon, LA : éléphant, OO : ourébi, PA : phacochère, SC : buffle, SG : céphalophe de Grimm, TS : 

guib harnaché. 

 

Amplitude de niche calculée sur les types de végétation 

J'ai attribué à chaque point d'observation (groupe d'animaux observé), le type de végétation 

sous-jacent donné par la carte de végétation (De Wispelaere 2001), avec l'extension Spatial 

Analyst/Analysis/summarize de Arcview 3.2. Les observations ne permettent pas de confirmer 

non plus que les espèces les plus grandes utiliseraient une gamme d’habitat plus large que les 

espèces plus petites (Figure 92). 
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Figure 92 : Amplitude de niche réalisée, calculée sur les types de végétation à l'échelle du paysage en 

fonction de la masse métabolique. 

L'amplitude de niche a été calculée par l'indice de Simpson : 1/somme [(nombre de localisations de groupes de 

l'espèce dans le type de végétation i / nombre total de groupes de l'espèce)²] selon Barbault 1981. AB : bubale, 

HE : hippotrague rouan, KK : cobe de Buffon, LA : éléphant, OO : ourébi, PA : phacochère, SC : buffle, SG : 

céphalophe de Grimm, TS : guib harnaché. 

 

Discussion 

Une zone d'étude non perturbée par les activités humaines ? 

Les deux premiers axes de l'O.M.I. sont assez bien corrélés aux facteurs dmen et dpark 

suggérant que les ongulés sont toujours sensibles aux activités humaines bien qu'on ait 

restreint la zone d'étude. Toutefois, on peut constater que l'éléphant est parmi les espèces qui 

sélectionnent plutôt les zones les plus excentrées dans la zone d'étude (déjà située à plus de 10 

km des bordures du PRW) alors que cette espèce apparaissait parmi les plus retranchées à 

l'intérieur du PRW dans l'analyse sur toute l'étendue de l'aire protégée (cf. chapitre 2). Sur la 

zone d'étude, la distance aux limites du parc est en fait assez corrélée négativement à la 

distance à l'eau (rho de Spearman = -0.29) et au lit de la Mékrou (dbf1, rho de Spearman = -

0.27). L'analyse sur toute l'étendue du PRW (cf. chapitre 2) avait montré que le cobe de 

Buffon et le guib harnaché ne sélectionnaient pas particulièrement les plus grandes distances 

aux limites du parc. On peut donc penser qu'ici ce sont davantage les variables dbf1 (corrélé à 

altitude) et deau sur lesquelles la sélection se produit, les éléphants et les bubales 

sélectionnant les zones plus élevées et éloignées de la Mékrou (à moins de 15 km toutefois) et 

les cobes de Buffon et les guibs se concentrant dans la vallée. 

En revanche, la délimitation de la zone d'étude n'a pas été suffisante pour s'affranchir de l'effet 

des activités humaines à l'intérieur du parc. On retrouve le fait que le buffle et l'éléphant se 

tiennent particulièrement loin des activités humaines, même si le facteur dmen semble être 
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moins important que la variable difndvi sur la zone d'étude. On aurait pu découper plus 

finement la zone d'étude de façon à ne conserver que les espaces éloignés de plus de 10 km, 

par exemple, des zones où des activités humaines avaient été observées mais cela aurait été au 

dépens du nombre de données à analyser, déjà assez peu nombreuses. 

 

Séparation écologique selon le niveau de productivité primaire et la distance aux points d'eau 

Malgré l'effet des activités humaines, l'analyse des niches renvoie sur les deux axes 

principaux les deux variables supposées expliquer le mieux la séparation écologique des 

ongulés du PRW à l'échelle du paysage : le niveau de productivité de la végétation (approché 

par difndvi) et la distance à l'eau (deau). Nous pouvons voir que certaines espèces semblent 

également présenter des sélections particulières des types de végétation définis par la carte de 

végétation. Néanmoins, les variables définies par la distance aux types de végétation semblent 

moins importantes pour définir la sélection des différentes espèces d'ongulés à l'échelle du 

paysage sur la zone hors transhumance que la distance aux points d'eau (deau) et la 

productivité primaire mesurée par difndvi. Cela est concordant avec l’analyse des variations 

spatiales de l’abondance et de la richesse du peuplement qui ont mis en évidence l’importance 

de ces variables. 

 Si l'on projette les niches réalisées observées dans le plan formé par difndvi et deau (Figure 

93), on observe une structure assez cohérente avec celle prédite, pour les espèces qu'on a pu 

observer en suffisamment grand nombre (Figure 87). 

Ce sont plutôt les grandes espèces qui sélectionnent les zones de plus forte productivité 

primaire (éléphant, buffle, hippotrague, bubale) alors que les plus petites (ourébi, céphalophe 

de Grimm) les évitent plutôt (sauf l'ourébi) et utilisent les zones où la repousse a été moins 

importante ou de niveau intermédiaire (Figures 94 et 95). Chez le phacochère, une espèce 

plutôt petite, la moyenne des valeurs de difndvi dans les pixels utilisés est au niveau de celle 

pour l'éléphant. Il semble que cette moyenne soit en fait tirée par quelques individus observés 

dans des zones où la repousse particulièrement forte a été enregistrée (Figure 95 c). On peut 

néanmoins noter que le phacochère a été particulièrement observé dans les zones de savane 

arborée. Il se pourrait que le fort score de NDVI enregistré soit en fait lié au débourrage des 

arbres de la savane. Ceci doit donc nous amener à être prudent sur l'interprétation de la valeur 

de difndvi comme indicateur de la productivité primaire du fourrage réellement disponible 

pour les animaux. 



Partie 3 : Sélection d'habitat et coexistence hors zone de transhumance 

238 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 93: Projection des niches réalisées de 9 ongulés du PRW en fin de saison sèche - début de saison des 

pluies, dans le plan formé par les variables centrées réduites difndvi  (comme indicateur de la productivité 

primaire) et deau (distance au point d'eau le plus proche). 

Chaque point correspond à un groupe observé de l'espèce concernée, lors du comptage aérien d'avril 2003. 

 

  

 

 

 

 

Figure 94 : Projection des barycentres des niches réalisées de 9 ongulés du PRW en fin de saison sèche - 

début de saison des pluies, dans le plan formé par les variables centrées réduites difndvi. 

 

 
phacochère 

 
bubale 

 
cobe de Buffon 

 
éléphant 

 
ourébi 

 
buffle 

 
céphalophe de Grimm 

 
guib harnaché 

 
hippotrague rouan 

 

AB : bubale,  
HE : hippotrague rouan,  
KK : cobe de Buffon,  
LA : éléphant,  
OO : ourébi,  
PA : phacochère,  
SC : buffle,  
SG : céphalophe de Grimm,  
TS : guib harnaché 
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a) 

 
b) 

 
c) 

Figure 95 : Distribution des différents types 

d'espèces ayant des sélections similaires à l'échelle 

du paysage, observés sur la zone hors 

transhumance du PRW lors du comptage aérien 

d'avril 2003. 

a) Grandes espèces sélectionnant les zones de plus 

forte productivité primaire. Les zones plus foncées 

ont présenté une plus forte repousse de végétation 

pendant les 20 jours précédant le survol.  

b) Espèces particulièrement inféodées aux vallées et 

points d'eau.  

c) Petites espèces, indépendantes par rapport à l'eau 

de surface. Le céphalophe de Grimm semble 

sélectionner les zones les moins reverdies alors que 

l'ourébi utilise plutôt les zones avec un niveau de 

repousse intermédiaire. Le phacochère est observé 

dans les zones moyennement productives mais aussi 

fortement productives. 
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Par ailleurs, comme attendu, les cobes de Buffon et Defassa et le guib harnaché sélectionnent 

tout particulièrement les zones très proches de l'eau et les fonds de vallée principales (la 

Mékrou sur la zone d'étude), alors que le buffle, l'éléphant et l'hippotrague, plus indépendant 

utilisent un domaine plus large moins concentré autour des points d'eau. Le phacochère et le 

céphalophe de Grimm semblent également indépendants comme prédit. En revanche, bien 

que l'ourébi puisse être trouvé très loin des points d'eau (> 15 km), les individus observés s’en 

tenaient en moyenne à moins de 5 km à la date du comptage. On peut penser que certains 

individus trouveront de quoi satisfaire leurs besoins hydriques dans la végétation alors que 

d’autres, s’ils sont assez proches des points d’eau viendront s’y abreuver. J’ai pu observer 

plusieurs individus ou couples s’abreuver au barrage de la Tapoa au Niger et Rabeil (2004) a 

également observé l’espèce sur ses comptages aux points d’eau. 

Pour les espèces observées lors du comptage aérien de mai 2002 sur la même zone hors 

transhumance, on retrouve des sélections similaires. Les cartes de distributions des espèces et 

des variables environnementale pour ce comptage sont présentées dans le chapitre 4. 

 

3.2.2. Assemblages d'espèces dans l'espace géographique 

Je cherche à vérifier si les espèces présentant des sélections de ressources similaires sont 

rassemblées sur les deux dimensions de l’espace géographique ou non et à illustrer comment 

la distribution des ressources agit sur l'assemblage d'espèces. 

Analyses 

Il existe de nombreuses manières d'aborder la structuration spatiale d'un peuplement en terme 

de composition. J'ai repris ici une approche originale développée par Méot et al. (1993) et 

utilisée par Calenge et al. (2005) dans une étude de la structuration latitudinale des 

communautés végétales du Brésil : l'analyse discriminante sur vecteurs propres du graphe de 

voisinage (D.A.E.N.O. pour discriminant analysis of neighbourhood operator en anglais). 

L'intérêt de cette méthode est de considérer la position des groupes d'individus de chaque 

espèce par rapport à l'ensemble des groupes des individus des autres espèces indépendamment 

d'une grille – et donc d'une échelle – d'analyse des assemblages d'espèces. Elle permet 

d'identifier des gradients spatiaux de composition spécifique des assemblages et de 

représenter dans l'espace étudié ces variations. 
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Pour chaque point on identifie les points qui lui sont voisins dans l'espace. Dans notre cas, les 

points correspondent aux localisations géographiques des groupes d'animaux. Les points 

voisins sont identifiés à partir d'un graphe de voisinage qui représente les relations entre les 

points en fonction de leur proximité définie selon un algorithme choisi. J'ai utilisé ici une 

triangulation de Delaunay (Upton & Fingleton 1985). Ceci permet d'attribuer à chaque point 

des coordonnées qui positionnent le point relativement aux autres points. Ainsi, deux points 

avec des coordonnées proches auront tendance à être voisins des mêmes autres points (des 

points proches) et éloignés de la même façon de mêmes autres points (des points distants). La 

diagonalisation de la matrice des coordonnées des points du patron à analyser permet 

d'extraire des vecteurs propres de voisinage (voir Méot et al. 1993 pour le détail de l'analyse). 

Une analyse discriminante des espèces dans l'espace des vecteurs de voisinage permet 

d'identifier les espèces qui ont des distributions spatiales similaires et de distinguer celles qui 

ont au contraire des distributions différentes. J'ai retenu 30 vecteurs de voisinage pour 

discriminer les positions des espèces d'ongulés, mais il n'existe pas de règle pour le choix du 

nombre de variables à conserver pour discriminer les catégories de points (Calenge et al. 

2005). Les analyses ont été effectuées notamment à l'aide des fonctions tri.mesh, neighbours, 

neig, et discrimin des modules Adehabitat, Splancs, Tripack et Spdep du logiciel R. 

Résultats 

L'analyse discriminante sur vecteurs propres du graphe de voisinage renvoie principalement 

deux axes (Figure 96 a). Sur le premier axe, la différence moyenne d'occupation de l'espace 

entre les espèces est plus grande que sur le deuxième axe (Figure 96 b). Le premier axe 

distingue l'éléphant par rapport autres espèces. Ainsi, la distribution de l'éléphant est plutôt 

différente de celle des autres espèces prises dans leur ensemble. Sur les zones où se 

distribuent les éléphants, les voisins des groupes d'éléphants sont souvent d'autres groupes 

d'éléphants plutôt que des groupes d'autres espèces. En effet, les groupes d'éléphants, tels 

qu'ils ont été identifiés lors du comptage, sont agrégés dans l'espace (Figures 97 b et 98). 

Ainsi l'analyse identifie la structure propre de concentration des groupes d'éléphants qui est 

différente des distributions des autres espèces, réparties de façon plus homogène sur la zone 

étudiée.  

Le deuxième axe est également intéressant car il montre un deuxième type de structuration. Il 

met en évidence un gradient depuis les zones avec essentiellement des petites espèces telles 

que l'ourébi et le céphalophe aux zones avec plutôt des grandes espèces telles que le buffle, 
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l'éléphant, l'hippotrague rouan et le bubale (dans les scores élevés du second axe) (Figures 96 

c et 97). Remarque : en retenant 60 vecteurs propres, on retrouve les deux mêmes 

structurations, mais la séparation entre les petites espèces et les grandes est plus visible sur le 

deuxième axe. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 96 : Résultats de l'analyse discriminante sur vecteurs propres du graphe de voisinage. 

a) Diagramme des valeurs propres. b) et c) Scores des espèces sur le premier et le deuxième axe. 

 

Discussion 

Une structuration spatiale du peuplement liée à des différences spécifiques de sélectivité 

Sur la zone du PRW sans bétail transhumant, on observe des variations spatiales du type 

d'assemblage, variant de certaines sous-zones plutôt caractérisées par la présence de grandes 

espèces à d'autres caractérisées par celle de petites espèces. Ce résultat est cohérent avec les 

résultats précédents sur la sélection des ressources. En effet, nous avons vu que les grandes 

espèces et les petites espèces ne sélectionnent pas les mêmes pixels, notamment en fonction 

 
a) 

 
b)       c) 
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du niveau de repousse de la végétation. On illustre ici que la séparation spatiale des espèces se 

fait à une échelle plus large. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 97 : Variations spatiales de la composition des assemblages d'espèces d'ongulés sauvages sur la zone 

hors transhumance en avril 2003. 

Les zones plus foncées sur la carte des scores sur l'axe 1 de l'analyse discriminante sur vecteurs propres du 

graphe de voisinage, correspondent aux scores les plus élevés. Elles sont occupées principalement par des 

groupes d'éléphants alors que les zones plus claires présentent peu d'éléphants. Sur la carte des scores sur l'axe 

2, les zones plus foncées portent des assemblages essentiellement composés de buffles, bubales, éléphants et 

hippotragues, alors que les zones avec des scores très faibles sont plutôt caractéristiques d'assemblages avec 

des ourébis et des céphalophes de Grimm, les zones avec des scores intermédiaires (niveau de gris 

intermédiaire) rassemblant la plupart des espèces (plus abondantes). Sur ces zones on trouve des espèces assez 

généralistes par rapport à l'axe 2 ainsi que des espèces davantage spécialisées dans les valeurs moyennes de 

cette dimension. 

 

Un regroupement spatial des espèces de proche affinité écologique à l'échelle du paysage 

Cependant, il reste à vérifier au sein de ces grands types de structures de peuplement, si 

certaines espèces de proche affinité écologique à l'échelle du paysage, sont distribuées de 

façons indépendantes, sont particulièrement associées ou si au contraire elles sont 
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systématiquement séparées. Pour ce faire j’ai calculé les fonctions L12 (Lotwick & Silverman 

1982, Diggle 1983) dérivée de la fonction K de Ripley (Ripley 1976) (cf. partie 2). 

 Si l'on étudie par exemple plus particulièrement les relations spatiales des groupes 

d'éléphants avec ceux des autres espèces, l'éléphant apparaît plutôt agrégé avec les grandes 

espèces (buffle, hippotrague, bubale), mais aussi avec le phacochère, avec lesquels il tend à 

partager les zones de fort niveau de repousse (Figure 98). Il est moins associé aux autres 

petites espèces telles que le céphalophe de Grimm et l'ourébi qui utilisent plutôt des zones 

moins productives.  

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 98 : Relations spatiales entre les groupes d'éléphants et les groupes des autres espèces en zone hors 

transhumance en avril 2003. 

a) en gris : limites de la zone hors transhumance, en noir pointillé : zone d'analyse des relations spatiales. b) 

fonctions L12 centrées sur les groupes d'éléphants, indiquant la relation spatiale avec les groupes des autres 

espèces dans des rayons croissant. Les valeurs extérieures (davantage négative ou positives) aux courbes 

enveloppantes (en pointillé) délimitant le domaine de l'indépendance (indiquée par la valeur 0), indiquent une 

agrégation significative (valeurs positives) ou une séparation significative (valeurs négatives) à l'échelle 

considérée. Pour des contraintes techniques, j'ai délimité la zone d'étude à un rectangle pour pouvoir calculer 

ces intervalles de confiance (avec la fonction rtor.shift du module Splancs du logiciel R). 

 

Avec la même démarche (synthèse des résultats dans le Tableau 38), il apparaît que les 

groupes des grandes espèces : buffles, hippotragues et éléphants ne sont pas significativement 

séparés, ils sont même significativement associés dans l'espace, y compris à faible distance. 

Chez les petites espèces, les observations de l'ourébi, du céphalophe et du phacochère sont 

également bien associées dans l'espace. On peut toutefois noter que les groupes de bubales ne 

 
a)       b)
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sont pas trouvés à moins d'un kilomètre des hippotragues rouans, ou de 200 m des groupes de 

buffles bien qu'ils sélectionnent particulièrement les zones de plus grande repousse. 

 

Tableau 38 : Synthèse des résultats de l'étude des relations spatiales entre les groupes des différentes espèces 

d'ongulés du PRW hors zone de transhumance lors du comptage aérien d'avril 2003. 

Les relations ont été étudiées à l'aide des fonctions L12 de Ripley sur la zone échantillon rectangulaire, dans un 

intervalle de distance de 0 à 3 km. -- : séparation significative, ++ : agrégation significative, + : agrégation 

presque significative, O : pas de relation significative. 

 

étude sur 

 0-3 km 

buffle (89) hippotrague 
rouan (80) 

bubale (14) cobe de 
Buffon (20) 

phacochère 
(37) 

guib 
harnaché (13) 

ourébi (37) céphalophe de 
Grimm (28) 

éléphant 
(38) 

< 500 m : ++ 

> 500 m : + 

< 1 km : + 

> 1 km : ++ 

< 500 m : ++ 

> 500 m : O 

< 500 m : -- 

> 500 m : O 

< 200 m : ++ 

> 200 m : + 

< 500 m : -- 

> 500 m : O 

< 500 m : -- 

> 500 m : O 

< 300 m : -- 

> 500 m : O 

buffle  ++ 
< 200 m : -- 

> 200 m : O 

< 100 m : ++ 

> 100 m : O 

< 1 km : O 

> 1 km : + 

< 1.2 km : -- 

> 1.2 km : O 
++ 

< 200 m : ++ 

> 200 m : 0 

hippotrague 
rouan 

  
< 1 km : -- 

> 1 km : O 

< 200 m : -- 

> 200 m : O 
++ 

< 1 km : ++ 

> 1 km : O 

< 1.5 km :++ 

> 1.5 km : + 

< 1 km : + 

> 1 km : O 

bubale    
< 1.5 km :-- 

> 1.5 km : O 

< 1.5 km : -- 

> 1.5 km : O 

< 2 km : -- 

> 2 km : O 

< 1.2 km :-- 

> 1.2 km : O 
-- 

cobe de 
Buffon 

    
< 300 m : ++ 

> 500 m : O 

< 500 m : -- 

> 500 m : O/+ 

< 500 m : -- 

> 500 m : O 

< 1 km :-- 

> 1 km : O 

phacochère      
< 1 km : -- 

> 1 km : O 

< 500 m : ++ 

> 500 m : + 

< 200 m : -- 

> 200 m : +/++ 

guib 
harnaché 

      
< 1 km : -- 

> 1 km : O 

< 500 m : O 

> 500 m : + 

ourébi        ++ 

 

 

Il semble donc que le type de sélectivité et la distribution de la ressource déterminent 

davantage la structure spatiale du peuplement que la compétition interspécifique à l'échelle du 

paysage. Toutefois, il se pourrait que la séparation écologique observée soit déjà le résultat 

d'une compétition et que la niche réalisée observée soit particulièrement décalée ou réduite 

par rapport à la niche optimale en l'absence de compétiteur. Mais ce seul jeu de données ne 

suffit pas pour le montrer.  

L'ensemble des groupes d'animaux se répartissent sur une grande partie de l'espace considéré 

(Figure 99). La sélection par rapport au niveau de repousse mesuré étant assez forte pour les 

grandes espèces, les assemblages d'espèces observés rendent finalement assez bien compte 
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des structures spatiales du niveau de repousse de la végétation sous-jacentes (Figure 99). En 

effet, ces structures constituent des ensembles assez homogènes s'étendant sur plusieurs 

kilomètres carrés.  

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 99 : Comparaison des variations spatiales du niveau de repousse fourragère (a) avec le gradient 

spatial d'assemblages d'espèces d'ongulés (b) défini par l'axe 2 de l'analyse discriminante sur vecteurs 

propres du graphe de voisinage, lors du comptage aérien 

 

Bien que le processus de structuration reste le même, on pourrait donc supposer qu'une 

modification de l'agencement spatial des zones de plus forte repousse (en termes d'étendue, de 

fragmentation et de formes) modifierait beaucoup celui des assemblages observés. 

 

L'agrégation des éléphants : une structuration indépendante du milieu ? 

On peut penser que l'agrégation spatiale des éléphants est liée à leur concentration sur les 

zones offrant les niveaux de ressources recherchés, c'est-à-dire, d'après ce que nous avons 

identifié, les zones offrant un fort de niveau de repousse de la végétation et la proximité de 

points d'eau. Toutefois, le niveau d'agrégation (Figure 100 a) semble se faire à une échelle 

plus fine au sein même de ces zones. Ceci est peut-être dû à l'échelle de distribution plus fine 

des zones de végétation particulièrement sélectionnées telles que les savanes arbustive (v17) 

et arborée (v14). Cependant, l'agrégation des groupes ne semble pas correspondre à une 

distribution sur un même type de patch (Figure 100 b et c), du moins par rapport aux variables 

mesurées. 

 
        a)           b) 



Partie 3 : Sélection d'habitat et coexistence hors zone de transhumance 

247 

 

L'agrégation spatiale des éléphants est peut-être plutôt due, comme nous l'avons soulevé dans 

le chapitre 2, à une structuration socio-spatiale se caractérisant par le regroupement des 

groupes matriarcaux issus d'une même grande famille (Douglas-Hamilton 1972, Estes 1997, 

Ipavec, comm. pers.) en début de saison des pluies.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 100 : Exemple d'agrégation de groupes d'éléphants lors du comptage aérien d'avril 2003. 

a) distribution des groupes d'éléphants sur l'étendue de la zone d'étude hors transhumance. b) distribution de 

groupes d'éléphants dans une sous-zone de plus grande concentration, avec le niveau de repousse sous-jacent. 

Les zones les plus foncées correspondent à une plus forte repousse. c) même distribution mais avec la structure 

de végétation sous-jacente d'après la carte de végétation du CIRAD. 

 

Conclusion 

Cet exemple illustre que les structures spatiales du peuplement sur l'étendue, peuvent être 

assez bien expliquées par des sélections différenciées des différentes espèces à l'échelle du 

paysage. Selon Ritchie (2002), les animaux mobiles ont de fortes chances de coexister du fait 

qu'ils peuvent se déplacer et effectuer des choix. Ces choix résultent en effet en un partage des 

ressources ou des habitats qui permet un usage plus ou moins exclusif des ressources. Ainsi, 

la structure spatiale des peuplements pourrait être prédite par la distribution des ressources en 

l'absence de connaissance détaillée sur les dynamiques de compétition. On voit également 

dans notre exemple que les comportements sociaux intra-spécifiques risquent d'avoir un effet 

important sur les structures spatiales du peuplement. 

 
a)       b)           c) 
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Il faut cependant bien noter que les ressources considérées ici, en particulier le niveau de 

productivité primaire, sont celles enregistrées à une résolution donnée (1 km²). J'ai fait 

l'hypothèse qu'un fort niveau de productivité primaire enregistré rendait compte de la 

concentration spatiale d'unités de végétation qui ont particulièrement poussé à cette période 

charnière entre la fin de saison sèche et le début de la saison des pluies. On peut supposer que 

la surface de concentration doit être assez grande pour être détectée par le satellite. 

Cependant, les animaux perçoivent certainement une hétérogénéité plus fine, ne serait-ce 

qu'au niveau de leur site alimentaire (Bailey 1996). Ainsi, certaines espèces pourraient 

sélectionner des sites de forte productivité primaire mais à une échelle trop fine (par exemple 

sur des arbres assez isolés) pour être détectée par satellite. D'autre part, les niches peuvent être 

très différentes sur d'autres axes et les espèces être finalement plus proches ou plus éloignées 

écologiquement que ce que l'on a mesuré à l'échelle du paysage. Il paraissait donc intéressant 

de compléter cette étude de la sélection de l'habitat à l'échelle du paysage par une étude à 

l'échelle du site. 

 

3.3. Sélection d'habitat indiquée par les tas de fèces  

Je cherche ici à préciser, à une échelle d'espace plus fine mais en étendant l'analyse à la mi-

saison sèche, dans quelle mesure les différentes espèces présentent des sélections d'habitat 

proches ou différentes et comment cette sélection peut finalement avoir une incidence sur les 

structures observées à l'échelle du paysage. 

Au regard d'études préliminaires sur les taux de rencontre des animaux, il est apparu difficile 

de mettre en place une logistique permettant d'obtenir sur des pas de temps courts un grand 

nombre d'observations directes. Je me suis donc basé sur des indices indirects, plus nombreux, 

de l'utilisation de l'habitat par les ongulés (cf. méthodologie développée dans la partie 2). 

Les herbivores sont connus pour passer beaucoup de temps à s'alimenter ou rechercher leur 

nourriture. Sur quelques exemples décrits par Owen-Smith (1991), ce temps varierait en 

moyenne sur l'année entre 25 et 75 % des heures du jour chez différents ongulés africains. De 

là, on peut faire l'hypothèse que si les ongulés passent beaucoup de temps sur les sites où ils 

s'alimentent, ils risquent d'y déposer une grande proportion de leurs fèces. Ainsi, la sélection 

des sites indiquée par les fèces devrait dépendre en grande partie de leurs caractéristiques et 

des contraintes alimentaires (cf. cadre théorique).  
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Dimensions écologiques considérées pour caractériser les niches et sélections attendues 

De nombreuses études des niches des ongulés africains ont conclu que la qualité et la quantité 

des ressources alimentaires étaient les deux principaux axes de niche sur lesquels s'effectue le 

partage des ressources entre espèces qui permettraient leur coexistence (Cromsigt & Olff 

2006). La qualité des ressources se définit en effet différemment selon les espèces et les 

besoins en termes de qualité et de quantité de ressource varient également selon les espèces. 

Les herbivores paisseurs utilisent la strate herbacée pour consommer les feuilles, les tiges et 

les inflorescences de graminées (Lamprey 1963, McNaughton & Georgiadis 1986, Hofmann 

1989, Owen-Smith 1991). Les brouteurs peuvent également consommer des plantes 

dicotylédones et quelques graminées de la strate herbacée mais ils utilisent souvent en plus la 

strate ligneuse pour y prélever des feuilles, des bourgeons, rameaux, fleurs, fruits et même de 

l'écorce et ou des branches entières pour l'éléphant en saison sèche. Les abondances de 

fourrage ligneux et de fourrage herbacé dans le milieu détermineraient ainsi la distribution 

spatiale des animaux et pourraient être des facteurs de séparation des espèces des deux guildes 

à l'échelle du site. Toutefois, pour les espèces brouteuses, les ressources alimentaires sont 

souvent plus discrétisées et dispersées dans l'espace que pour les paisseurs (touffes d'herbes 

formant un tapis plus ou moins continu). De plus, sur des sols assez pauvres comme on en 

trouve en Afrique de l'Ouest (Bell 1982), les plantes adopteraient une stratégie défensive leur 

permettant de ne pas perdre trop de nutriments sous la pression d'herbivorie (Bryant et al. 

1989). Ces défenses, physiques (ex : épines) ou chimiques (ex : composés secondaires, 

toxiques en grande quantité), pousseraient les herbivores brouteurs à diversifier leur régime et 

à utiliser différentes espèces de plantes (Skarpe et al. 2000). Ainsi Owen-Smith (1991) estime 

que les espèces brouteuses doivent passer plus de temps que les paisseurs à rechercher leur 

nourriture, en se déplaçant d'une ressource (ex : arbre, arbuste) à une autre, en particulier en 

fin de saison sèche où les ressources sont moins abondantes.  

A l'échelle d'un site de moins d'un hectare, la simple quantité de brout (quantité de feuilles, 

bourgeons, etc.) risque donc de ne pas être un indicateur fiable de la quantité de fourrage 

réellement disponible et recherchée par les brouteurs. En revanche, on peut supposer que le 

niveau de recouvrement herbacé soit une dimension déterminante dans la sélection des sites 

par les paisseurs (hypothèse 1) (Figure 101 a). 

D'autre part, en saison sèche, les fourrages verts issus d'une repousse saisonnière récente ou 

stimulée par les feux, sont parmi les fourrages de plus grande qualité pour l'ensemble des 
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herbivores, qu'ils soient ligneux (espèces décidues) ou herbacés (graminées pérennes). Ils sont 

peu abondants relativement à la saison des pluies. Leur qualité est liée au fait qu'ils sont peu 

fibreux, contiennent des composés élaborés riches en énergie facilement assimilable, ont une 

grande teneur en protéines et contiennent moins de composés secondaires toxiques du type 

tannin pour les feuillages des arbres (Cooper et al. 1988 pour les ligneux, cf. présentation 

PRW). Selon Bergström (1992), les herbivores, et en particulier les brouteurs, cherchent 

généralement à maximiser le taux d'ingestion de nutriments et d'énergie digestible et de ce fait 

doivent se nourrir préférentiellement sur les plantes et parties de plantes les plus nutritives. Ils 

devraient donc sélectionner en saison sèche plutôt les sites avec des repousses comme cela a 

été observé en Afrique de l'Est par Hirst (1975) ou Jarman & Sinclair (1979) sur des ongulés 

paisseurs en Afrique australe.  

La nature des éléments végétaux en repousse en saison sèche pourrait donc être un facteur de 

discrimination des distributions des différentes espèces dans l'espace du parc. En effet, les 

espèces brouteuses devraient sélectionner les sites avec des repousses ligneuses sur les 

arbustes, plutôt basses pour être accessibles pour les petites espèces, et les arbres alors que les 

espèces paisseuses devraient utiliser préférentiellement les sites présentant des repousses 

herbacées (hypothèse 2). (Figure 101 b).  

Nous avons vu (cadre théorique) que le niveau de tolérance vis-à-vis du fourrage de moindre 

qualité devait varier en fonction de la taille corporelle, du type d'appareil digestif et 

d'adaptations particulières. On peut en particulier s'attendre à ce que les petites espèces, 

davantage contraintes par la qualité du fourrage, utilisent de façon plus exclusive les sites 

avec des repousses relativement aux grandes espèces (hypothèse 3).  

Chez les ongulés paisseurs, les grandes espèces nécessitent une grande quantité de fourrage 

relativement aux espèces plus petites (Demment & Van Soest 1985, Illius & Gordon 1987, 

1992, Gwynne & Bell 1968). Elles devraient donc sélectionner des sites offrant un plus grand 

volume de fourrage herbacé, donc plutôt caractérisés par une strate herbacée à la fois plus 

haute (Murray & Illius 2000) et plus dense relativement à celle des sites sélectionnés par les 

petites espèces (Figure 101 c). Les herbages de plus grande hauteur sont souvent plus fibreux 

et de moindre qualité pour les petites espèces. Ces dernières devraient donc être plus 

indépendantes vis-à-vis de la densité de recouvrement herbacé et sélectionner davantage les 

sites présentant des herbages courts (hypothèse 4). 
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Figure 101 : Prédictions sur la séparation écologique des ongulés du PRW. Les cercles délimitent les 

domaines de conditions environnementales utilisées. 

a) Importance supposée de la structure de la végétation dans la séparation des guildes d'ongulés, exemple de la 

disponibilité de fourrage dans la strate herbacée. b) Séparation attendue des petits ongulés par le type de 

repousse de végétation sélectionnée. c) Prédictions sur la séparation écologique des paisseurs du PRW en 

fonction de la qualité et de l'abondance du fourrage herbacé en saison sèche.  

 

Matériels et méthodes 

Dispositif de terrain et effort d'échantillonnage (dispositif commun avec l'étude des éléphants 

d'Audrey Ipavec) 

L'utilisation de l'habitat par les différentes espèces d'ongulés a été mesurée indirectement à 

partir du relevé des caractéristiques environnementales dans un rayon de 50 m autour des tas 

de fèces observés sur un réseau de transects pédestres (Figure 102).  

 

 
 a) b) 

c) 
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Les transects ont été disposés dans le PRW à plus de 10 km de ses limites, sur trois zones 

situées dans la région du PRW a priori peu fréquentée par les troupeaux transhumants (Figure 

102). Les trois zones échantillonnées, qu'on nommera respectivement Anana, Perelegou et 

Kabougou du fait de la proximité de mares portant ces noms, ont été choisies de façon à 

prendre en compte le gradient écologique orienté selon un axe nord-est / sud-ouest (cf. 

présentation du PRW). Une ou plusieurs mares semi-permanentes y étaient présentes 

restreignant ainsi l'étude de la sélection de l’habitat à un espace situé à moins de 10 km des 

points d'eau. Les transects cumulent une longueur totale de 144 km. Ils ont été parcourus une 

fois à la mi-saison sèche, en fin de saison sèche et en début de saison des pluies en 2004. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 102 : Dispositif des transects de suivi des indices indirects (tas de fèces) sur le PRW en 2004. 

La largeur de la bande de prospection le long des transects a été limitée à 80 cm afin que même les fèces très 

petites comme celles de l'ourébi et du céphalophe puissent être systématiquement détectées sur toute la longueur 

du transect, y compris dans une végétation très dense. Chaque zone était couverte sur 2 ou 4 jours, à raison de 2 

transects de 6 km par personne. Le parcours d'un transect de 6 km durait environ 3h30. 

 

Représentativité des transects 

Disposant d'une cartographie de certaines variables paysagères, il a été possible de tester que 

les transects étaient représentatifs des zones sur lesquels ils étaient situés pour chacune de ces 

variables (Tableau 39). A l'aide du logiciel Arcview 3.2, j'ai attribué à chaque polyligne 
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représentant un transect, la moyenne des valeurs prises par la variable (quantitative) 

considérée dans les pixels de la carte raster de cette variable traversés par le transect. Sous le 

logiciel R, pour chaque zone, la série des valeurs des moyennes par transect a été comparée 

avec la série des valeurs dans les pixels de la carte raster de la zone à l'aide d'un test de 

Wilcoxon. Pour les types de végétation donnés par la carte de végétation, les proportions de 

chaque type sur les transects et sur l'ensemble de la zone considérée ont été comparées à l'aide 

d'un test du Chi². 

Tableau 39 : Résultat des tests de comparaison des moyennes des variables mesurées sur les zones 

échantillons et sur les transects au sein de ces zones. 

Les moyennes des variables quantitatives ont été comparées à l'aide d'un test de Wilcoxon. Pour les types de 

végétation, les proportions de chaque type sur les transects et sur l'ensemble de la zone ont été comparées à 

l'aide d'un test du Chi². Pour chaque zone et chaque variable, les valeurs p>0.05 indiquent qu'en moyenne les 

transects ne présentent pas des caractéristiques significativement différentes de celles de la zone considérée sur 

toute sa surface. 

variable zone Anana zone Perelegou zone Kabougou 

altitude W = 45294, p = 0.9308 W = 44496, p = 0.8637 W = 44348, p = 0.8514 

distance aux bas-fonds 
principaux (dbf1) 

W = 369, p = 0.8593 W = 345, p = 0.6383 W = 41655, p = 0.7117 

distance aux bas-fonds de 
catégorie 2 (dbf2) 

W = 343, p = 0.6076 W = 360, p = 0.7705 W = 39991, p = 0.5795 

distance aux bas-fonds de 
troisième catégorie (dbf3) 

W = 397, p = 0.8704 W = 380, p = 0.965 W = 44430, p = 0.9412 

distance au point d'eau le 
plus proche, mi-saison sèche 

W = 39139, p = 0.925 W = 35759, p = 0.7363 W = 36648, p = 0.8233 

distance au point d'eau le 
plus proche, fin de saison 
sèche 

W = 38179, p = 0.9776 W = 35700, p = 0.7307 W = 36885, p = 0.8469 

distance au point d'eau le 
plus proche, début saison 
des pluies 

W = 38179, p = 0.9776 W = 40315, p = 0.807 W = 36079, p = 0.7672 

proportions des types de 
végétation (carte CIRAD) 

Chi² = 2.8719, p = 0.8966 Chi² = 2.8751, p = 0.8963 Chi² = 1.2128, p = 0.9762 

 

Pour les autres caractéristiques mesurées (structure de végétation sur les sites, niveau de 

repousse), il n'a cependant pas été possible de tester la représentativité de l'échantillon de 

transects par rapport à l'ensemble de la surface de la zone considérée. 

Données collectées 

Afin de permettre une mesure de sélection par comparaison entre ce qui est utilisé et ce qui est 

disponible, il fallait également avoir une mesure de ce disponible. Pour ce faire, les mêmes 
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variables ont été relevées de la même façon qu'au niveau des points de localisation des tas de 

fèces, mais systématiquement tous les 200 m sur les transects. Les variables mesurées sont 

résumées dans le Tableau 40
5
. 

Tableau 40 : Variables mesurées par estimation visuelle dans un rayon de 50 m autour de chaque points 

d'observation sur les transects pédestres. 

Repousse "moyenne" : quelques feuilles vertes assez peu développées sur l'ensemble du site, repousse "forte" : la 

plupart des ligneux ou touffes herbacées du site en (re)pousse, avec des feuilles très développées.  

 

variable modalités valeur attribuée descriptif 

hauteur des arbres 

> 20 m 

15-20 m 

10-15 m 

5-10 m 

4 

3 

2 

1 

estimation visuelle de la hauteur moyenne 
des arbres du site 

hauteur des arbustes 

5 m 

3-5 m 

1-3 m 

< 1 m 

4 

3 

2 

1 

estimation visuelle de la hauteur moyenne 
des arbustes du site 

hauteur du tapis herbacé 

> 150 cm 

100-150 cm 

50-100 cm 

10-50 cm 

< 10 cm 

5 

4 

3 

2 

1 

estimation visuelle de la hauteur moyenne 
des herbes (graminées) sur le site 

recouvrement arboré 80-100 % 

60-80 % 

40-60 % 

20-40 % 

5-20 % 

< 5 % 

0% 

6 

5 

4 

3 

2 

1 

0 

estimation visuelle du % de la surface du site 
(disque de 50 m de rayon) couverte par la 
projection au sol des couronnes des arbres et 
arbustes 

recouvrement arbustif 

recouvrement herbacé 
estimation visuelle de la densité de 
recouvrement (%) du sol du site par le tapis 
herbacé 

repousse ligneuse en 
hauteur absente 

moyenne 

forte 

3 

1 

0 

présence de feuillage vert sur les arbres et 
arbustes 

repousse ligneuse au sol 
présence de feuillage vert sur des rejets au 
pied des arbustes et sur des jeunes arbustes 
de moins d'1 m 

                                                           
5
 NB : Il faut préciser que les informations présentées ici ne sont qu'une partie de celles collectées sur le terrain 

au cours des trois années de terrain sur le PRW. La zone Anana, au Niger, a en effet été suivie selon le même 

protocole trois années de suite, deux fois à la mi-saison sèche et trois fois en fin de saison sèche et en début de 

saison des pluies. Des données complémentaires telles que la nature des trois espèces dominantes de chaque 

strate (arborée, arbutive, herbacée) ont été également notées pour chaque point d'observation sur tous les 

transects parcourus les trois années. L'ensemble de ces données reste donc à traiter après la thèse afin de préciser 

les niches de certaines espèces et les variations saisonnières de ces niches. 
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repousse herbeuse 
présence de feuillage vert sur les touffes 
d'herbe (notamment les pérennes en saison 
sèche) 

brûlage 
brûlé 

non brûlé 

1 

0 

présence/absence de signes de passage du 
feu de l'année sur le site (sol et végétation 
noircis, cendres…)  

 

Pour chaque point d'observation (point de relevé systématique de la végétation ou point de tas 

de fèces), les coordonnées géographiques mesurées par GPS ont permis d'associer une mesure 

des distances aux éléments hydrographiques et topographiques (points d'eau, vallées 

principales, talwegs) par croisement SIG avec les cartes correspondant à ces variables (cf. 

première section de ce chapitre). 

Seul les tas de fèces de classe de couleur c1 à c2.5 (cf. partie 2 méthodologique) pour les 

espèces autres que l'éléphant, ont été retenus afin de ne pas considérer des tas de fèces trop 

anciens pouvant dater de la période précédente. Pour les éléphants, seuls les tas de fèces de 

classes A, B, et C selon la classification de Bouché (2001) ont été comptabilisés ("A" : 

excréments frais, humides, avec odeurs, boli intacts; "B" : boli intacts, sans odeur, frais mais 

secs; "C" : plus de 50 % des bolis sont intacts; "D" = moins de 50 % des boli sont intacts; "E" 

: boli totalement décomposés, tas de paille, bouses transformées en litière). 

Ne disposant pas de critères fiables pour distinguer les fèces des rédunca de celles du guib 

harnaché et celles du bubale de celles du damalisque (cf. partie 2, article 1), ce qui est par la 

suite nommé "bubale" peut en fait correspondre au damalisque et "rédunca" au guib harnaché.  

Analyses 

Dans le but d'étudier la sélection des différentes espèces grâce aux données de tas de fèces, 

j'ai envisagé de conduire une analyse O.M.I. (Doledec et al. 2002) de la même manière que 

pour l'analyse de la sélection à l'échelle du paysage avec les données de comptage aérien. Il a 

donc fallu adapter les fonctions de la bibliothèque de fonctions Adehabitat de R étant donné 

que les arguments ne sont plus dans ce cas un ensemble de cartes raster et des coordonnées 

géographiques mais des tableaux disjoints décrivant les conditions environnementales des 

sites "disponibles" et des sites "utilisés". Afin que les sites utilisés ne déforment pas trop la 

niche disponible, j'ai attribué un poids 100 fois plus élevé aux sites du tableau des points 

disponibles. Une analyse O.M.I. a été effectuée sur les variables décrivant les variations des 

conditions environnementales à l'échelle du paysage, à chaque période (mi-saison sèche, fin 

de saison sèche, début de saison des pluies).  
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A l'échelle du site, les données sur la hauteur et le recouvrement du tapis herbacé n'ont 

cependant pas pu être notées pour tous les transects. Afin de conduire l'analyse O.M.I. 

intégrant ces variables, il aurait fallu se restreindre aux seuls sites où ces variables ont été 

notées en plus des autres, tronquant ainsi beaucoup de données déjà peu nombreuses. Afin de 

donner une image la moins biaisée possible des niches, j'ai préféré utiliser toutes les données 

disponibles y compris sur les sites où les deux variables sont manquantes. Je présenterai donc 

une simple analyse des histogrammes donnant les proportions de sites "utilisés" et 

"disponibles". Pour les variables "recouvrement herbacé" et "hauteur d'herbe", seuls les sites 

"disponibles" et "utilisés" où ces variables ont été notées ont servi à construire les 

histogrammes. La "sélection" décrite dans la partie résultat est celle indiquée par le rapport 

entre la proportion de sites disponible et celle de sites utilisés d'après les tas de fèces pour 

différentes classes de variables décrites dans le Tableau 42. Ce tableau est une synthèse des 

histogrammes indiquant le niveau de sélection de chaque espèce pour chaque variable 

(Annexe 7). 

 

Résultats 

Comme attendu, l'effort d'échantillonnage a été plus fructueux en termes de nombres de 

données indirectes que de données directes collectées (Tableau 41), confirmant l'intérêt de 

considérer ces dernières pour analyser la sélection de l'habitat. 

 

Tableau 41 : Nombre d'observations directes et indirectes sur les transects pédestres (432 km) dans les zones 

Anana, Perelegou et Kabougou en 2004.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

espèce tas de fèces observations 
directes 

céphalophe à flancs roux 0 0 

gazelle à front roux 60 1 

bubale/damalisque 70 4/0 

cobe Defassa 89 6 

céphalophe de Grimm 124 19 

ourébi 148 33 

cobe de Buffon 219 8 

rédunca/guib harnaché 234 16/7 

phacochère 391 17 

éléphant 447 1 

buffle 454 17 

hippotrague rouan 744 19 

Total 2980 148 
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Partage de l'espace à l'échelle du paysage 

Etude des marginalités des niches 

A l'échelle du paysage, les analyses O.M.I. effectuées aux trois périodes renvoient toutes 

principalement un axe (Figure 103). Ces premiers axes sont particulièrement corrélés  

- à la distance aux vallées principales (dbf1) aux trois périodes, et secondaires (dbf2) à la mi-

saison sèche, 

- à la distance à l'eau (deau) à la mi-saison sèche et en fin de saison sèche,  

- ainsi qu'au changement de NDVI en fin de saison sèche et en début de saison des pluies 

(difNDVI).  

Ces axes permettent de distinguer pour les deux périodes de saison sèche le cobe de Buffon et 

le cobe Defassa qui semblent sélectionner les sites proches des points d'eau, dans les vallées 

principales. Le buffle, à la mi-saison sèche, semble également sélectionner ces zones alors 

que l'ourébi et le céphalophe de Grimm semblent s'en tenir écartés. A la fin de saison sèche, il 

apparaît que le phacochère et l'hippotrague se rapprochent également des vallées et points 

d'eau. En début de saison des pluies, l'éléphant et le bubale se démarquent par le fait qu'ils 

semblent utiliser plutôt les zones élevées du parc qui sont davantage reverdies d'après les 

images NDVI. Les autres espèces semblent surtout se tenir plus éloignées des points d'eau 

Importance des points d'eau dans le partage de l'espace 

La structure de distribution des différents ongulés en fonction de la distance à l'eau est assez 

cohérente avec celle prédite pour la saison sèche (Figure 104, Tableau 42, Annexe 7). Comme 

attendu, en saison sèche, le cobe de Buffon et le cobe Defassa semblent inféodés aux points 

d'eau alors que des petites espèces brouteuses et mixtes se distribuent de façon indépendante 

sur l'étendue des zones prospectées (< 10 km des points d'eau). Voire elles s'en tiennent plutôt 

éloignées (ourébi, céphalophe de Grimm), ce qui n'était pas attendu. Parmi les espèces qui 

fréquentent davantage les points d'eau en saison sèche on peut distinguer celles qui se 

distribuent également à plus grande distance (ex : éléphant), d’après leurs fèces. 
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Figure 103 : Résultats des analyses O.M.I à l'échelle du paysage, à partir des données de relevés de tas de 

fèces sur transects pédestres sur les zones Anana, Perelegou et Kabougou en 2004. 

Les ressources utilisées ont été déterminées à partir des localisations des tas de fèces et les ressources 

disponibles à partir de celles des points de relevé de végétation systématiques tous les 200 m sur les transects. a) 

Diagramme des valeurs propres (non retransformées en %). b) Scores normés des variables sur les deux 

premiers axes factoriels. d) Projection des vecteurs de marginalité dans le premier plan factoriel. L'axe 

horizontal est le premier axe et l'axe vertical le second axe de l'O.M.I. 1)résultats pour la mi-saison sèche. 2) 

pour la fin de saison sèche. 3) pour le début de saison des pluies. Sur le graphe 2c), la gazelle à front roux (GR) 

est masquée par l'éléphant (LA) et l'hippotrague rouan (HE) par le buffle (SC). Autres codes utilisés : AB : 

 

a)      b)             c)    

1. 

 

 

 

 

 

 

2. 

 

 

 

 

 

3. 
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bubale, KE : cobe Defassa, KK : cobe de Buffon, OO : ourébi, PA : phacochère,RR : rédunca, SG : céphalophe 

de Grimm. 

La quantité totale de tas de fèces comptabilisée sur l'ensemble des transects a fortement 

augmenté chez certaine espèces (> 50% chez le buffle et l'éléphant notamment) entre la mi-

saison sèche et la fin de saison sèche (Figure 104).  

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 104 : Evolution saisonnière de la fréquentation des zones Anana, Perelegou et Kabougou par les 

ongulés en 2004. 

Cette évolution est indiquée par l'abondance de tas de fèces observés sur les transects disposés sur ces zones. 

 

Les zones de transects étant placées autour des rares points d'eau du PRW identifiés pour 

retenir le plus longtemps l'eau en saison sèche, cette augmentation peut être attribuée à une 

concentration des animaux autour des points d'eau. La diminution observée en début de saison 

des pluies est au contraire peut-être liée au déplacement d’une partie des animaux vers 

d'autres zones du PRW. 

 

A une échelle plus fine, au sein des zones échantillonnées, après les premières pluies, le 

buffle, le rédunca, le phacochère et l'hippotrague tendent à moins se concentrer au bord des 

points d'eau relativement à la saison sèche (Figure 105). Ils s'en tiennent à plus de 2 km. Le 

cobe de Buffon semble également utiliser un domaine plus étendu par rapport aux points d'eau 

(Figure 105). 
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Figure 105 : Sélection de l'espace par les différentes espèces d'ongulés du PRW et assemblages de ces espèces 

en fonction de la distance aux points d'eau d'après l'information apportée par les indices indirects (tas de 

fèces) sur les transects dans les zones Anana, Perelegou et Kabougou en saison sèche et début de saison des 

pluies 2004. 

Le disque bleu symbolise la position d'un point d'eau. Deux symboles côte à côte d'une même espèce indiquent 

que les tas de fèces de l'espèce ont été trouvés en proportion plus importante à la distance considérée par 

rapport aux points décrivant la zone "disponible" échantillonnée. Les résultats pour la gazelle à front roux en fin 

de saison sèche et pour le bubale en début de saison des pluies sont à prendre avec davantage de précaution 

étant donné le très faible nombre de tas de fèces observé. 

 
a) mi-saison sèche 

 
b) fin de saison sèche 

 
c) début de saison des pluies 
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Dynamique de sélection des bas-fonds 

Il semblerait qu’entre la mi-saison sèche et le début de saison des pluies, les différentes 

espèces d’ongulés ne sélectionnent pas de la même façon les bas-fonds (Tableau 42, Figure 

106). Par exemple, en fin de saison sèche, le bubale semble utiliser davantage les petits bas-

fonds alors que les ourébis et les cobes de Buffon semblent se mettre à les éviter, se 

concentrant dans les vallées principales pour le cobe de Buffon ou sur les plateaux pour 

l'ourébi. En début de saison des pluies, le céphalophe semble sélectionner les bas-fonds alors 

qu'il semblait les éviter en mi-saison sèche. Ces dynamiques sont assez complexes et il 

semble difficile à première vue de les catégoriser en fonction de la guilde ou de la taille 

corporelle des animaux. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 106 : Dynamique de sélection des bas-fonds par les différentes espèces d'ongulés du PRW hors zone 

de transhumance, d'après l'information apportée par les indices indirects (tas de fèces) sur les transects dans 

les zones Anana, Perelegou et Kabougou en 2004. 

Les espèces encadrées montrent une sélection différente à la période suivante. Les symboles en grisé plus clair 

indiquent que l'espèce utilise l'unité paysagère en proportion de sa disponibilité alors que les symboles en 

couleur indiquent une sélection. On peut ainsi avoir une idée des assemblages présents par type de bas-fond et 

suivre le niveau de sélection par espèce. Les résultats pour la gazelle à front roux en fin de saison sèche et pour 

le bubale en début de saison des pluies sont à prendre avec davantage de précaution étant donné le très faible 

nombre de tas de fèces observés.  
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Sélection d'habitat et partage des ressources à l'échelle du site (< 1 ha) 

La "sélection" décrite dans ce paragraphe est celle indiquée par le rapport entre la proportion 

de sites disponible et celle de sites utilisés d'après les tas de fèces pour différentes classes des 

variables décrites dans le Tableau 42 (synthèse de l’Annexe 7). 

Séparation brouteurs/paisseurs par les niveaux de recouvrement des strates ligneuses 

et herbacées 

Les espèces paisseuses semblent particulièrement sélectionner les sites herbeux relativement 

aux espèces brouteuses, à l'exception de l'éléphant (a priori mixte/brouteur) qui semble aussi 

les sélectionner, alors que la densité du recouvrement ligneux discrimine peu les sites 

sélectionnés par les espèces des deux guildes. Ceci corrobore donc l'hypothèse 1. Les 

éléphants sélectionnent d'autre part les sites fortement couvert en arbres et en arbustes 

alors que la gazelle à front roux semble plutôt les éviter et fréquenter des zones très ouvertes. 

Séparation brouteurs/paisseurs par le type de repousse sélectionnée 

Les brouteurs sélectionnent plutôt les sites peu herbeux peut-être parce que ces sites sont 

davantage brûlés et offrent davantage de repousses ligneuses. Les espèces brouteuses 

semblent en effet surtout sélectives par rapport à la repousse ligneuse alors que les espèces 

paisseuses sélectionnent plutôt les sites avec des repousses herbeuses, ce qui est cohérent avec 

l'hypothèse 2. Les repousses ligneuses en hauteur et celles à moins d'un mètre de haut étant 

souvent présentes sur les mêmes sites, il n'apparaît pas de sélection différentielle sur ces deux 

types de ressources entre grands et petits ongulés brouteurs ou à régime mixte. 

Les espèces a priori de régime mixte en saison sèche, l'ourébi et l'hippotrague rouan, 

présentent des sélections intermédiaires entre celles paisseurs et des brouteurs au niveau de la 

repousse de végétation. L'hippotrague rouan semble être indépendant des repousses herbeuses 

en saison sèche et légèrement sélectionner les zones avec une repousse ligneuse moyenne. 

L'ourébi, à la mi-saison sèche, sélectionne les sites avec une forte repousse ligneuse et une 

repousse herbacée moyenne évitant les zone sans repousses. En fin de saison sèche, il apparaît 

plus particulièrement sélectif vis-à-vis des repousses ligneuses mais continue de sélectionner 

les sites avec une repousse herbeuse moyenne.  
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J'ai fait l'hypothèse que la gazelle à front roux était plutôt brouteuse en saison sèche d'après 

les informations d'Estes (1997) (citant Dorst & Dandelot 1970). Toutefois, Delvingt & Lobão 

Tello (2005) ainsi que Lamarque (2004) la décrivent plus largement comme mixte. Les 

nombres d'observations de tas de fèces pour cette espèce sont peu nombreuses. En mi-saison 

sèche, il semble que ce soient des habitats avec de fortes repousses ligneuses et sans repousses 

herbeuses qui soient davantage sélectionnés, laissant supposer un comportement alimentaire 

plutôt brouteur. 

En revanche, en début de saison des pluies, on n'observe pas de différence notable entre la 

sélection par les différentes guildes au niveau des repousses. Relativement aux sites de relevés 

caractérisant ce qui est disponible, la plupart des espèces semblent avoir peu déposé leur fèces 

sur les sites présentant une repousse de végétation forte. 

 

Taille corporelle et sélection des repousses 

A la mi-saison sèche, comme attendu (hypothèse 3), ce sont les petites espèces qui paraissent 

plus exigeantes vis-à-vis de la qualité du fourrage en saison sèche puisqu'elles semblent 

sélectionner des sites avec de plus forts niveaux de repousse de végétation que les grandes.  

Parmi les paisseurs, ce sont le cobe de Buffon, le rédunca et le phacochère, qui semblent 

utiliser préférentiellement les sites présentant une forte repousse herbeuse. Les espèces plus 

grandes (cobe Defassa, bubale) semblent davantage sélectionner les sites avec un niveau de 

repousse herbeuse moyen. Mais il faut noter l'exception du buffle, dont les bouses ont 

également été trouvées de façon prépondérante dans les zones de forte repousse.  

Chez les espèces brouteuses et à régime mixte, à la mi-saison sèche, les petites espèces 

(ourébi, céphalophe de Grimm, et gazelle à front roux) semblent plutôt éviter les zones sans 

repousses et sélectionner les sites avec une forte repousse ligneuse alors que les grandes 

espèces (hippotrague rouan et éléphant) utilisent également des sites sans repousses. En fin de 

saison sèche, seul le céphalophe de Grimm continue à sélectionner les sites avec des 

repousses ligneuses fortes.  

En fin de saison sèche et en début de saison des pluies, il n'apparaît pas de relation claire entre 

la taille corporelle et le niveau de repousse des sites sélectionnés, l'hypothèse 3 ne semble 

donc plus vérifiée.  
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Taille corporelle et quantité de fourrage, séparation chez les paisseurs 

Chez les paisseurs, on observe qu'une très grande espèce comme le buffle semble 

sélectionner les sites avec une strate herbacée dense et haute alors qu'une espèce plus petite 

comme le cobe de Buffon utilise des sites avec un herbage plus court et plus clairsemé, 

notamment en début de saison des pluies. Ceci semble aller dans le sens prédit (hypothèse 4). 

Cependant une petite espèce telle que le rédunca semble également sélectionner les zones de 

très hautes herbes. Inversement, une espèce paisseuse plutôt grande, le cobe Defassa, semble 

sélectionner en fin de saison sèche des sites avec très peu de fourrage herbacé, avec un tapis 

herbacé clairsemé et plutôt court. 

 

Discussion 

Le parcours à pied de transects disposés de façon aléatoire sur chacune des trois zones 

échantillons a permis d'optimiser la représentativité de l'échantillonnage à une échelle fine des 

différentes conditions écologiques disponibles pour les ongulés sauvages du PRW en zone 

hors transhumance. Si ce choix de protocole a été en défaveur du nombre d'observations 

directes, il a toutefois permis de collecter un nombre intéressant d'indices d'utilisation des 

habitats. 

 

Biais d'échantillonnage 

Lors du passage sur les transects à chaque saison, les tas de fèces détectés sur le transect ont 

été systématiquement écrasés afin de limiter le double comptage au passage suivant. 

Cependant, il a été impossible de garantir le parcours de la même bande de 80 cm sur 

l'ensemble des 144 km de transects à chaque passage, puisque les transects étaient parcourus 

par guidage au GPS avec une précision de plus de 10 m. Je me suis donc basé sur des critères 

de couleur de fèces afin de ne considérer que les tas de fèces déposés a priori depuis le dernier 

passage sur les transects (article 2, partie 2). J'ai évalué que la proportion de fèces 

comptabilisée risquant de dater d'avant le passage précédent devait être négligeable chez 

l'hippotrague, le cobe de Buffon et le rédunca et ne devait pas excéder 30 % chez le cobe 

Defassa et 35 % chez la gazelle au passage de fin de saison sèche (Encart 3). 
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Pour le buffle et l'éléphant, cette proportion n'a pas pu être évaluée faute de protocole 

spécifique. On peut toutefois supposer que la proportion de tas de fèces comptabilisés en fin 

de saison sèche datant d'avant le passage de fin de mi-saison sèche est inférieure au gain 

enregistré, c'est dire moins de 40 % des fèces de fin de saison sèche pour ces deux espèces. 

Mais ce qui nous intéresse ici davantage que les variations saisonnières d'abondance sur 

l'ensemble des zones échantillonnées, ce sont les variations saisonnières d'utilisation de 

l'espace au sein de ces zones, à une résolution plus fine. On peut raisonnablement estimer que 

les variations enregistrées entre la mi-saison sèche et la fin de saison sèche sont bien dues à 

une modification d'intensité d'utilisation de l'espace et du milieu par les animaux durant la 

période séparant les deux passages.  

Pour la période séparant la fin de saison sèche et le début de saison des pluies, cela est moins 

sûr. En effet, le protocole de suivi de dégradation des tas de fèces (cf. article 2, partie 2) a 

également mis en évidence qu'une forte pluie pouvait balayer les tas de fèces ou les dégrader 

et qu'en début de saison des pluies, les insectes coprophages tendaient à faire disparaître les 

tas de fèces les plus frais. Ceci peut donc participer au fait que moins de tas de fèces ont été 

détectés en début de saison des pluies relativement à la saison sèche.  

 

Une structuration spatiale du peuplement par la distribution des points d'eau 

Sur la base des indices fèces, il apparaît qu'un premier niveau fort de structuration du 

peuplement d'ongulés sauvages en saison sèche a lieu à l'échelle du paysage. Le gradient de 

distance aux points d'eau de surface (mares, trous d'eau dans les lits de rivière) semble en effet 

impliquer un changement dans l'abondance et la composition du peuplement d'ongulés, les 

Encart 3 : Estimation de la proportion de fèces risquant de dater de la période précédente sur les transects 

pédestres. 

 Pour chaque zone, j'ai calculé le temps écoulé T entre chaque passage. Le seuil de couleur 

ayant été fixé à c3 (toutes les crottes de couleur c3 ou plus ternes n'étaient pas prises en 

compte), j'ai recherché, pour chaque espèce et pour chaque période l'âge maximal Agemax 

des tas de fèces de couleur c2.5, les fèces de couleur c1, c1.5 et c2 étant plus récentes que 

celles de couleur c2.5 d'après le protocole de suivi de la couleur des fèces. La proportion 

de tas fèces pris en compte sur les transects et risquant de dater de plus d'un temps T a été 

estimée par : (Agemax-T)/Agemax. 
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espèces paisseuses et l'éléphant utilisant davantage les zones proches des points d'eau. Cette 

plus grande fréquentation des zones proches des points d'eau est certainement à relier aux 

besoins en eau de ces espèces. Les paisseurs, comme nous l'avons vu, auraient des besoins 

plus importants que les brouteur du fait de la quantité et de la qualité de fourrage à ruminer et 

digérer (Estes 1997, Jarrige 1980). Quant aux éléphants, leur grande taille corporelle 

nécessiterait en plus le besoin de dissiper la chaleur aux heures les plus chaudes grâce à des 

bains (Owen Smith 1988). Mais c’est sans doute également le cas des grands paisseurs. A 

cette période de l'année, les domaines vitaux des différents individus de ces espèces risquent 

donc de fortement se chevaucher à proximité des points d'eau. Il n'est donc pas étonnant d'y 

trouver davantage d'indices de leur passage, comme les tas de fèces.  

Les espèces se nourrissant d'éléments végétaux plus riches en eau, tels que les brouteurs, 

seraient plus indépendants vis-à-vis de l'eau de surface. Ceci n'exclut pas le fait que certains 

individus viennent s'abreuver. Rabeil (2003) note la présence de céphalophes de Grimm lors 

de comptages aux points d'eau sur les bords de la Mékrou ou à la mare Perelegou. On peut 

constater que le phacochère semble indépendant vis-à-vis de l'eau de surface puisque ses fèces 

sont trouvées également à grande distance (> 6 km). Cependant, bien qu'il puisse certainement 

s'hydrater à travers les racines et tubercules dont il s'alimente (Estes 1997), le phacochère 

utilise particulièrement les points d'eau en fin de saison sèche, mais peut-être pas uniquement 

pour boire. [observations occasionnelles sur le PRW : J'ai en effet observé des individus se 

vautrant sur les bords de mare pour s'enduire de boue ou glaner des rhizomes de plantes 

aquatiques sur les berges asséchées.] 

En début de saison des pluies, les fèces indiquent que la plupart des ongulés tendent au 

contraire à moins utiliser les zones proches des points d'eau. La présence d'eau dans le 

nouveau fourrage vert, plus abondant, allège peut-être le besoin d'abreuvement et diminue 

l'intensité de fréquentation des points d'eau, d'autant plus si une partie de la population a 

quitté les zones échantillonnées. Il se pourrait également que des flaques d'eau temporaires 

formées suite aux premières averses, mais non répertoriées aux périodes de relevé de terrain, 

aient favorisé la dispersion des animaux par rapport aux points d'eau principaux. On peut 

aussi penser que les animaux, moins contraints par le besoin de boire se dispersent à la 

recherche de pâtures de meilleure qualité. Ceci d'autant plus si des processus compétitifs sont 

à l'œuvre. La concentration d'animaux autour des points d'eau en saison sèche risque en effet 

de conduire plus facilement à l'épuisement des ressources alimentaires que dans des zones 

plus éloignées (Valeix 2006). 
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Ceci nous amène à considérer les caractéristiques de végétation sélectionnées par les ongulés. 

Comme supposé, les paramètres de qualité et de quantité de ressources alimentaires 

apparaissent comme des dimensions importantes sur lesquelles se différencient les niches.  

 

Brouteurs et paisseurs : des habitats sélectionnés pour des ressources différentes 

Les espèces paisseuses semblent en effet sélectionner les sites plus herbeux, avec plutôt des 

repousses herbeuses, alors que les brouteurs sélectionnent plutôt des sites avec des repousses 

ligneuses. En saison sèche, les herbacées autres que les graminées à un stade végétatif bien 

développé sont assez rares. Pour trouver des éléments nutritifs de qualité en quantité 

suffisante, les brouteurs sont donc certainement contraints d'utiliser la strate ligneuse. 

[observations occasionnelles sur le PRW : On a également observé que les éléphants 

déterraient et consommaient des racines d'espèces ligneuses telles que Combretum collinum.] 

Il est plus difficile de catégoriser l'ourébi et l'hippotrague en fonction du type de repousse 

sélectionnée sans doute parce que comme supposé ces espèces ont un régime mixte en saison 

sèche. Une étude du régime alimentaire des ongulés du PRW en saison sèche a été entreprise 

par De Stefano (2004), à partir de l'analyse histologique de fèces. Cependant, nous n'avions 

pas encore validé les critères d'identification des fèces pour toutes les espèces à cette époque. 

C'est peut-être ce qui explique que le % de dicotylédones dans le régime de l'ourébi est apparu 

fortement élevé (> 58 %), certaines fèces étant peut-être confondues avec celles de 

céphalophes. [observations occasionnelles sur le PRW : J'ai pu observer des ourébis 

consommer des feuilles de plantes à bulbe en début de pousse ainsi que des feuilles d'un 

arbuste, le Maytenus senegalensis. En fin de saison sèche, j'ai trouvé dans un régurgitat très 

frais d'hippotrague rouan (identifié par ses traces) des gousses de Cassia siberiana (10 % du 

volume total environ), des herbes sèches (70 % environ), ainsi que des feuilles de ligneux (20 

%). A d'autres occasions en saison sèche, j'ai pu observer des hippotragues rouan consommer 

des feuilles de Burkea africana, de Combretum collinum et de Boscia angustifolia qui sont des 

espèces ligneuses.] Une étude de Schuette et al. (1998) sur le site de Nazinga, à environ 500 

km à l'Ouest du PRW, a montré qu'en fin de saison sèche, l'hippotrague avait effectivement 

tendance à incorporer davantage de brout (rameaux, feuilles de ligneux) dans son alimentation 

(< 20 % en début de saison sèche, > 40 % en fin de saison sèche). Ces observations sont 

cohérentes avec les résultats de De Stefano (2004) (16 % de dicotylédones en début de saison 

sèche) et de Bie (1991) chez des animaux de la Baoulé au Mali (40 % du contenu du rumen 
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environ). Selon Clark Lungren (comm. pers.), des hippotragues nourris en saison sèche, sur le 

ranch de Nazinga, avec des feuilles vertes (ex : de Gardenia sp.) mais sans complément de 

fourrage herbacé sec avaient tendance à présenter des diarrhées.  

Les éléphants semblent utiliser particulièrement les sites avec de très hautes herbes en tapis 

dense à la mi-saison sèche. A cette période, ils pourraient utiliser le fourrage herbacé sur ces 

zones qui leur en offre en grande quantité alors que la plupart des espèces ligneuses ont perdu 

leurs feuilles. Toutefois, leurs fèces ont été trouvées également sur des sites plutôt densément 

couverts par les arbres et d'arbustes et où la verdure détectée par satellite était 

particulièrement importante en fin de saison sèche (Annexe 7). 

Les prédictions sur les relations allométriques entre taille corporelle et qualité et quantité de 

fourrage semblent en revanche moins bien vérifiées en première analyse.  

 

La hauteur d'herbe pour les paisseurs : fourrage et abri 

Une grande espèce comme le buffle semble bien sélectionner les sites offrant une grande 

quantité de fourrage mais ce n'est pas le cas chez le cobe de Defassa. Puisque cette espèce est 

inféodée aux points d'eau, son espace disponible est certainement restreint. J'ai donc 

reconsidéré la sélection au regard des points décrivant la végétation dans un rayon inférieur à 

2 km des points d'eau (Annexe 7). Le cobe Defassa semble néanmoins toujours déposer ses 

fèces principalement sur des sites avec un tapis herbacé peu dense et de faible hauteur, avec 

une repousse herbeuse moyenne, en fin de saison sèche. Des observations occasionnelles 

permettent de supposer que le cobe Defassa exploite une dimension de niche alimentaire non 

utilisée par les autres espèces d'ongulés dans le domaine restreint au bord des points d'eau : 

les plantes aquatiques, comme cela a également été noté en Ouganda par Spinage (1982). 

Le rédunca, une petite espèce, semble sélectionner les sites avec plutôt de grandes herbes, y 

compris en début de saison des pluies et si l’on corrige l'espace disponible (> 2 km des points 

d'eau). Il faut bien rappeler à ce niveau que nous n'avons pas de critères fiables permettant de 

distinguer les fèces des réduncas de celles des guibs harnachés. Toutefois, les habitats 

indiqués par les fèces attribuées à "rédunca" semblent bien davantage correspondre à ceux 

d'un paisseur (fort recouvrement herbacé, repousse herbeuse) qu'à ceux du guib harnaché 

connu pour utiliser principalement les zones particulièrement boisées, principalement les 

forêts bordant les cours d'eau (Estes 1997, Lamarque 2004). Le fait que l'espèce sélectionne 

les habitats avec de hautes herbes est sans doute à relier davantage à un comportement 
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antiprédateur qu'à un comportement alimentaire. Ils pourraient toutefois bénéficier d'un regain 

de pousse des herbacées pérennes suite au pâturage des grandes herbes par des grandes 

espèces comme les buffles. [observations occasionnelles sur le PRW : J'ai pu observer sur les 

transects plusieurs rédunca dans des zones de très hautes herbes mais j'ai également observé 

un couple en pleine brousse tachetée sur la zone Anana, au milieu de formations denses à 

Combretum nigricans et Combretum micranthum. Plusieurs petits groupes de rédunca sont 

assez facilement visibles dans les zones très herbeuses dans les alentours des mares 

Nyafarou, au Niger. Sur cette zone, les réduncas dérangés se tapissent dans les grandes 

herbes, dans lesquelles ils se confondent du fait de leur couleur paille, ou, s'ils sont à 

découvert, bondissent vers les zones avec de très hautes herbes à proximité. Estes (1997) 

attribue ce comportement au fait que les rédunca ont une faible endurance. Au Niger, les 

bords de la source Anana présentent une courte pelouse verte sans doute entretenue par les 

petits paisseurs (rédunca, cobes de Buffon). Sur cette zone découverte, j'ai une fois compté 

simultanément 5 carcasses de rédunca abattus par des lions (d'après les traces) en fin de 

saison sèche.]  

Le bubale (et/ou damalisque), semble sélectionner les sites avec un herbage dense mais de 

hauteur moyenne en fin de saison sèche et en saison des pluies alors qu'il sélectionne plutôt 

des sites avec peu d'herbe et une herbe plus courte en mi-saison sèche. Ce résultat semble 

cohérent avec les observations de Schuette et al. (1998) sur le ranch de Nazinga au Burkina 

Faso. Ils ont observé davantage de grandes herbes dans le régime alimentaire du bubale en fin 

de saison sèche relativement au début de saison sèche. 

 

Importance de la repousse de végétation en saison sèche pour petits et grands ongulés 

A la mi-saison sèche, toute les espèces paisseuses ont sélectionné des sites avec une repousse 

herbeuse. En corrigeant le domaine disponible pour le cobe de Buffon de la même façon que 

pour le cobe Defassa pour la fin de saison sèche (< 2 km), on note comme différence que les 

sites fortement couverts d'herbe paraissent sélectionnés et ceux avec une forte repousse ne 

semblent plus évités (Annexe 7). Finalement, en fin de saison sèche, seules des grandes 

espèces paisseuses : le buffle et le cobe Defassa semblent sélectionner aussi des sites sans 

repousses herbeuses alors que des espèces, à l'exception du phacochère, plus petites les 

évitent. On peut donc retenir l'hypothèse que les repousses herbeuses seraient particulièrement 

importantes pour les petites espèces paisseuses, le phacochère étant une espèce à part du fait 
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de sa capacité à utiliser des organes végétaux souterrains. [observations occasionnelles sur le 

PRW : j'ai pu observer sur les transects de nombreuses traces de fouissages indiquant que les 

phacochères se nourrissent particulièrement sur des tubercules (ex : Cochlospermum 

tinctorium) et les rhizomes de graminées pérennes. Il n'est toutefois pas impossible que les 

petits paisseurs utilisent parfois des éléments de la strate ligneuse, si leurs besoins en 

protéines et vitamines sont importants et que les repousses herbeuses font défaut (Estes 1997). 

[observations occasionnelles sur le PRW : J'ai observé des femelles cobe de Buffon 

consommer des feuilles de Securinega virosa, connue en pharmacopée pour ses vertus 

stimulantes, et d'Acacia sieberiana, une Mimosacée riche en azote, sur une branche arrachée 

par un éléphant en fin de saison sèche.]  

Chez les brouteurs, en saison sèche, une petite espèce, le céphalophe de Grimm, semble bien 

sélective vis-à-vis du niveau de repousse ligneuse comme attendu alors. Ce ne semble pas le 

cas chez la gazelle à front roux, une autre petite espèce. Elle ne semble pas non plus 

sélectionner les sites avec une repousse herbeuse. Mais il faut être très prudent étant donné le 

très faible nombre d'observations considérés dans l'analyse (12 points). De plus, une ressource 

de qualité pour les brouteurs ne se résume pas forcément à des feuilles de ligneux en pousse. 

Les bourgeons, fruits ou fleurs, par exemple, sont autant de ressources qui n'ont pas été prises 

en compte dans les relevés. Nous avons vu d'autre part (partie 2 méthodologique) que les 

gazelles à front roux du PRW avaient tendance à déposer leurs fèces sur des latrines. Etant 

donné que les ressources alimentaires des brouteurs sont assez dispersées (Illius & Gordon 

1993), la concentration spatiale des tas de fèces risque donc de ne pas bien rendre compte de 

leur niche alimentaire dans ce cas. Cela semble moins problématique chez les autres espèces. 

Je n'ai en effet observé l'accumulation de nouveaux tas de fèces sur d'anciens dans un 

emplacement restreint (< 1-2 m²) que chez l'hippotrague rouan et chez l'ourébi, assez rarement 

également. [observations occasionnelles sur le PRW : J'ai relevé pour près de 1000 tas de 

fèces d'hippotragues rouans observés sur des transects (sur l’ensemble des 3 années) s’ils 

étaient placés sur le même emplacement que d'anciens tas de crottes. 6 % des tas de fèces 

environ étaient placés sur le sol nu marquant l'emplacement d'une ancienne termitière. 

Concernant l'ourébi, j'ai observé une fois un mâle déposer ses crottes sur une "mini-latrine" 

constituée de 3 tas plus anciens au même endroit, i.e. sur un espace de 20 cm x 20 cm 

environ, puis se nourrir à quelques mètres.] 
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Pour résumer : A partir de l'étude de quelques caractéristiques de la structure de 

végétation, nous avons vu que les différentes espèces présentaient des sélections 

d'habitat différentes, notamment en fonction de leur guilde et de leur taille corporelle 

mais aussi de comportements spécifiques (ex : rédunca). Les caractéristiques mesurées 

semblent donc avoir un sens en termes de ressources pour les animaux. 

 

L'importance du relief/éléments du paysages dans la quantité et la qualité des ressources 

fourragères 

J'ai considéré, par ailleurs, différents éléments du paysage définis à partir de la structure du 

réseau hydrographique et du relief. Il apparaît que les différentes espèces d'ongulés utilisent 

plus ou moins différemment ces éléments. On peut se demander dans quelle mesure ils 

abritent des conditions écologiques particulières et risquent de structurer le peuplement 

d'ongulés dans l'espace du PRW. Etant assez facilement identifiables sur le terrain, 

notamment avec les nouveaux outils géographiques (GPS, images satellite à haute 

résolution..), ils pourraient servir à la définition d'unités de gestion de la grande faune. 

A partir des points de relevés de végétation sur les transects pédestres, j'ai comparé les 

caractéristiques des différents types de bas-fonds (catégorie 1, catégorie 2, catégorie 3) et des 

zones élevées du parc (plateaux et collines à plus de 260 m d'altitude, qu'on appellera 

"plateaux" pour simplifier) avec celles relevées sur l'ensemble des échantillons (Tableau 43, 

Annexe 8).  

Selon Breman & de Ridder (1991), en zone de savane soudanienne, la quantité de fourrage 

herbacé est plus importante dans les bas-fonds que sur les plateaux. Ceci semble confirmé 

pour le PRW par les relevés sur les transects. En effet, si l'on compare les quatre unités 

paysagères à la mi-saison sèche, seuls les bas-fonds de catégorie 2 cumulent à la fois un 

recouvrement herbacé moyen et une grande hauteur d'herbe. Les fortes repousses herbeuses 

sont trouvées dans les bas-fonds de catégories 2 (bf2) et 3 (bf3) alors que les fortes repousses 

ligneuses basses ne sont trouvées que sur les plateaux. Ceci explique peut-être que les 

paisseurs sélectionnent plutôt les bas-fonds pour la quantité et la qualité de la ressource 

herbeuse et les brouteurs les plateaux pour la qualité de la ressource ligneuse. Les points d'eau 

en saison sèche sont plutôt situés dans les bas-fonds, cela explique donc mieux pourquoi 

moins de fèces de petits brouteurs ont été trouvées à proximité de l'eau.  
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Tableau 43 : Caractéristiques de la végétation dans différents unités paysagères, d'après les relevés de 

végétation sur les sites tous les 200 m sur les transects pédestres sur les zones Anana, Perelegou et Kabougou. 

Des doubles croix, une croix simple et un rond indiquent respectivement que la proportion de sites présentant la 

gamme de valeur considérée est plus élevée, égale ou plus faible dans l'unité paysagère relativement à la 

proportion pour l'ensemble des sites échantillonnés. Pour caractériser les bas-fonds, j'ai retenu les sites situés à 

moins de 100 m des bas-fonds. Pour caractériser les zones de "plateau", j'ai retenu les sites situés à une altitude 

supérieure à 260 m et à plus de 1000 m des bas-fonds de catégorie 2 et plus de 500 m des bas-fonds de catégorie 

3. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

On peut essayer de détailler un scénario de sélection pour chaque espèce pour la mi-saison 

sèche par exemple. Les petits paisseurs (rédunca et cobe de Buffon), sélectionneraient les bf2 

et bf3 pour leur plus forte repousse herbeuse. Les grands paisseurs (buffle et le cobe Defassa) 

sélectionneraient les bf1 et bf2 pour leurs herbages plus abondants. Les buffles et les cobes 

utiliseraient également beaucoup les bf1 pour s'abreuver régulièrement aux points d'eau qui 

s'y trouvent majoritairement (rivière Mékrou). Ce serait plus la qualité que la quantité de 

fourrage herbacé disponible qui expliquerait que les buffles sélectionnent les bf3 mais pas les 

plateaux. Il se pourrait également que les buffles sélectionnent davantage les bf3 du fait qu'ils 

offrent un accès plus rapide aux points d'eau. Les éléphants utilisent peut-être moins les bf1 

du fait d'une moindre abondance de repousses ligneuses. Ils utilisent peut-être les bf2 pour 

leur plus grande quantité de grandes herbes, laissant supposer un régime encore mixte en tout 

début de saison sèche. Vesey-Fitzgerald (1960) a en effet observé au Serengeti que les 

éléphants et les buffles descendaient des plateaux en fin de saison des pluies pour gagner les 

bas-fonds à végétation haute. Les plateaux seraient davantage sélectionnés par les 

céphalophes de Grimm pour leurs repousses ligneuses plus fortes. 

 



Partie 3 : Sélection d'habitat et coexistence hors zone de transhumance 

274 

 

En fin de saison sèche, le fourrage herbacé semble plus abondant dans les bf2 bien que plus 

limité qu'en mi-saison sèche (hauteur moyenne et recouvrement moyen). Beaucoup de 

paisseurs semblent s'y concentrer alors que les bf3 sont moins utilisés par les buffles peut-être 

parce que la quantité de fourrage n'y est plus suffisante. La quantité d'herbe dans les bas-fonds 

n'est peut-être plus suffisante pour les éléphants qui utiliseraient davantage les repousses 

ligneuses plus abondantes sur les parties hautes du parc. 

Selon Breman & de Ridder (1991), les fourrages herbacés de meilleure qualité en début de 

saison des pluies, en terme de teneur en protéine, seraient plutôt disponibles sur les glacis et 

les plateaux. Cela expliquerait peut-être que les bubales et les phacochères remontent dans les 

bas-fonds de catégorie supérieure et sur les plateaux pour le bubale. La descente du 

céphalophe dans les bas-fond s'expliquerait peut-être également par rapport à la qualité des 

ressources. En fin de saison sèche et en début de saison des pluies, il semble que les ligneux 

des bas-fonds principaux, plus bas, émettent des nouvelles feuilles plus tardivement 

relativement aux zones plus élevées du parc (repousse ligneuse au sol moyenne dans bf1 et 

bf2) (Tableau 43). Il se pourrait que les céphalophes recherchent ces feuilles nouvelles plus 

digestibles et plus riches en éléments nutritifs que les feuilles plus développées des ligneux de 

plateaux. Les ourébis en revanche semblent demeurer sur les plateaux. On peut penser qu'ils 

passent d'un régime particulièrement brouteur à un régime essentiellement paisseur dès que 

les premières pousses de graminées apparaissent comme l'ont souligné plus généralement 

Illius & Gordon (1993) à propos des petites espèces à régime mixte. Ces pousses bien 

digestibles et riches en éléments nutritifs seraient en effet suffisantes pour subvenir aux 

besoins de cette petite espèce. Chez le buffle, ce sont surtout les sites offrant suffisamment de 

fourrage, c'est-à-dire avec une hauteur d'herbe minimale qui semblent sélectionnés. Il semble 

qu'en moyenne, sur l'ensemble des trois zones, ces herbages soient plutôt secs puisque le 

buffle ne paraît pas sélectionner les sites avec des repousses. 

 

Importance de la disponibilité des ressources dans le temps et l'espace  

Cependant, si l'on découpe l'analyse de la sélection par zone échantillon, on peut constater que 

la totalité des sites enregistrés pour la zone de Kabougou, celle la plus au sud, présentent une 

repousse forte. L'apparente sélection des sites sans repousse vient donc des observations sur 

les zone d'Anana et de Perelegou. Sur ces zones, situées plus au nord sur la gradient spatial 

climatique, les épisodes pluvieux ont été plus rares en début de saison des pluies. D'après les 
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estimations de pluviométrie par imagerie satellite (source : geosucces.net), le cumul de pluie 

depuis les premières pluies (calcul en sommant les valeurs des pixels des images de 

pluviométrie) atteindrait 95 mm sur la zone de Kabougou contre 55 mm sur Perelegou et 81 

mm sur Anana lors du comptage dit de début de saison des pluies. Il faut toutefois être très 

prudent avec ces estimations. J'ai en effet constaté que la zone Kabougou avait reçu une pluie 

importante en avril sans que celle-ci ne soit enregistrée sur les images radar. Quoiqu'il en soit, 

sur Anana, la végétation, notamment herbacée, était à un stade moins avancé que sur 

Kabougou. 66% des sites caractérisant le "disponible" présentaient des repousses fortes contre 

100% sur Kabougou. 

Les buffles semblent sélectionner les sites les plus reverdis, d’après les images NDVI, sur 

Kabougou au sud alors qu'ils se montrent plus indépendants du niveau de verdure sur Anana 

plus au nord (Figure 107). On observe les mêmes motifs chez l'hippotrague rouan et chez le 

bubale (non représenté). On peut penser que l'hippotrague broute moins et se remet à 

sélectionner les sites offrant des repousses herbeuses lorsque celles-ci sont suffisamment 

abondantes. L'éléphant en revanche sélectionne dans chaque situation les zones les plus 

reverdies, mais c'est la strate ligneuse qui est certainement sélectionnée. On peut toutefois 

remarquer que l'étude de la végétation sur les sites (< 1 ha) n'a pas rendu compte d'une 

sélection particulière pour les sites avec des repousses ligneuses mais par contre celle de sites 

bien densément couverts par les arbres et arbustes. Les éléphants étant très mobiles et leurs 

ressources étant particulièrement dispersées, on peut penser que les crottes sont déposées 

entre les sites d'alimentation et qu'un rayon de 50 m autour des tas de fèces n'est pas toujours 

suffisant pour rendre compte des ressources sélectionnées. En revanche, la distribution des tas 

de fèces semble bien montrer que les éléphants, à l'échelle du paysage (> 1 km²), d'après les 

images NDVI, se concentrent dans les zones réunissant une plus forte densité de végétaux en 

repousse. Il faut sans doute attendre un plus fort développement de la strate herbacée, un peu 

plus tard dans la saison des pluies, pour que les éléphants puissent s'y intéresser. Chez les 

petites espèces paisseuses les motifs ne sont pas aussi clairs. Le phacochère semble 

sélectionner sur Kabougou les sites où la repousse est plutôt moyenne. Chez l'ourébi et le 

céphalophe, ce sont plutôt les sites qui ont le moins reverdi qui sont sélectionnés peut-être 

parce que la végétation en repousse y est de meilleure qualité du fait qu'elle se trouve à un 

stade de développement moins avancé). Sur Anana, en début de saison des pluies, les plus 

forts changements de difNDVI semblent liés à la fois à une forte repousse de la strate ligneuse 

et à une forte repousse de la strate herbacée (Figure 108) 
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Toutefois, sur le terrain de la zone Anana, j'ai pu constater que sur les sites reverdis, les 

herbacées étaient en réalité en tout début de repousse. L'apparition du gazon fin lié à la 

germination des graminées annuelles semble suffisant pour occasionner localement des taches 

de verdure détectables par satellite. Il n'est en revanche sans doute pas suffisant pour satisfaire 

les besoins alimentaires des buffles qui ont vraisemblablement sélectionné sur cette zone les 

herbages encore secs présentant une hauteur suffisante. Sur Perelegou, certaines zones 

devaient présenter de plus forts niveau de repousse puisque plus de la moitié des fèces de 

buffle ont été trouvées dans des zones avec des repousses. Sur Kabougou, la repousse des 

herbacées pérennes et la pousse des annuelles était suffisamment avancée pour offrir un 

fourrage vert suffisamment abondant. Certains petits bas-fonds présentaient des repousses 

d'Andropogon gayanus de plus de 50 cm de haut.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 107 : Exemples de régularité et de variation de comportement de sélection de la repousse de végétation 

sur le gradient écologique du PRW, en début de saison des pluies hors zone de transhumance. 

Les rectangles noirs sur la carte du PRW indiquent l'emplacement des transects pédestres sur lesquels ont été 

effectuées les mesures d'utilisation du milieu. Les histogrammes en gris indiquent les proportions de sites utilisés 

par les animaux et les histogrammes transparents les proportions de sites caractérisant le milieu disponible. 
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En reprenant la comparaison des histogrammes des proportions de sites utilisés et disponibles 

sur la zone de Kabougou en début de saison des pluies, il est apparu que les buffles, les 

hippotragues, les bubales et les ourébis ont sélectionné surtout les zones les plus élevées. On 

peut penser qu'ils y recherchent les herbages à la fois les plus riches en éléments nutritifs et 

les plus digestibles mais suffisamment abondants pour combler leurs besoins énergétiques. Il 

semblerait que le buffle et le rédunca ont particulièrement sélectionné les sites avec un très 

fort couvert herbacé et une hauteur d'herbe comprise entre 50 cm et 1 m. L'hippotrague rouan 

et le bubale ont montré une sélection pour les site également très herbeux mais avec une 

hauteur d'herbe en pousse comprise entre 10 et 50 cm. L'ourébi semble avoir sélectionné des 

sites moins densément couvert d'herbe et avec un tapis de moins de moins de 50 cm voire de 

moins de 10 cm de haut.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 108 : Résultats de l'analyse factorielle des correspondance sur le tableau du nombre sites 

échantillonné (< 1 ha) pour 3 classes de difndvi (en lignes) et chaque combinaison de niveaux de repoussess 

ligneuses et herbacées (en colonne) pour la zone Anana en début de saison des pluies. 

a) Diagramme des valeurs propres (en %). b) Projection des classes des variables repousse au sol et difndvi 

dans le plan de l’AFC (axe horizontal : 1
er

 axe, axe vertical : 2
ème

 axe). Pour les repousses observées sur les 

transects pédestres, le premier chiffre indique le niveau de repousse de la strate herbacée et le second celui de la 

strate ligneuse, avec 0 : pas de repousse, 1 : repousse moyenne, 3 : repousse forte. Les pixels traversés par les 

transects avec un plus fort changement de NDVI présentaient une plus grande proportion de sites avec des 

repousses ligneuses et herbacées fortes. 
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Il semble donc qu'en fonction de l'avancement de la végétation, les buffles ne sélectionnent 

pas la végétation, et donc l'espace à travers leurs sites alimentaires, de la même façon au nord 

qu'au sud du Parc, et ce à moins de 50 km de distance. 

 

3.4. Conclusion 

Le comptage aérien d’avril 2003 correspond à la période de transition entre la saison sèche et 

le début de la saison des pluies. Si l’on compare la sélection d’habitat pour les variables à 

l’échelle du paysage (altitude distance aux bas-fonds, aux points d'’eau, niveau de repousse de 

la végétation indiqué par difndvi), avec celle indiquée par les fèces pour la fin de saison sèche, 

les résultats sont assez concordants. La distribution des ongulés à l’échelle du paysage et les 

structures spatiales du peuplement qui en résultent semblent donc pouvoir s’expliquer 

largement par la recherche des ressources alimentaires et la distribution de ces ressources.  

On peut néanmoins noter quelques différences. Les fèces indiquent une sélection des petit 

bas-fonds (bf2 et bf3) par le bubale non observée par avion. Elles indiquent également 

l’absence de sélection de ces petits bas-fonds par les hippotragues rouans et les cobes de 

Buffon alors que ces espèces semblent particulièrement s’y distribuer d’après les observations 

aériennes (bf3) (Annexes 6 et 7). Ces différences sont peut-être dues au fait que les sélections 

observées par les crottes sont établies relativement aux conditions régnant dans les zones 

échantillonnées, à moins de 10 km des points d’eau permanents et ne rendent pas compte de 

la sélection sur une étendue plus large. Il se pourrait également que certains réduncas aient été 

confondus avec des cobes de Buffon lors du comptage aérien, les deux espèces présentant une 

morphologie, et une couleur de robe proches. 

Des différences apparaissent également concernant le niveau de difndvi sélectionné, pour 

l’hippotrague rouan, le phacochère et le buffle (Annexes 6 et 7) pour lesquels les fèces 

n’indiquent pas une sélection pour les zones reverdies à large échelle. Toutefois, ces 

différences sont dues, comme nous l’avons vu, à la sélection moindre de ces zones à Anana 

plus au Nord (sauf pour le phacochère où c’est à Perelegou qu’il est plutôt trouvé sur les 

zones peu reverdies), alors que sur la zone Sud, ces zones sont particulièrement sélectionnées. 
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transhumant  
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4.1. Relations spatiales entre troupeaux de vaches et 

groupes d'animaux sauvages en période de 

transhumance 

Synthèse 

Dans le chapitre 2, nous avons vu que les variations spatiales sur le PRW de la richesse et de 

l'abondance des ongulés sauvages, en particulier les plus grandes espèce, se montraient en 

partie structurées par la distance aux troupeaux de bétail transhumant.  

Afin de préciser cette structuration, je me suis donc particulièrement intéressé à l'étude des 

relations spatiales entre ongulés sauvages et troupeaux de vaches. Cette analyse a abouti à la 

rédaction d'un article, présenté dans ce chapitre. L'article part de l'hypothèse que le bétail, 

essentiellement composé de vaches, introduit depuis peu sur le PRW, risque d'entrer en 

compétition avec les espèces d'ongulés indigènes les plus proches écologiquement. Une 

réponse de ces espèces à l'exclusion compétitive pourrait se traduire par une séparation de 

niche dans la dimension spatiale par rapport aux vaches.  

Les relations entre les distributions des points représentant les groupes d'animaux sauvages et 

domestiques observés lors des comptages aériens de 2002 et 2003 ont été étudiées de façon 

statistique à l'aide des fonctions L12 de Ripley (Ripley 1976).  

Il est mis en évidence que ce sont principalement les éléphants et les grandes espèces 

paisseuses, a priori le plus proche écologiquement des vaches du fait de leur taille corporelle 

et de leur régime alimentaire, qui se tiennent le plus éloignées des troupeaux de vaches. Les 

autres espèces semblent plus indépendantes. Les paisseurs sauvages et les éléphants 

apparaissent d'autant plus séparés des troupeaux de vaches que ces derniers sont surtout 

regroupés sur une moitié sud-est du PRW (Figures 109 et 110). On peut noter que ces 

observations corroborent les résultats d'enquêtes de terrain menées auprès des éleveurs et des 

autorités du parc sur le choix de distribution des transhumants au sein du complexe (Convers 

2002, Toutain et al 2001).  

L'éléphant est a priori essentiellement brouteur en fin de saison sèche - tout début de saison 

des pluies (Barnes 1982, Estes 1997, De Boer et al. 2000). Nous avons vu à la fin du chapitre 

2, à partir des observations du comptage aérien de 2003, que l'éléphant était parmi les espèces 

qui se tenaient le plus éloignées de la présence humaine. On peut penser que l'éléphant associe 
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la présence de l'homme à celle du bétail, et les identifient comme un danger, sans doute du 

fait de l'histoire du braconnage sur le PRW. Les grandes espèces paisseuses pourraient 

également se tenir à l'écart du bétail par crainte de l'homme, comme le suggèrent les grandes 

distances séparant le buffle et le cobe Defassa des bordures du parc et des signes d'activités 

humaines sur le parc autres que la transhumance. Toutefois, il est surprenant que ce soient 

justement ces espèces pour lesquelles on prédit une plus grande sensibilité par rapport à une 

compétition avec les vaches qui s'en tiennent le plus éloignées. L'hypothèse d'une exclusion 

compétitive des paisseurs sauvages par le bétail monopolisant localement la ressource 

herbacée ne peut pas être complètement écartée.  

L'éléphant contribuant fortement à la biomasse du peuplement avec le buffle, cela explique 

que l'abondance du peuplement d'ongulés sauvages augmente avec la distance aux troupeaux 

de vaches.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 109 : Distribution spatiale des ongulés sauvages et des troupeaux de vaches en transhumance, lors du 

comptage aérien de mai 2002 sur le parc du W (d'après Rouamba et al. 2002). 

a) Espèces paisseuses. b) Espèces brouteuses, à régime mixte ou consommant des racines et tubercules 

(phacochère). Les espèces paisseuses paraissent plus séparées des troupeaux de vaches que les autres espèces. 

 
a) 

 
b) 
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NB: il s'agit d'un comptage partiel, les transects étant séparés de 5 km, seuls les animaux présents sur les 

transects ont été comptabilisés. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 110 : Distribution spatiale des ongulés sauvages et des troupeaux de vaches en transhumance, lors du 

comptage aérien d'avril 2003 sur le parc du W (d'après Bouché et al. 2004). 

a) Espèces paisseuses. b) Espèces brouteuses, à régime mixte ou consommant des racines et tubercules 

(phacochère). Les espèces paisseuses paraissent plus séparées des troupeaux de vaches que les autres espèces. 
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Abstract 

 The traditional rangelands in West Africa tend to be monopolised by agriculture, provoking 

certain herders to clandestinely use protected areas to graze their cattle. Because cattle are an 

exotic species in this ecosystem, they might have an impact on the local and often endangered 

wild herbivore communities, notably through competition. We used point pattern statistics to 

characterise the spatial relationships and the spatial variation of coexistence between wild 

ungulate species and cattle herds within a protected area undergoing seasonal transhumance. 

We predicted that the wild ungulate species closer to cattle, in terms of body mass and diet, 

would be more sensitive to grass depletion by cattle and would be more spatially separated 

from cattle. The spatial distribution of browsing and mixed-feeding antelopes did not seem to 

be affected by cattle presence, whereas most grazing species showed spatial separation from 

cattle. Larger grazing species were found further from cattle herds than smaller grazers. 

Interestingly, the browsing elephant also showed significant separation from cattle herds. We 

conclude that in addition to behavioural retreat in poached species, competition with cattle for 

forage is likely to explain the greater spatial segregation between large cattle herds and 

similar species. The spatial displacement of certain wild species, comprising megaherbivores, 

affects the whole community structure and, hence, certainly other components of the 

ecosystem. 
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Introduction 

In areas where livestock species have a relatively recent history of co-occurrence with wild 

species, they show inherently less resource partitioning based on evolutionary separation with 

wild herbivores than wild herbivores do among themselves (Bell, 1970; Voeten and Prins, 

1999, Madhusudan, 2004). Because of allometric relationships between digestive systems 

(Gordon and Illius, 1994), forage selection and mouth morphology (Gordon and Illius, 1988), 

herbivore species of similar body weight and similar feeding style are expected to show 

similar feeding site selection (Illius and Gordon, 1987; Robbins et al., 1995; Basset, 1995; 

Ritchie and Olff, 1999; Pérez-Barbería and Gordon, 1999). Thus, they might compete for 

food resources when they co-occur (Belovsky, 1986; Prins and Olff, 1998; Voeten and Prins, 

1999; Ritchie and Olff, 1999; Prins et al., 2006). However, evidence for competition between 

wild herbivores and livestock is generally difficult to demonstrate (Mishra et al., 2004; Prins 

et al., 2006).  

Still, the question of impact of cattle on ecosystems and particularly on wild species remains 

of major importance in a context of increasing human and associated livestock populations, 

particularly in Sub-Saharian Africa (De Bie, 1991, Sayer, 1979). In the early 1970s and 

1980s, periods of severe drought in the Sahelo-Sudanian region in West Africa forced herders 

to take their livestock to greener regions. Control of tsetse and increased vaccination of 

livestock against trypanosomiasis and of people against onchocercosis in the more humid 

areas have also favoured the southward dispersal of cattle (Bourn and Wint, 1994; Boutrais, 

1997). Consecutively, protected areas and their surroundings areas in the southern savanna 

zone were considered as new settlement fronts by the massive flow of migrants. These areas 

were supposed to be rich in soils, water and pastures (Sournia, 1998; Sinsin, 1998). 

Nowadays, the traditional ranges tend to be monopolised by agriculture, notably with the 

increase in cotton cultivation. Certain protected areas, such as the trans-frontier W Regional 

Park (WRP) in Burkina Faso, Benin and Niger, have been used with increasing intensity more 

or less clandestinely since the 1970s, leading to serious conflicts between herders and the 

authorities (Toutain et al., 2004; Newby 2005; Binot et al., 2006).  

The debates about the ecological impact of the transhumant 'exotic' cattle on the 'natural' 

ecosystems would certainly benefit from new insights concerning the actual relationships 

between cattle and indigenous ungulates. Several research studies have highlighted potential 

or actual effects of livestock on wild ungulates (Kie et al., 1991; Loft et al., 1991; Prins, 1992; 
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Fritz et al., 1996; Khan et al., 1996; Voeten and Prins, 1999; Voeten, 1999; Stephens et al., 

2001; Coe et al., 2001; Mishra et al., 2004; Coe et al., 2005). Most of these papers focused on 

the coexistence between wild ungulates and cattle by studying niche overlap and resource 

partitioning of the habitat or food. They showed that, in certain restricted areas, wild species 

adapt their foraging behaviour by using a 'refuge' habitat or by modifying their diet in the 

presence of cattle. But only a few studies concentrated on the partitioning of space between 

wild and domestic species and on the scales defining different levels of coexistence when 

animals are free to move over large ranges (Sinclair, 1982; Bergström and Skarpe, 1999; 

Madhusudan, 2004). 

In this paper, we propose to study the impact of transhumant cattle on a diverse and almost 

complete ungulate community, by focusing on the responses of wild species in their spatial 

behaviour. We principally worked on data from a total aerial census conducted in 2003 on the 

10,200 km² WRP, where wild ungulate species coexist with transhumant cattle. This 

'snapshot' of the spatial distribution of large herbivores during a period of low forage resource 

availability examines the existence of a significant ecological separation between cattle and 

the different wild ungulate guilds in spatial terms.  

Large and medium sized grazing species are expected to have food requirements close to 

those of heavy cattle which have been classified as non-selective grazers (Van Soest, 1982; 

Hofmann, 1989). Since herds of cattle are herded by farmers and maintained on the best 

available pastures, in some places, cattle might have a competitive advantage relative to wild 

ungulates, especially when both the amount of grass resources is low and the domestic and 

wild ungulates need forage particularly rich in proteins. Therefore, local depletion of 

resources by cattle might force wild grazers to forage in areas free of cattle and where cattle 

have not already grazed, in order to satisfy their needs. Thanks to their greater mobility and 

larger home ranges compared to smaller species (Sinclair, 1977; Owen-Smith, 1988; Basset, 

1995), larger grazing species should be able to afford to move farther, i.e. to stands not 

depleted by cattle. Although less mobile, smaller grazers should be less negatively influenced 

by cattle in their distribution than larger grazers because they use smaller patches of grass that 

might carry insufficient forage for larger cattle which have greater requirements (Illius and 

Gordon, 1987). Further, small grazers may benefit from sward regrowth after cattle grazing 

(Arsenault and Owen-Smith, 2002). Wild species that do not exclusively feed on grass, such 

as intermediate feeders, browsers or species eating rhizomes and roots, should not be spatially 

excluded by herds of cattle under the hypothesis of competition by resource depletion. 
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Hence, we expect that (1) grazers should be affected in their spatial distribution by cattle 

presence whereas browsers and intermediate-feeders should not ; (2) larger grazing species 

should be more separated from cattle herds than smaller grazing species. 

We used spatial statistics to identify the effect of cattle on the spatial distribution of wild 

ungulates, and to model how the wild ungulate community responded to cattle herd 

distribution in space. In the light of our results, we discuss the different species and guilds 

responses in relation to the assumptions of resource partitioning. 

  

Materials and methods 

Study site 

The W Regional Park (WRP) (N 12°, E 2°30') comprises three contiguous National Parks 

crossing the borders of Benin (550,000 ha), Burkina Faso (250,000 ha) and Niger (220,000 

ha). The WRP has a typically Sahelo-Sudanian climate. The annual rainfall averages 600 mm 

in the North and 1000 mm in the South. Rainfall only occurs during the well defined rainy 

season (May/June-September/October). The predominant vegetation type is a Sudanese 

wooded savanna. The first sporadic rains, or the increasing moisture in April or May might 

result in a quick restart of the growth of perennial grass and bulbous forbs, locally providing 

nutrient-rich forage. A few first rain storms (cumul < 40 mm) which fell for the three weeks 

before each aerial count (c.f. data of animal distribution) were sufficient to ensure the 

regrowth of perennial grasses in some parts of the Park, especially in the south eastern part 

and in the western part of the WRP. At that period, trees and shrubs also started to sprout.  

Movements of livestock in the region surrounding the WRP occur all around the year but are 

more marked at the end of the dry season, between February and May (Convers, 2002). When 

forage and water become scarce during this period and the condition of the livestock reaches a 

critical level, most herders from Niger and Burkina Faso leave their village either for short 

movements in the country, or to cross the borders to Benin or Togo (Toutain et al., 2001). 

Certain herders illegally lead their herds to the WRP looking for pastures with greater 

amounts of forage which are richer in nutrients. Herders transhuming together settle their 

camp generally within a distance of 5 km from rivers or pools, and herd their livestock in the 

main drainage line and secondary valleys. Their residence in an area can last from a few days 

up to one week according to the size of their herds, the availability of resources and the local 
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level of inspection by the Park rangers. Until recently, herders focused mainly on the south 

eastern part of the WRP where the Park lacked roads and quick access for ground patrols 

(Convers, 2002). Transhumant herds are composed of 90 % cattle, 10 % sheep and goats and 

less than 1 % packsaddle animals such as donkeys, horses and camels (Convers, 2002; 

Bouché et al., 2004). Herders return to their village range when rain starts to fall in great 

amounts, mostly in July. 

Data of animal distribution  

Aerial censuses of wild and domestic ungulates were carried out in the WRP region, from the 

end of April to the beginning of May in 2002 and in end of April 2003. Each detected group 

was located on a map. Both censuses were conducted along straight and parallel transects. In 

2002, the census was carried out according to a sampling method (Norton-Griffith 1978). The 

transects were systematically placed every 5 km, surveying a 200 m wide strip on each side of 

the aircraft and resulting in a 8.6 % sampling rate (Rouamba et al., 2002). In 2003, the census 

consisted in a total count (Douglas-Hamilton 1996). Flight lines were spaced every one 

kilometre, allowing survey of a 500 m wide strip on each side of the aircraft and resulting in a 

total count of large ungulates on the range of the WRP (Bouché et al., 2004). In both surveys, 

four seated CESSNA 172 and 175 aircrafts were used, flying at an average altitude of 200-

400 feet above the ground level and at a mean speed of 130-150 km/h. 

The analysis was restricted to the WRP exempt of official hunting and benefiting from an 

homogeneous protection status. It must be taken into account that aerial surveys are 

appropriate to survey large size gregarious species such as elephant and buffalo, but tend to 

underestimate other ungulates (Jachmann, 2002, Redfern et al., 2002). Nevertheless, the 2003 

aerial census provided substantial numbers of animal locations for 11 species of the 14 

terrestrial ungulate species living in the WRP (Hibert et al., 2004) (Table 44). Warthog and 

roan antelope 2002 distribution data were not available for the whole range of the WRP. We 

did not conduct the analysis of the 2002 data for these species. 

Analysis of spatial relationship between cattle and wild ungulates 

We used the bivariate K12 function (Lotwick and Silverman, 1982) to study the spatial 

relationship between each wild species and the herds of cattle, i.e. to see whether cattle and 

wild species were segregated, independent or aggregated. For a given wild species, this 

function measures the average number of groups located within a distance s of a randomly 

chosen herd of cattle, divided by the overall density of the focus wild species groups. This 
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function was estimated with the approximately unbiased estimator given by Lotwick and 

Silverman (1982). In order to facilitate the graphical interpretation of the relationship between 

cattle herds and wild species groups, we calculated the linearised corresponding L12 function 

(Lotwick and Silverman, 1982; Diggle 1983). 

Tableau 44 : Results of the aerial census conducted in 2002 and 2003. 

Information about feeding style are taken from Estes (1997), Lamarque (2004) and pers. Obs. Body mass data 

are taken from Lamarque (2004) for wild ungulates and a basis of 300 kg for cows was taken from local 

enquiries about local breeds of cattle (Convers 2002). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

This estimator, which has a more stable variance (Goreaud and Pélissier, 2003), is defined by 

12L̂ (s) = ssK /)(ˆ
12 . Under the assumption of independence between two types of points, 

the locations of type 2 points (groups of the wild species) should be random with respect to 

those of type 1 events (herds of cattle) (Bailey and Gatrell 1995). The expected number of 

type 2 events within a distance s of a randomly chosen type 1 event is λ2πs², with λ2 the 

density of type 2 points. Thus, theoretically under independence 12K̂ (s) = πs² and hence: 

12L̂ (s) = 0. If there are more neighbours of type 2 within a distance s of an arbitrary point than 

expected under the assumption of independence, then 12K̂ (s) > πs² and 12L̂ (s) > 0. This 

 



Partie 3 : Signes d’exclusion compétitive des paisseurs sauvages par le bétail 

289 

 

indicates a positive dependence between the two types of points (Diggle, 1983) and can be 

interpreted as an attraction effect between the two populations. On the other hand, 12K̂ (s) < 

πs² and then 12L̂ (s) < 0 indicate negative dependence that can be interpreted as a repulsion 

effect between the types of points (Goreaud and Pélissier, 2003). 

Stochastic variations can lead to small deviations in the estimators 12K̂  and 12L̂  from their 

theoretical values. In order to build the confidence intervals for the hypothesis of 

independence between cattle and wild ungulates, we simulated a large number of random 

distributions of wild species locations with respect to the cattle location distribution. We 

performed these Monte Carlo simulations by keeping the location of cattle points unchanged 

and shifting the locations of the wild ungulates points 1000 times using a random vector 

which considered the study area as a torus, as advised by several authors (Lotwick and 

Silverman, 1982; Diggle, 1983; Goreaud and Pélissier, 2003). Confidence intervals for the 

hypothesis of independence were derived from the 2.5 and 97.5 percentiles of the simulations 

for each value of the distance s, so that 95 % of the simulated values of 12K̂  or 12L̂  were 

contained between these limits following (Goreaud and Pélissier, 2003; Cornulier and 

Bretagnolle, 2006). For each wild species, we studied in which way and at what scales group 

distribution deviated or tended to deviate from a null hypothesis of independence. 

In order to detect which species showed more sensitivity to cattle presence, we compared the 

mean distances between their locations to the closest cattle herd location. 

Cattle presence and abundance might not only affect wild species distribution but also the 

local density of individuals. We then studied the relationship between the mean size of wild 

groups and the distance the cattle herds, to check whether wild animals tend to live in larger 

groups when far from cattle. Similarly, we also studied the relationship between the mean size 

of cattle herds and the distance between wild groups and cattle herds to check whether the 

wild species tended to remain further apart from large cattle herds than from smaller. 

We then illustrated the consequence of spatial segregation between wild species and domestic 

ungulates in terms of community structure. We superposed a virtual grid with pixels of 10 km 

x 10 km on the study area, and we compared, for each wild species, the densities of 

individuals in pixels with and without cattle, using Student t-tests. 

It was also interesting to design a general view of the resulting species coexistence at different 

scales with respect to cattle locations in terms of community structure. The use of the 

bivariate K-functions allowed us to generate estimators of average animal densities within 
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different radius from cattle herds chosen at random. The individual density was multiplied by 

the average body mass to estimate the community response to cattle presence in terms of 

relative biomass per unit area.  

All analyses were performed using the R.2.4.1 statistical package (R Development Core 

Team, 2006). 

 

Results 

Spatial relationships and interaction scale between wild ungulate groups and cattle herds 

The 2003 aerial census clearly showed that buffalo, Defassa waterbuck, hartebeest, Buffon's 

kob and elephant were mainly distributed in the western part of the WRP, whereas cattle were 

concentrated in South-eastern part in close and aggregated herds (Figure 111).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 111 : Ungulate spatial distribution within the W regional Park during the 2003 aerial census. 

Black triangles represent locations of the considered wild species groups (or individuals when lonely animals 

observed) and grey symbols locations of the cattle herds. 
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The analysis of the bivariate L functions showed that, elephant apart, browsers, intermediate 

feeders and suids (Table 44) actually did not appear to be significantly separated from cattle, 

unlike most larger grazers both in 2002 and 2003 (Figure 112). The segregation was 

significant or almost significant at a large spatial scale, for distances up to 10 km, in elephant, 

hartebeest and Buffon's kob. Defassa waterbuck and buffalo tended to be very separated from 

cattle herds as well.  

A second scale of segregation was also observable in these species within a few kilometres 

from cattle (Figure 112 b). This suggests that wild groups did not only avoid large zones with 

cattle, but also maintained a minimal distance from cattle if present within these zones. 

Furthermore, the closer their body mass was to cattle body mass, the more grazers globally 

remained separated from cattle herds (Figure 113). The mean distance from the closest cattle 

herd and the difference in body mass with cattle showed significant negative and monotone 

correlation when considering all mainly grazing species (Spearman's rank test, rho = - 1, S= 

40, p = 0.016).  

 

Group size and distance 

Spatial interaction between cattle and wild ungulates could also be expressed in terms of the 

distribution of individual density or of group size. On one hand, in two wild grazers, buffalo 

and Buffon's kob, larger groups remained significantly further from cattle herds (Figure 114, 

Table 45). On the other hand, in buffalo, in elephant and, to a lesser extent, in roan, the larger 

the cattle herds were, the further the individuals remained from these cattle herds (Figure 115, 

Table 45). 
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Figure 112 : Bivariate L fonction calculated for wild ungulate species groups related to cattle herds with the 

2002 (a) and 2003 (b) dataset. Dashed black lines represent the confidence interval for the independence 

hypothesis represented by the grey dashed line for the 0 value. The arrows indicate the scale at which significant 
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or almost significant repulsion occurs. Names of species principally grazing during the dry season are 

asterisked. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 113 : Pattern of spatial segregation of wild ungulate groups from cattle herds in relation to body mass 

and feeding style (from the 2003 dataset, without the elephant). 

Refer toTable 44 for species name abbreviation. The differences in body mass between cattle and wild species are given in 

absolute terms. Mean distances were calculated from distances between each wild ungulate location and the closest cattle 

herds. Error bars correspond to the standard deviation. White triangles represent browsing species, grey squares 

intermediate feeders, white dots rhizome eaters and black dots grazing species. 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 114 : Average size of wild species groups at given distances from an arbitrary herd of cattle (from the 

2003 dataset). 

Note: The mean group size was calculated from group size values of groups observed in 1000 m wide distance 

intervals in buffalo and in 500 m wide distance intervals in Buffon's kob considered at a given radius from cattle 

herds. The given distances correspond to the lower limits of the distance intervals. Black lines represent the 

smoothing scatterplots of robust locally weighted regression using the lowess R function, with a smoother span 

of 2/3, to illustrate the trend. 
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Tableau 45 : Synthesis of results. 

Significant results are indicated in bold. Spatial segregation, aggregation and no significant pattern were 

respectively coded by -, + and 0 (from Figure 112). * : The mean group size of wild species was calculated from 

group size values of groups observed in 1000 m wide distance intervals until 15 km from cattle, in species with 

groups of more than 3 individuals. ** : The mean size of cattle herds was calculated from size values of cattle 

herds observed in 1000 m wide distance intervals considered at given radius from the wild species groups, until 

30 km. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 115 : Average group size of herd of cattle at given distances from an arbitrary group of the given wild 

species (from the 2003 dataset). 

The mean group size was calculated from group size values of cattle herds observed in 1000 m wide distance 

intervals in buffalo and in 500 m wide distance intervals in Buffon's kob considered at a given radius from these 

species groups. The given distances correspond to the lower limits of the distance intervals. Black lines 

represent the smoothing scatterplots of robust locally weighted regression using the lowess R function, with a 

smoother span of 2/3, to illustrate the trend. 
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Spatial response of the wild community structure in term of biomass 

In all grazers except Bohor reebuck in 2003, we found smaller densities of individuals in 

areas with cattle than in areas free of cattle (Table 45). The closer the species body mass was 

to that of cattle, the less a grazing species was found in areas where cattle occurred (in term of 

% of difference between mean abundances in the two situations). Cattle were present on 27 % 

of the WRP area, represented by 39 % of pixels with at least one species.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 116 : Spatial response of wild ungulate to cattle proximity in terms of biomass (2003 dataset). 

The densities of the different species were of very different ranges so we plotted them in different graphs. The 

wild species biomass within a given radius from random cattle herds was derived from animal density calculated 

using the bivariate K-functions. 
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Since elephant and buffalo exhibited negative spatial relationships with cattle and were 

among the largest and the more abundant species (Table 44), the cumulated biomass density 

represented by the wild ungulate community was highly positively related to distance to cattle 

herds (Spearman's rank test of the correlation between the distance to cattle every 5 km and 

the total wild ungulate biomass, rho = 0.96, p < 0.0001) (Figure 116). The outlying high 

densities within small distances (< 10 km) from cattle were actually due to relatively small 

area terms. 

 

Discussion 

In this paper, we used point pattern statistics to characterize the spatial relationships between 

wild ungulate species and cattle herds, and to identify the spatial variation of coexistence 

between them within the WRP. The intertype K12-function is interestingly designed to reveal 

the second-order effects referring to interactions between points, but only if the assumptions 

of stationarity and isotropy are verified (Pélissier and Goreaud, 2001; Goreaud and Pélissier, 

2003; Cornulier and Bretagnolle, 2006). We checked prior to this study that 'environmental' 

conditions likely to affect ungulate distribution (water availability, structure of vegetation 

communities) varied very much less along the East-West direction than along the North-South 

oriented gradient due to the monsoons. Thus, the clear spatial segregation of certain wild 

species from cattle along the East-West direction (Figure 111), was certainly caused by a real 

avoidance of areas where cattle concentrated. We must be more cautious with Defassa 

waterbuck and Buffon's kob whose distributions are known to be strongly linked to water 

points (Estes, 1997). However, though pools are also present in the South-East part of the 

WRP frequented by cattle, waterbuck and kob densities are much lower there. 

We observed that wild species similar to the cattle in terms of feeding style and body mass 

were generally located far from the cattle. This result supports our predictions derived from 

the hypothesis of species spatial segregation induced by interspecific competition. 

Nevertheless, the spatial distribution of a browsing species, the elephant, also seemed to be 

significantly affected by the cattle presence. This suggests other process than competition for 

food to explain the cattle effect on the WRP herbivore community. In both cases, cattle 

presence seemed to cause wild ungulates to remain in restricted areas, probably thus limiting 

their access to a large amount of resources as well. 
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Possible effects of human interference 

Before the 1970s, commercial poaching occurred within the WRP (Poché, 1974; Hempe, 

1975). Nowadays, poaching has decreased but long lived animals such as elephants, whose 

past experience largely influences the behaviour (Estes 1997), might still avoid human beings. 

Herders of the WRP region are not known to hunt unlike some cattlemen of other countries 

(Prins, 1992). Animals might however associate cattle smell and noise with human presence 

and avoid areas where cattle roam during the day as long as they can detect them. The 

behavioural interaction process could also explain why mixed-feeding roan antelope, as well 

as the browsing elephant, remained further from bigger cattle herds than from smaller ones. 

The same pattern was observed in buffalo, which is presently still poached. Behavioural 

interactions could be supposed for other species which remained apart from cattle. However, 

competition with cattle, should not be completely excluded for the larger grazers. 

 

Clues to competition between cattle and wild grazers 

The recent introduction of exotic cattle to the WRP, since the 1970s (Hempe 1975), whithin 

the ecological space of the wild ungulate community, could suggest potential overlap in 

resource use with native species which are morphologically closer and thus a priori closer 

ecologically (Ritchie and Olff, 1999). Wild species may be less competitive than livestock 

simply because cattle are artificially maintained on the resource. Interspecific competition 

process may result in spatial segregation of species (e.g. in vertebrates, Diamond 1973 or 

Hairston 1980) and this was well illustrated by Madhusudan (2004) in the case of resource-

mediated competition between bulk feeding ungulates and livestock in India. Sinclair (1985) 

specified that, in African ungulates, interspecific competition might induce "an avoidance of 

the overcompeting species through greater spacing ; group distances between species should 

be greater than expected from random". In this study, we provide additional measures of 

scales at which repulsion seem to occur in a case where wild ungulates are able to freely move 

to a much wider extent than in Madhusudan study site. Large grazers seemed to withdraw up 

to more than 10 km from cattle herds on average. Since cattle herds were concentrated in 

space, this resulted in a distribution restricted to places where no cattle herds occurred. 

Our two aerial 'photographs' of the ungulate distribution pattern were admittedly not alone 

sufficient to infer competition between cattle and wild ungulates in the WRP (see Sinclair, 

1982; Putman and Wratten, 1985; Rosenzweig et al., 1985; Putman, 1996; Prins and Olff, 
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1998; Mishra et al., 2004). Interestingly, it was however puzzling to observe both in 2002 and 

in 2003, that, except for the elephant, species for which the competition hypothesis predicted 

a greater shift appeared indeed to be more separated from cattle on the spatial axis.  

 

Is grass resource depleted by cattle? 

Strong indices support the assumption that cattle herds deplete forage resources locally. Cattle 

herds aggregate because of a joint driving of herds by pastors to facilitate some logistical 

tasks such as survey against predator, livestock raiders or ranger patrols. They concentrate in 

the South-East of the WRP (19.5 % of the WRP area in 2003). There, local density calculated 

in 2 by 2 km pixels averaged 39.8 animals per km² (sd 58.4), that is to say about 12 tons/km². 

This clearly exceeds the 2.5 to 6.9 tons/km² theoretical carrying capacity given by the model 

of Fritz and Duncan (1994) for savanna ecosystems (see also East, 1984). 

According to some interviewed herders, cattle herds are actively lead on to pastures chosen 

for perennial grass regrowth after the first rains. There, cattle forage selectively on greener 

and more palatable grass items. When cattle decide to change pasture, they certainly do not 

find grass forage in sufficient abundance and quality for their requirements. On such exploited 

pastures, the sward height is supposedly reduced to such a level that intake rate is not 

sufficient any more for large wild grazers as well (Murray and Illius, 2000). If these species, 

i.e. buffalo, Defassa waterbuck in the vicinity of water points, and more selective grazers 

feeding on higher swards such as hartebeest (Estes, 1997), cannot cope with a lower quality 

diet, and a lower energy intake, they have to move elsewhere (Illius and Gordon, 1987). This 

might explain why larger buffalo groups tended to remain further from cattle herds than 

smaller ones, and buffalo groups were found further from larger cattle herds than from 

smaller ones.  

Their lower food requirements compared to larger species living in larger groups (Jarman, 

1974) may allow smaller grazer like Buffon's kob and Bohor reedbuck to remain nearer to 

cattle on patches that cattle did not visit or where cattle did not stay long. They might even 

benefit from residual vegetation or a little regrowth soon after the passage of cattle if rain falls 

(Vesey-Fitzgerald, 1960; Gwynne and Bell, 1968). This could explain why smaller groups of 

Buffon's kob were found closer to cattle than larger groups which could not find enough 

forage. Bohor reedbucks might be less affected than kobs because their smaller family units 

(Lamarque, 2004) could subsist on habitats with less quantity of rich forage and with taller 
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grass locally (Estes, 1997). The interviewed herders confirmed that their cattle usually avoid 

such dense habitats presenting less palatable tall dry grass which is difficult to negotiate.  

We conclude that in addition to behavioural factors in poached species, competition for forage 

is likely to explain above all the greater spatial segregation between large cattle herds and 

similar species (e.g. buffalo). The niches of other species overlap less with cattle in terms of 

the size of foraging areas, habitat structure and diet.  

This study provides new insights about observed interactions between transhumant cattle and 

wild large herbivores and the spatial scale at which they occur, and highlights the risk of 

major transformation of the ungulate community structure. The displacement of 

megaherbivores to a restricted part of the park might have repercussions not only for these 

species, but also for other species by modifying the ecosystem (Fritz, 1997). Such field 

information should fuel the debate for the integration between development stakes and 

conservation necessity. Further radio-telemetry studies would certainly help to refine the 

knowledge of the dynamic aspects of wild animal movements in relation to cattle 

transhumance. 

 

4.2. Indices indirects de la dynamique saisonnière 

d'occupation de la zone de transhumance par les 

ongulés sauvages et domestiques 

Nous venons de montrer qu'en début de saison des pluies en 2002 et 2003, de nombreux 

troupeaux de vaches en transhumance ont occupé une grande part de la superficie du PRW 

d'où semblaient s'être retirés la plupart des ongulés sauvages paisseurs et les éléphants. 

Toutefois, les observations aériennes révélant cette situation sont ponctuelles et ne donnent 

pas d'informations sur l'occupation de la zone accueillant les éleveurs transhumants plus tôt 

dans la saison sèche. Les éleveurs transhumants sont connus pour ne quitter leur territoire 

d'attache et ne faire pénétrer leurs troupeaux sur le PRW qu'en fin de saison de saison sèche 

principalement, lorsque les ressources alimentaires deviennent rares sur les parcours 

villageois (Toutain et al. 2001, Convers 2002). On pourrait penser qu'en l'absence de bétail 

transhumant en fin de saison des pluies et en début de saison sèche, l'ensemble des ongulés 

sauvages se redistribuent au sud-est du PRW. En revanche, dès l'arrivée du bétail 



Partie 3 : Signes d’exclusion compétitive des paisseurs sauvages par le bétail 

300 

 

transhumant, la fréquentation de la zone de transhumance par les espèces paisseuses et les 

éléphants devrait diminuer, aboutissant aux distributions contrastées observées en début de 

saison des pluies. 

Afin de mettre en évidence cette éventuelle dynamique, et faute de pouvoir mener des 

comptages aériens de grande ampleur, des indices d'abondance des ongulés sauvages et 

domestiques ont été recherchés sur une zone échantillon de la zone de transhumance au cours 

de la saison sèche, jusqu'au début de la saison des pluies. Cependant, nous avons vu (cf. 

chapitre 3) que les populations d'ongulés semblaient effectuer des déplacements saisonniers le 

long de la catena en fonction de la disponibilité des ressources, en particulier celle de l'eau et 

des herbages pour les paisseurs. Afin de dégager l'effet de la présence des vaches par rapport 

aux autres facteurs écologiques, il a paru intéressant de tirer profit de la distribution contrastée 

du bétail sur le PRW. J'ai donc cherché à mener une comparaison, de type "expérimentation 

naturelle" au sens de Diamond (1986), avec une situation témoin sans bétail transhumant.  

 

Matériels et méthodes 

Dispositif de terrain 

Selon un protocole similaire à celui exposé dans la deuxième section du chapitre 3 et aux 

mêmes périodes, les tas de fèces des ongulés ont été comptabilisés le long de transects d'une 

zone échantillon en zone de transhumance afin de servir d'indices de fréquentation par les 

ongulés. La zone échantillonnée a été identifiée grâce aux informations des gardes-faune et 

des gestionnaires de la composante Béninoise du PRW et aux résultats des comptages aériens 

de 2002 et 2003. Cette zone a été choisie du fait qu'elle présentait une mare permanente, la 

mare Barabo (Barabom), située en pleine zone de transhumance (cf. chapitre 3) et connue 

pour être fréquentée par les troupeaux de bétail. Elle se situe au même niveau du gradient 

climato-écologique du PRW que la zone de Kabougou qui n'accueille a priori pas de bétail 

transhumant (Figure 117). Les transects de Kabougou et de Barabo ont été parcourus une fois 

chacun à la mi-saison sèche, à la fin de saison sèche et au début de la saison des pluies. 
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Figure 117 : Positionnement des transects pédestres de suivi des fèces sur la zone Barabo. 

En fond grisé la carte des signatures des profils saisonniers des NDVI indiquant le type de variation saisonnière 

de la verdure de végétation le long du gradient climato-écologique. La zone de Barabo se trouve en zone de 

transhumance alors que la zone de Kabougou n'accueille pas de bétail transhumant. 

 

De la même façon que pour les zones Anana, Perelegou et Kabougou, j'ai testé pour la zone 

Barabo que l'échantillonnage était représentatif de la zone au niveau des éléments du paysage 

traversés par les transects (altitude, distance aux bas-fonds, distance aux points d'eau aux trois 

périodes, proportion de formations végétales). En revanche, il a été impossible d'adapter un 

dispositif permettant un accès par les pistes et garantissant dans le même temps des conditions 

écologiques tout à fait similaires à celles mesurées sur la zone témoin de Kabougou. Les 

différences significatives concernent en particulier la distance à l'eau en début de saison des 

pluies (moyenne sur les transects de Kabougou : 641 m, de Barabo : 1393 m, test de 

comparaison des moyennes de Wilcoxon : W = 56, p-value = 0.01) et l'altitude (moyenne sur 

les transects de Kabougou : 282 m, de Barabo : 241 m, test de comparaison des moyennes de 

Wilcoxon : W = 0, p-value < 0.001). La structure de végétation, d'après la carte des 

formations végétales (De Wispelaere 2001) était également un peu différente (test du Chi² de 

comparaison des proportions des types de végétation sur les transects de Kabougou et de 

Barabo : Chi² = 114.2537, p < 0.001). La zone de Barabo présentant davantage de savane 
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arborée à herbacées pérennes (31%) mais moins de savane arbustive claire à herbacées 

annuelles (4 %) par rapport à Kabougou (respectivement 25 % et 10 %). 

Remarque : Un des objectifs parallèle de ce protocole était de caractériser les habitats 

fréquentés par les différentes espèces dans la zone de transhumance afin de mettre en 

évidence d'éventuels décalages ou resserrement de niches relativement à la zone sans bétail. 

Cependant, les nombres d'observations ont été trop faibles à chaque passage sur Barabo pour 

mener une analyse statistique aux 3 saisons chez les espèces a priori les plus sensibles à la 

présence des vaches, i.e. les paisseurs et les éléphants (Tableau 46).  

Tableau 46 : Nombre total de tas de fèces comptés sur les transects dans les zones Barabo(avec bétail 

transhumant) et Kabougou (sans bétail transhumant). 

* : les crottes de rédunca et de guib pouvant être largement confondues, les données correspondantes n'ont pas 

été prises en compte dans l'analyse. 

espèce Barabo  Kabougou 

 mi-saison 
sèche 

fin saison 
sèche 

début de saison 
des pluies 

 mi-saison 
sèche 

fin saison 
sèche 

début de saison 
des pluies 

guib harnaché* 3 2 0  3 1 1 

bubale ou damalisque 4 1 2  12 9 10 

gazelle à front roux 0 3 1  0 5 2 

ourébi 10 21 7  28 17 14 

céphalophe de Grimm 21 20 6  32 18 8 

rédunca* 4 4 13  21 24 10 

cobe de Buffon 6 9 0  10 1 1 

éléphant 2 0 0  45 122 87 

phacochère 43 38 11  25 23 7 

buffle 7 30 9  30 71 20 

hippotrague rouan 87 72 27  94 55 27 

vaches 0 9 39  0 0 0 

 

Analyses 

Afin d'indiquer le niveau de fréquentation de chaque zone, le nombre de tas de fèces sur les 

transects a été ramené à un taux de rencontre kilométrique et la moyenne sur les transects a 

été calculée à chaque passage (IKtas de fèces). Afin d'étudier si la fréquentation des zones 

Kabougou (sans pastoralisme) et Barabo (avec pastoralisme) par les animaux sauvages 

évoluaient de la même manière au cours des saisons, j'ai calculé pour chaque zone la 

différence entre l'IK moyen à une période et celui à la période précédente en pourcentage de 

l'IK de la période précédente (P) : 
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P12 = (IKfin saison sèche – IKmi-saison sèche))/ IKmi-saison sèche 

P23 = (IKdébut saison des pluies – IKfin saison sèche)/ IKfin saison sèche 

 

Résultats 

De rares tas de fèces d'éléphant (2) ont été trouvés sur les transects de Barabo à la mi-saison 

sèche et aucun aux passages suivants de fin de saison sèche et de début de saison des pluies. 

Seules quelques rares traces d'éléphant datant de la saison des pluies - reconnaissables par le 

fait que les animaux se sont enfoncés dans le sol limoneux détrempé - témoignent d'une faible 

utilisation de la zone en saison des pluies. L'augmentation du taux d'indices a donc fortement 

augmenté sur Kabougou relativement à Barabo (Figure 118). 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 118 : Différences des évolutions des IKtas de fèces entre les zones Kabougou et Barabo. 

A gauche : P12 Kabougou – P12 Barabo, à droite : P23 Kabougou – P23 Barabo. 

 

En revanche, en ce qui concerne les paisseurs en fin de saison sèche, les taux kilométrique de 

tas de fèces de buffle et de cobe de Buffon ont moins augmenté à Kabougou relativement à 

Barabo (Figure 119). Les nombres d'observation de tas de fèces chez le Cobe de Buffon sont 

cependant très faibles ; les fluctuations saisonnières d'abondance n'ont pas donc pas forcément 

beaucoup de sens en termes de proportions. Toujours concernant le buffle, le taux de 

rencontre a diminué dans les mêmes proportions en début de saison des pluies alors que 

davantage d'indices de fréquentation des vaches ont été observés (Tableau 46).  
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Figure 119 : Différences des IKtas de fèces entre les zones Kabougou et Barabo. 

A gauche : (IK12Kabougou – P12 Barabo)/IK12Kabougou. A droite : (IK23Kabougou – P23 

Barabo)/IK23Kabougou. En noir : espèces paisseuses, en gris : espèces mixtes et phacochère, en blanc : espèces 

plutôt brouteuses en saison sèche. L'écart entre les IK à Kabougou et Barabo est significatif aux 3 périodes pour 

le bubale, l'éléphant et le buffle et pour l'ourébi à la mi-saison sèche (test de Student avec l'option de non égalité 

des variances, p<0.05). 

 

Néanmoins, il apparaît que la zone Barabo semble avoir été nettement moins fréquentée par 

les paisseurs – autres que le phacochère - que la zone Kabougou et ce avant même une arrivée 

du bétail transhumant à la mi-saison sèche (Figure 119). Le phacochère semble au contraire 

avoir fréquenté davantage la zone Barabo tandis que l'hippotrague, a priori à régime mixte en 

fin de saison sèche, ne semble pas avoir utilisé les deux zones dans des proportions 

différentes. 

 

Discussion 

Les informations apportées par les indices trouvés au sol semblent cohérentes avec celles 

issues des observations directes en avion. Les deux approches suggèrent en effet que les 

ongulés paisseurs ainsi que les éléphants fréquentent moins la partie sud-est du PRW en 

période de transhumance. Cependant, quelques troupeaux de buffles semblent s'être 

rapprochés des mares de la zone de transhumance en fin de saison sèche, augmentant ainsi 

fortement la proportion de tas de fèces observés sur Barabo. Il apparaît également que même 

avant l'arrivée du bétail transhumant, les paisseurs fréquentent relativement peu cette zone à 
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l'exception du phacochère et de l'hippotrague qui sont soupçonnés d'utiliser d'autres 

ressources en plus des herbages en saison sèche. 

Il faut toutefois être prudent par rapport à ces conclusions. Les indices kilométriques 

d'abondance sont généralement utilisés pour suivre l'évolution des tendances des populations 

au cours du temps à partir de données d'observations directes (Vincent et al 1991). Etant 

donné que la visibilité et donc l'observabilité des animaux risquent de changer d'une zone à 

une autre, il n'est pas recommandé de comparer des IK issus de circuits différents afin de 

mettre en évidence des différences d'abondances dans l'espace. Dans le cas présent, on a fait 

l'hypothèse que l'ensemble des fèces présents sur la bande définie par le transect était assez 

étroite (80 cm) pour que l'ensemble des tas de fèces présents sur cette bande soient tous 

détectés et enregistrés. La conclusion que les différences observées entre Kabougou et Barabo 

ne seraient dues qu'à la présence du bétail risquent toutefois d'être biaisée. En effet, les deux 

zones ne présentent pas exactement le même faciès malgré nos efforts pour identifier deux 

zones le plus similaires possible au niveau de leurs caractéristiques environnementales. Les 

animaux risquent donc de ne pas fréquenter de la même façon les deux zone si elles 

présentent des ressources en disponibilité différentes. La composition des formations 

végétales est par exemple différente sans doute du fait qu'il y a moins de zones de plateaux 

échantillonnées sur la zone Barabo que sur la zone Kabougou. On pourrait expliquer une 

abondance moindre d'éléphants, ourébis et céphalophes de Grimm du fait de la plus faible 

disponibilité en zone élevées abritant davantage de repousses ligneuses. Mais on devrait en 

revanche trouver davantage d'indices de fréquentation par les buffles dans la plaine en saison 

sèche, ce qui n'est pas le cas.  

On pourrait envisager qu'au cours des 30 dernières années pendant lesquelles le pastoralisme 

s'est accru sur le PRW, les espèces exclues par compétition en fin de chaque saison sèche par 

le bétail transhumant aient "appris" à délaisser cette zone. Il se pourrait également que ce soit 

la pression de braconnage qui ait conduit à cet "apprentissage" et que les animaux associent 

l'odeur et le bruit du bétail à celle de l'homme prédateur. Sam et al. (2002) ont observé au 

Ghana une corrélation négative entre l’abondance des éléphant et celle des vaches indiquée 

par leur nombre de bouses. Ce serait l’odeur des vaches qui retiendrait les éléphants d’utiliser 

la nuit les zones utilisées par les vaches dans la journée. Une récente étude de Bates et al. 

(2007) au parc d'Amboseli au Kenya vient également de montrer que les éléphants sont 

capables de différencier différents groupes ethniques en fonction de leur odeur et d'identifier 

ceux représentant un danger pour eux. Sur le PRW, les éleveurs ne sont pas connus pour 
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chasser les éléphants mais il se pourrait que les éléphants du W fassent moins la distinction 

que leurs comparses Kenyans. Selon un éleveur Peul interviewé au Niger, avec l'appui 

d'Arnaud Convers (thèse sur la transhumance), toutes les espèces d’animaux sauvages ne 

craindraient pas la présence des vaches sur le PRW mais plutôt celle de l'Homme. Il ne serait 

pas rare qu'au cours de la transhumance sur le PRW, des hippotragues rouans rejoignent les 

troupeaux de vache la nuit par crainte des prédateurs. Ils ne le feraient en revanche pas le jour 

par crainte des humains. Des buffles mâles viendraient parfois également défier les taureaux 

dominants pour s'emparer du troupeau. La moindre fréquentation de certaines espèces dans la 

zone de Barabo hors la période de transhumance pourrait tout simplement être due à une 

persistance de la présence humaine et notamment des braconniers. Il a été difficile d'obtenir 

des informations géoréférencées sur les activités de braconnage sur le PRW en période et hors 

période de transhumance. Néanmoins, la plupart des camps de braconniers détectés au cours 

du survol aérien de 2003 se situaient au Sud-Est du PRW (Figure 120). Le survol de 2002 a 

mis en évidence quelques campement mais peut-être construits par les éleveurs transhumants 

(Roamba et al. 2002). On peut également noter qu'à moins de 15 km au sud de la mare 

Barabo, un front pionnier d'agriculture s'est formé et a progressé sur le territoire du PRW. Les 

agriculteurs avaient commencé à installer des villages et à défricher la savane arborée pour 

implanter du coton jusqu'à ce qu'ils soient expulsés en 2005. Il se pourrait donc que les 

incursions humaines aient pu gagner aisément la zone de Barabo et avoir une influence directe 

(prélèvement par braconnage) ou indirecte sur l'abondance des animaux sauvages.  

 

 

 

 

 

 

Figure 120 : Distribution des camps de braconniers sur le PRW détectés lors du survol aérien d'avril 2003. 

Les camps sont représentés par des croix rouges. 

Le point bleu indique la position de la mare Barabo. 

 



Partie 3 : Signes d’exclusion compétitive des paisseurs sauvages par le bétail 

307 

 

4.3. Habitat et ressources sélectionnés par les vaches 

en période de transhumance 

Une explication de la distribution spatiale des ongulés sur le PRW en période de 

transhumance serait l'exclusion compétitive des espèces sauvages paisseuses par le bétail 

transhumant. Mais la présence systématique des éleveurs associée aux troupeaux de vaches et 

peut-être celle des braconniers dans la même zone est un facteur confondant puisque les 

animaux sauvages peuvent fuir les zones occupées par le bétail par crainte de l'Homme. Pour 

qu'il y ait compétition, il faut que les espèces compétitrices utilisent de mêmes ressources 

présentes en quantité limitées (Wiens 1989, Boer & Prins 1990). Dans cette partie, je cherche 

à caractériser les ressources utilisées par les vaches dans la zone de transhumance afin de 

mettre en évidence un éventuel recouvrement de la niche occupée par les vaches avec celle 

des paisseurs sauvages. 

 

4.3.1. A l'échelle du paysage : apports du comptage aérien de 2003 

Avant la réhabilitation sur son ensemble du complexe d'aires protégées, les composantes 

Nigériennes et Burkinabées bénéficiaient certainement d'une meilleure surveillance indirecte 

grâce au tourisme au Niger et directe du fait des moins grandes superficies à couvrir et d'une 

meilleure accessibilité relativement au parc Béninois. Tous les éléments d'information à notre 

disposition (ex : Convers 2002, Roamba et al. 2002, Bouché et al. 2004) indiquent qu'au 

moins jusqu'en 2003, les éleveurs transhumants conduisaient principalement leurs troupeaux 

au sud-est du PRW, dans la composante Béninoise, plus difficile d'accès par les patrouilles 

des gardes et plus riches en pâturages déjà reverdis grâce aux pluies du début de mousson. 

Bien que les éleveurs adoptent certainement une stratégie visant à limiter les risques de 

rencontre des patrouilles de gardes (Convers, comm. pers.), on peut penser qu'ils conduisent 

tout de même leurs troupeaux sur les meilleures pâtures sur cette partie du PRW, de façon à 

rentabiliser leur prise de risque. Il s'agit en effet de pallier aux carences en protéines et à la 

perte de poids de leurs animaux, développées au cours de la saison sèche. 

Afin de caractériser la sélection de l'habitat dans la zone de transhumance, j'ai utilisé une 

analyse de niche ENFA (Hirzel et al 2002) sur le jeu de données le plus complet à disposition, 

i.e. du comptage aérien de 2003 (Bouché et al. 2004). J'ai considéré comme disponible la zone 
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de transhumance identifiée au chapitre 3. L'analyse a été effectuée à l'aide de la fonction enfa 

du module Adehabitat du logiciel R. 

L'axe de marginalité de l'ENFA est apparu surtout corrélé au niveau de repousse de végétation 

mesuré par difNDVI et à la distance aux formations de savane herbeuse ou de prairie 

hydromorphe (dv18) (Figure 121). C'est donc apparemment par rapport à ces variables que la 

niche utilisée est décalée le plus en moyenne relativement aux conditions environnementales 

disponibles. L'ENFA renvoie également principalement un axe de spécialisation, sur lequel le 

rapport de la variance projetée des pixels utilisés par les vaches sur la variance de l'ensemble 

des pixels définissant les conditions disponibles est le plus fort. Cet axe semble être expliqué 

par les distances aux formations de savane herbeuse (dv18), aux formations de brousse 

tachetée dense (dv1), aux vallées principales (dbf1), et aux activités humaines (dmen). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 121: Résultats de l'ENFA indiquant la sélection de l'habitat par les troupeaux de vaches sur l'est du 

PRW. 

a) diagramme des valeurs propres des axes de spécialisation. b) cercle des corrélations entre les variables 

d'origine et les axes de l'ENFA, avec en axe horizontal l'axe de marginalité et en axe vertical le premier axe de 

spécialisation. c) Position de la niche réalisée par rapport au domaine disponible dans l'espace défini par l'axe 

de marginalité et l'axe de spécialisation, avec en gris foncé le polygone convexe intégrant 95% des pixels utilisés 

et en gris clair celui intégrant 95% des pixels. 

 

Sur la Figure 122, on peut constater que les troupeaux de vaches sélectionnent fortement les 

zones où la repousse de végétation a été la plus forte (fortes valeurs de difNDVI), les zones 

savane herbeuse et leur proximité, et se tiennent plutôt à proximité de signes d'activités 

 
b)            c) 

 
a) 
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humaines détectés par avion. La spécialisation par rapport à la variable dv1 est surtout liée au 

fait que les formations de brousses tachetée sont cantonnées au nord du PRW et que la plupart 

des vaches sont observées au sud. La spécialisation par rapport à dbf1 s'expliquerait par la une 

concentration des troupeaux de vaches entre 10 et 15 km des vallées principales. Les vaches 

paraissent également sélectionner les zones de savane arbustive claire dominée par les 

herbacées annuelles et les zones de savane arborée et boisée dominée par les herbacées 

pérennes (valeurs très faibles de dv24 et de dv14). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 122 : Histogrammes des valeurs des variables sur les pixels utilisés par les troupeaux de vaches (en 

gris foncé) et sur l'ensemble des pixels de la zone de transhumance (en transparent). 

 

La préférence pour les zones les plus reverdies rejoint donc celle mise en évidence hors zone 

de transhumance pour les grandes espèces sauvages : éléphant, buffle, hippotrague et bubale. 

On retrouve également une préférence commune avec le buffle, le cobe de Buffon et le 

céphalophe de Grimm pour les zones de savane arbustive claire dominée par les herbacées 

annuelles (v24), avec l'hippotrague et le cobe de Buffon pour les zones de savane herbeuse 

(v18), et avec l'éléphant, le phacochère et le céphalophe de Grimm pour les zones de savane 

arborée et boisée dominée par les herbacées pérennes (v14). 
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4.3.2. A l'échelle du site, apport des indices indirects sur les transects 

pédestres 

Le parcours des transects pédestres a permis de confirmer une fréquentation de la zone par les 

troupeaux de vaches, qui semble s'être accentuée en début de saison des pluies (Tableau 46). 

On peut se demander si à chaque période, les bouses observées ne proviennent pas d'un même 

troupeau étant donné la forte concentration spatiale des bouses (Figure 123).  

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 123 : Position des bouses de vaches observées sur les transects pédestres de la zone Barabom. 

En fond de carte, l'image Landsat (L7ETM 19/05/00, source SIG ECOPAS/CIRAD), avec en plus foncé les zones 

de végétation dense des bas-fonds. carrés verts : observations de fin de saison sèche, ronds rouges : 

observations de début de saison des pluies. Les rectangles blancs et le pointillé blanc figurent respectivement le 

tracé des transects et la piste permettant d'accéder à la zone. 

 

En fin de saison sèche, les bouses ont été trouvées principalement sur des sites présentant un 

tapis herbacé moyennement dense et de hauteur moyenne (entre 10 et 50 cm), ainsi que des 

repousses herbacées et ligneuses (Figure 124 a), plutôt dans les petits bas-fonds de catégorie 

3. Mais ce résultat ne se base que sur 9 observations. En début de saison des pluies, ce sont les 

sites avec une repousse herbeuse moyenne et une herbe plus courte (< 10 cm) et plutôt hors 

des bas-fonds qui semblent avoir été sélectionnés, d'après les 39 bouses observées. 
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Figure 124 : Sélection de l'habitat par les troupeaux de vaches en transhumance sur la zone Barabo, en fin 

de saison sèche (a) et en début de saison des pluies (b). 

Les histogrammes représentent les proportions de sites utilisés (en grisé) et disponibles (transparents) pour les 

différentes valeurs des variables du milieu. 

 

 
a) 

 
b) 
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A l'angle supérieur du transect le plus au nord notamment, en début de saison des pluies, j'ai 

pu constater que le troupeau avait prélevé fortement de l'herbe. Les hauteurs enregistrées ainsi 

que les niveaux de repousse peuvent donc être biaisés si les vaches ont coupé l'herbe et 

prélevé les feuilles les plus vertes. Cependant, on peut penser aussi qu'en début de saison des 

pluies, les vaches utilisent moins les zones de bas-fonds pour se concentrer sur les nouveaux 

herbages en repousse, plus courts mais de meilleure qualité (Breman & de Ridder 1991). Sur 

les 9 sites où des bouses de vaches ont été trouvés à la fin de saison sèche, 7 présentaient des 

touffes d'Andropogon gayanus, 5 des touffes de Diheteropogon hagerupii et 3 aussi des 

dicotylédones de la strate herbacée. En début de saison des pluies, sur les 39 sites utilisés par 

les vaches, 27 présentaient de l'Andropogon gayanus en repousse, et 22 des dicotylédones 

herbacées en pousse, et 22 des herbacées annuelles en repousse formant une pelouse de moins 

de 10 cm de hauteur. Ces observations suggèrent que les nouvelles pousses et les 

dicotylédones peu fibreuses sont recherchées par les vaches en début de saison des pluies. 

D'après l'éleveur Peul interviewé au Niger, il semblerait que les éleveurs choisissent de mener 

en toute fin de saison sèche et en début de saison des pluies leurs troupeaux directement sur 

les zone où les herbacées pérennes ont entretenu une repousse de saison sèche, accentuée avec 

les éventuelles premières pluies. En général, lorsque les animaux arrivent sur le parc, ils ont 

beaucoup maigri les semaines précédentes. Pendant quelques jours, ils s'alimentent surtout 

pour retrouver du poids. Ils peuvent pendant cette courte période utiliser à la fois le chaume 

non brûlé d'herbacées sèches telle que Andropogon gayanus et Loudetia togoensis mais aussi 

des feuilles d'arbres et des rameaux en l'absence d'herbe verte. Pour satisfaire leurs besoins en 

protéines, les vaches préféreraient brouter des rameaux de Pterocarpus erinaceus et d'Afzelia 

africana des nouvelles feuilles de Combretum nigricans. Afin de leur rendre accessible le 

fourrage ligneux, les éleveurs prélèvent souvent des rameaux sur les arbres et les donnent à 

leur bétail sur place ou les ramènent à la périphérie du PRW (voir aussi Houinato & Sinsin 

2000). J'ai pu observer plusieurs arbres ainsi émondés en fin de saison sèche sur le PRW. 

Khaya senegalensis, Stereospermum kunthianum, Proposis africana, Boscia senegalensis, 

Boscia angustifolia seraient également des essences ligneuses intéressantes pour leur teneur 

en azote (Convers 2002). Selon De Leeuw & Tothill (1990), sur les zones pastorales d'Afrique 

de l'Ouest, les vaches consacreraient environ 12 % et 5 % de leur temps d'alimentation à 

prélever des feuilles de ligneux dans les zones de moins de 700 mm et de moins de 1000 mm 

de pluie par an respectivement. De Bie (1991) a noté au Mali qu'en avril, en fin de saison 

sèche, les vaches pouvaient incorporer jusque 25 % de brout dans leur régime alimentaire et il 
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évoque un cas extrême au Burkina où ce taux a atteint 90%. Cependant, selon l'éleveur Peul 

interviewé ainsi que d'autres, sur le PRW les vaches délaisseraient très rapidement le brout 

pour sélectionner les herbes pérennes offrant de nouvelles pousses, essentiellement de 

l'Andropogon gayanus. Les troupeaux sélectionneraient donc plutôt les bas-fonds où la 

repousse est la plus forte en début de saison des pluies. Toutefois, alors que la saison des 

pluies s'installe, les vaches auraient tendance à éviter les bas-fonds plus humides et plus 

insalubres (tsé-tsé, moustiques). Plus précisément, d'après l'éleveur, les troupeaux 

navigueraient entre les bas-fonds et les zones selon les pluies, redescendant lorsque les bas 

fonds se ressuient entre les épisodes pluvieux. Lorsque l'Andropogon gayanus atteint 40 à 50 

cm de hauteur, les vaches le délaissent au profit des nouvelles pousses d'autres herbacées, 

plutôt des annuelles. Ce scénario semble très cohérent avec les informations apportées par les 

rares indices observés sur la zone Barabo en fin de saison sèche et en début de saison des 

pluies. 

Il n'y a rien de surprenant à constater que les vaches, comme les autres paisseurs, recherchent 

plutôt les herbages offrant une bonne qualité de fourrage, c'est-à-dire ceux avec des repousses 

en toute fin de saison sèche et en début de saison des pluies. Sur les sites sélectionnés par les 

vaches le tapis herbacé est apparu un peu plus court que sur ceux sélectionnés par les buffle. 

Mais il se pourrait aussi que les vaches aient réduit la hauteur de la strate herbacée sur ces 

sites. En consommant systématiquement les feuilles de graminées en repousse, les vaches 

peuvent limiter la hauteur du tapis herbacé à un niveau inaccessible pour les buffles à une 

période de l'année où ils en ont particulièrement besoin. Illius & Gordon (1987) considèrent 

en effet que de grandes espèces de paisseurs peuvent être exclues par des espèces plus petites 

lorsque celles-ci entretiennent une hauteur d'herbe trop faible pour rendre le fourrage 

disponible. La pression de pâturage peut également être suffisante pour exclure d'autres 

espèces de paisseurs de taille moyenne telles que le bubale. Il semblerait que les vaches 

sélectionnent des habitats où l'herbe n'est pas trop haute mais avec de bonnes repousses, et 

remontent sur les bords de plateaux en début de saison des pluies comme le bubale (chapitre 

3). Ego et al. (2003), d'après une étude au Kenya, notent que le bubale présente une sélection 

similaire à celle des vaches et qu'une compétition entre les deux espèces est de ce fait 

envisageable lorsque la quantité de ressources s'amenuise. 
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4.4. Une monopolisation des zones de forte repousse 

de végétation par les troupeaux de vaches 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Troupeau de vache dans le sud est du PRW en période de transhumance. 

Photographie :A. Ipavec). Le trait blanc délimite la zone avec de l'herbe en repousse sur lesquelles se 

concentrent ici au moins 157 vaches menés par 2 hommes (zones bleues). 

 

L'étude des distributions spatiales des ongulés domestiques et sauvages en période de 

transhumance a montré que les paisseurs sauvages occupent très peu la zone sud-est du PRW 

sur laquelle se concentrent la majorité des troupeaux de vaches. D'autre part, l'étude de la 

sélection d'habitat a mis en évidence que les grands ongulés sauvages et les vaches 

sélectionnaient les zones du PRW où la repousse de végétation était la plus forte. La 

superposition des cartes de production primaire et de distribution de ces espèces illustre bien 

que la plupart des zones de forte repousse sont occupées alors que les zones sans repousse le 
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sont beaucoup moins (Figure 125). Ce qui est très visible également, c'est que les grands 

paisseurs et les éléphants semblent systématiquement éviter les zones reverdies utilisées par 

les troupeaux domestiques. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 125 : Distribution des grandes espèces d'ongulés observées en fin de saison sèche : mise en évidence 

d'une séparation spatiale entre espèces domestiques et sauvages. 

a) Comptage de mai 2002. Les points d'eau sont représentés à titre d'indicatif sur la base des observations en 

avril 2003, mais il se pourrait que certaines mares aient été aussi remplies en mai 2002 et non répertoriées ici. 

Il est surprenant qu'aucun hippotrague rouan n'ait été observé dans la moitié sud pour le comptage de 2002 ; les 

données de certains transects ont peut-être été perdues pour cette espèce ainsi que pour le phacochère qui 

présente une troncature similaire dans sa distribution). b) Comptage d'avril 2003. On peut observer que la 

plupart des groupes des grandes espèces, vaches comprises, utilisent préférentiellement les zones où la repousse 

a été la plus forte (vert plus foncé) en fin de saison sèche - tout début de saison des pluies. Dans la moitié sud-est 

du PRW, la plupart des zones de plus forte repousse sont monopolisées par le bétail transhumant, les grands 

ongulés sauvages se cantonnant dans la partie nord-ouest à l'exception de l'hippotrague rouan. 

 

  
 

 

a) comptage aérien partiel de mai 2002 (transects 

espacés de 5 km) 
 

b) comptage aérien total d'avril 2003 

(transects espacés d'1km) 
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Si l'on se réfère à la période du comptage aérien d'avril-mai 2002, il apparaît que 47 % de la 

surface du PRW présentaient un niveau de repousse acceptable par les grands ongulés (% de 

pixels de 1 km² sur lesquels difNDVI> 15). Cependant, 54% de cette surface étaient situés 

dans la zone de transhumance mesurée avec la méthode du Kernel (Worton 1989) en 

englobant 95 % des points de localisation des troupeaux de vache observés en 2002. Sachant 

que la plupart des grands ongulés étaient exclus de cette zone, il ne leur restait finalement que 

21% de la surface du PRW avec un habitat convenable. En 2003, selon le même calcul, 24 % 

du PRW présentaient un niveau de repousse acceptable par les grands ongulés. 46% de cette 

surface favorable étant situés dans la zone transhumance (Kernel 95 % sur les points de 

localisation des troupeaux de vaches observés en 2003), la surface disponible pour les grands 

paisseurs et les éléphants s'abaissait à 12 % de la surface du PRW. Dans les deux cas, il 

semble donc que ce soit la moitié des ressources favorables qui soient rendues indisponibles 

aux paisseurs sauvages par la présence des troupeaux transhumants et/ou des hommes qui les 

accompagnent. 

Nous avons vu par ailleurs, au chapitre 1, que l'abondance des vaches augmentée de celle des 

paisseurs sauvages observés en période de transhumance en 2003, atteignait curieusement le 

niveau prédit par les conditions environnementales du PRW. Il semblerait donc que les 

paisseurs domestiques et sauvages se partagent les ressources disponibles du PRW en 

fonction de la densité de masse métabolique de leur population. La quantité de bétail 

introduite par les éleveurs n'étant pas forcément limitée par la quantité de ressource disponible 

étant donné les stratégies individuelles des éleveurs, il semblerait que ce soit plutôt la guilde 

des paisseurs qui s'ajuste de façon à survivre sur les ressources laissées disponibles. 

La substitution des paisseurs sauvages par les paisseurs domestiques au PRW ne semble pas 

être un cas isolé. Une étude comparative initiée par Fritz (comm. pers.) entre des écosystèmes 

naturels et pastoraux renforce l’hypothèse d’une compétition interspécifique entre les deux 

types d’animaux. Ces résultats ont été repris pour faire l’objet d’une note en préparation 

(Annexe 9). 
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Cette thèse a été effectuée dans le cadre de la phase d’état des lieux préalable à la constitution 

d’un plan de gestion harmonisé des trois parcs nationaux béninois, nigérien et burkinabé 

constituant le Parc Régional du W du Niger (PRW). Dans ce cadre, l'objectif de cette thèse 

était double. Premièrement, il s'agissait d’établir un diagnostic de l'état du peuplement 

d’ongulés sauvages du PRW et – deuxièmement – de mettre à jour les facteurs structurant et 

éventuellement menaçant cette diversité dans un contexte fortement anthropisé. De façon à 

ajuster la fenêtre d'observation à l'échelle des phénomènes étudiés, une approche à plusieurs 

échelles spatiales imbriquées a été développée (Figure 126).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 126 : Echelles spatiales de l'étude et organisation de la thèse. 

 

 

A travers l’étude des variations spatiales des caractéristiques structurelles des peuplements 

d’ongulés en Afrique, cette thèse a mis en évidence un déficit dans l’abondance des ongulés 

sauvages sur le PRW et en particulier dans celle des ongulés paisseurs au regard des 

conditions environnementales qui y règnent (chapitre 1). Les facteurs pouvant intervenir dans 

l'organisation des peuplements sont très divers (Menge & Sutherland 1987, Gurevitch et al. 

2000). Toutefois, l’analyse de la structuration spatiale du peuplement d’ongulés sauvages sur 

le territoire du PRW (chapitres 2, 3, 4) a permis d’identifier des mécanismes qui ont pu 

conduire à ce déficit. 
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Dans cette synthèse générale, je rappelle les principaux résultats obtenus puis je discute en 

particulier de l’importance des caractéristiques environnementales et des facteurs liés aux 

activités humaines dans la structuration du peuplement d’ongulés du PRW. 

 

1. Synthèse des principaux résultats 

Chapitre 1 : 

Positionnement du système par rapport au Continent 

La richesse spécifique des ongulés du PRW s'est révélée légèrement inférieure à celle 

attendue au vu des conditions environnementales qui y règnent. Par ailleurs, les modèles ont 

indiqué un déficit significatif dans l'abondance des méso-herbivores sauvages. Le déficit des 

méso-paisseurs pourrait particulièrement s'expliquer par une substitution par les paisseurs 

domestiques en transhumance sur le PRW. 

Composition du peuplement d'ongulés sauvages 

La répartition en différentes guildes trophiques et un étagement en termes de tailles 

corporelles suggère que la coexistence des espèces est permise par le partage des niches et que 

l'assemblage d'espèces sur le PRW peut avoir résulté de processus compétitifs au cours de 

l'histoire du peuplement. 

Chapitre 2 : Structuration spatiale du peuplement d'ongulés sauvage sur l'étendue du PRW 

en période de transhumance 

Le peuplement d'ongulés sauvages est apparu plus pauvre en espèces et moins abondant en 

terme de biomasse dans les zones accueillant les transhumants et leurs troupeaux de vaches et 

dans les zones proches des autres signes d'activités humaines, en particulier dans la partie la 

plus périphérique du PRW. L'éléphant et les grandes espèces paisseuses étaient 

particulièrement moins abondants à proximité des troupeaux domestiques et des activités 

humaines. La richesse spécifique et l’abondance étaient d’autre part plus importantes dans la 

partie centrale du PRW, dans les zones les plus productives mais aussi les plus hétérogènes au 

niveau de la repousse de végétation et situées à moins de 10 km des points d'eau. Ces résultats 

suggèrent 1) l'importance des différences de sélection de ressources entre les espèces, 2) celle 

de la crainte de l'homme par les animaux et 3) l'intervention de processus compétitifs entre 
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paisseurs domestiques et sauvages dans la structuration spatiale du peuplement d'ongulés 

sauvages. 

Chapitre 3 : Sélection des ressources et coexistence dans un contexte peu perturbé en 

période de ressources limitées 

à l'échelle du paysage (> 1 km²), en début de saison des pluies 

Comme supposé, les ongulés de grande taille qui ont besoin de quantité de fourrage 

importante semblent occuper davantage les zones de plus forte productivité primaire que les 

espèces plus petites. Des espèces connues pour être inféodées aux points d'eau, i.e. le cobe 

Defassa, le cobe de Buffon et le guib harnaché, ont été observées sans surprise à proximité 

des mares et des rivières. Ainsi, les variations spatiales de composition des assemblages 

d'espèces à l'échelle du paysage paraissent liées à la distribution des ressources définies par 

les besoins alimentaires et énergétiques des différentes espèces. Les troupeaux d'éléphant 

montrent toutefois un niveau d'agrégation qui ne s'explique pas complètement par 

l'hétérogénéité environnementale mesurée mais plutôt par des interactions sociales. D'autre 

part, il n'a pas été mis en évidence de séparation spatiale chez des espèces relativement 

proches écologiquement qui aurait pu être le signe d'une compétition interspécifique, excepté 

peut-être entre le bubale et l’hippotrague rouan ou entre le bubale et le cobe de Buffon. 

à l'échelle du site (< 1 ha) 

L'étude de la sélection de l'habitat à une échelle plus fine semble confirmer que la taille 

corporelle et la guilde alimentaire participent amplement à la définition des ressources 

recherchées par les ongulés et par conséquent à leur distribution spatiale.  

intégration d'échelles 

La quantité et la qualité des ressources varient sur l'étendue du PRW notamment en fonction 

d'unités paysagères définies par le relief et le réseau hydrographique. En saison sèche, les 

zones de bas-fonds abritent les principaux points d'eau et une plus grande quantité de fourrage 

herbacé, avec souvent des repousses chez les graminées pérennes qui attirent la plupart des 

ongulés paisseurs. Les zones de plateaux présentent en revanche davantage les repousses 

ligneuses recherchées par les petites espèces brouteuses, et par les éléphants en fin de saison 

sèche et en début de saison des pluies. 

En saison sèche, la distribution des points d'eau semble également structurer fortement la 

distribution spatiale des ongulés. Des espèces très mobiles comme l'éléphant ou assez 
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indépendantes de l'eau de surface comme les petites espèces peuvent se distribuer à plus de 8 

km des points alors que les buffles, les hippotragues et les cobes, à la fin de la saison sèche, se 

cantonnent en revanche plutôt à moins de 4 km des dernières mares en eau. 

La disponibilité en eau de surface et la végétation se modifiant avec l'arrivée des pluies, la 

sélection de l'habitat par les animaux change également. Les grands paisseurs semblent 

remonter depuis les bas-fonds vers les zones plus élevées et les plus reverdies à l'échelle du 

paysage alors qu'une petite espèce brouteuse telle que le céphalophe semble être redescendue 

sur des zones plus basses et relativement moins reverdies. Ces mouvements pourraient 

s'expliquer par les variations de qualité du fourrage en fonction des unités paysagères et une 

dispersion de la distribution des points d'eau sur l'espace du PRW.  

Chapitre 4 : Indices de l'exclusion des grands ongulés sauvages par le bétail  

D’une part les paisseurs domestiques et sauvages semblent sélectionner des habitats similaires 

(chapitres 3 et 4). D’autre part, l’étude des distributions des animaux sur l'étendue du PRW en 

période de transhumance a révélé que les grandes espèces paisseuses ainsi que les éléphants 

semblaient se tenir particulièrement écartées des troupeaux de bétail transhumants et se 

concentrer dans la partie Nord-Ouest du PRW (chapitres 2 et 4). Ces comportements 

suggèrent des processus de compétition interspécifique entre animaux sauvages et 

domestiques mais aussi un dérangement par le bétail et/ou les hommes qui l’accompagnent. 

 

2. Limites de l'étude 

2.1. Des photographies ponctuelles de la structure spatiale 

L’étude de la distribution spatiale des ongulés à l’échelle du paysage sur toute l’étendue du 

PRW s’est basée exclusivement sur les résultats de deux comptages aériens. Les structures 

spatiales observées semblent se répéter mais davantage de répétitions auraient sans doute 

permis de confirmer les scénarios avancés dans cette thèse, notamment concernant l’impact de 

la transhumance. Toutefois le coût d’une telle opération est très élevé et ces deux comptages 

aériens à une telle échelle sont déjà exceptionnels pour la région. Un suivi en ULM a pu être 

mis en place sur certaines parties du PRW mais uniquement en dehors de la zone de 

transhumance. Il n’a donc pas été possible d’étudier à grande échelle la dynamique de la 

distribution spatiale des ongulés sauvages avant et au cours de la transhumance sur le Sud-Est 
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du PRW. En revanche, l’analyse des données obtenues par ULM sur le Nord-Ouest du PRW 

pourront permettre de compléter les informations sur la sélection de l’espace par trois grandes 

espèces (le buffle, l’éléphant, l’hippotrague rouan) en l’absence de bétail.  

2.2. Biais liés aux comptages aériens 

Il a été mis en évidence sur plusieurs écosystèmes de savane en Afrique que la probabilité de 

détection des animaux par avion dépendait de la taille des groupes, de leur couleur, de leur 

taille, de leur niveau de dispersion, du milieu (densité de canopée), de leur comportement 

(ex : couchés et dissimulés dans la végétation) mais aussi de l’expérience des observateurs, de 

leur nombre et de la durée du vol (Jachmann 2002, Redfern et al. 2002). Ces biais concernent 

l’ensemble des comptages dont les résultats ont été utilisés pour construire les modèles 

d’abondance des ongulés en Afrique (chapitre 1). Cependant ils devraient davantage masquer 

les tendances plutôt que d’en créer (Fritz & Duncan 1994). Sur le PRW, il semblerait que les 

comptages aériens sous-estiment l’abondance de la plupart des petites espèces relativement 

aux comptages au sol (Figure 127).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 127 : Taux de rencontres des ongulés sauvages par différentes méthodes dans la partie Nigérienne en  

fin de saison sèche – tout début de saison des pluies. 

La valeur pour le comptage routier correspond à la moyenne sur 4 répétitions d’un même circuit, les barres 

verticales correspondent à l’intervalle de confiance à 95%. 
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Toutefois, il faut être prudent avec cette comparaison étant donné que la plupart des transects 

pédestres et routiers étaient disposés à moins de 10 km des rivières où se concentrent la 

plupart des animaux en fin de saison sèche.  

Les structures spatiales du peuplement d’ongulés observées par avion peuvent également être 

biaisées par la structure spatiale de la végétation, et ne pas rendre compte de la réelle 

distribution des animaux. Les petites espèces ont pu être dissimulées par la canopée, en 

particulier là où les feuilles se sont déjà développées. Cela pourrait expliquer que les petites 

espèces semblent ne pas sélectionner les zones et où les NDVI sont les plus forts. Cependant, 

l’étude de la distribution des fèces a confirmé ce résultat, indépendamment de la détectabilité 

des animaux (chapitre 3). 

2.3. Biais liés aux indices crottes 

Face à la difficulté pour obtenir un grand nombre d’observations directes permettant une 

analyse de la sélection à l’échelle du site (< 1 ha), je me suis basé sur les tas de fèces comme 

indicateurs des habitats utilisés par les animaux. Si les tas de fèces semblent indiquer la niche 

utilisée par les cobes de Buffon en saison sèche (chapitre méthodologique), cela reste à tester 

chez les autres espèces. A une échelle plus large que le site (< 1 ha), on pourrait envisager de 

comparer l’information apportée par les fèces avec celle apportée par les localisations 

d’individus équipés de colliers GPS relativement aux caractéristiques de leur domaine vital. 

Les données récoltées par les études en cours sur la mobilité des éléphants et des buffles 

permettraient éventuellement la comparaison pour ces espèces. A une échelle plus fine, des 

études éco-éthologiques du comportement alimentaire et des activités des animaux pourraient 

également être menées pour préciser les niches de quelques espèces sédentaires. Par exemple 

au Niger, il est envisageable de suivre par affût les réduncas dans les zones herbeuses près de 

la mare Nyafarou, les cobes de Buffon autour du campement de la Tapoa et les cobes Defassa 

près de l’aérodrome de la Tapoa. 

D’autre part, le protocole de suivi de dégradation des fèces a mis en évidence une disparition 

rapide de nombreux tas de fèces dès les premières fortes pluies. Il est probable que l’intensité 

et la fréquence des averses n’aient pas été homogènes sur l’ensemble des transects parcourus 

en début de saison des pluies. Ainsi la quantité de tas de fèces répertoriée dans certains 

milieux n’est pas forcément représentative de celle réellement déposée depuis le passage de 

fin de saison sèche si certains tas ont disparu. J’ai pu en particulier observer que les insectes 

coprophages avaient tendance à s’attaquer aux crottes fraîches dès les premières pluies. Leur 
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activité dépend peut-être de l’habitat (hygrométrie, température, exposition au soleil, etc.). 

Les résultats sur la sélection du milieu en début de saison des pluies risquent donc d’être 

davantage biaisées qu’en saison sèche où la dégradation des tas de fèces est relativement 

faible. 

3. Influence de l’environnement sur la structure du 

peuplement d’ongulés du PRW 

3.1. Qualité du sol, richesse spécifique et abondance des ongulés 

Le PRW abrite aujourd'hui 16 espèces d'ongulés en incluant les hippopotames et les damans 

de rochers. Mises à part les disparitions supposées du rhinocéros noir et de l'éland de Derby, il 

n'est pas répertorié d'autres extinctions d'ongulés de savane dans la région du W à l'ère 

historique. En intégrant ces deux espèces, le peuplement du PRW atteindrait un niveau de 

richesse spécifique cohérent avec les prédictions de Olff et al. (2002). Ces prédictions se 

basent sur l'hypothèse que le nombre d'espèces dépend non seulement de la quantité mais 

aussi de la qualité des ressources fourragères (chapitre 1). Les modèles développés dans cette 

thèse (chapitre 1) ont confirmé les résultats d’autres études (Fritz et al. 2002) sur le fait que 

l’abondance des petites espèces paisseuses est moindre sur les zones où le sol – et donc le 

fourrage – est de faible qualité. Elles y seraient donc sujettes à un plus grand risque 

d’extinction (Rosenzweig & Abramsky 1993). La faible teneur en éléments nutritifs du sol 

(cations, azote) en Afrique de l'Ouest expliquerait ainsi que l'on y observe presque deux fois 

moins d'espèces d'ongulés relativement aux zones volcaniques d'Afrique de l'Est.  

 

3.2. Une composition limitée par l’environnement régional 

3.2.1. Une composition actuelle modelée par une compétition passée ? 

Sur le PRW, les ongulés se distinguent par des tailles corporelles différentes ou se répartissent 

dans des guildes alimentaires différentes si leurs tailles sont proches (chapitre 1). Etant donné 

la corrélation entre la morphologie - et a fortiori le régime alimentaire - et l'écologie des 

animaux (Schoener 1965, Hespenheide 1973), ces différences laissent supposer des niches 

écologiques relativement séparées. Cette organisation du peuplement semble ainsi cohérente 

avec l'hypothèse de Diamond (1975) selon laquelle la composition du peuplement s'ajusterait 

sous le jeu de processus compétitifs. La différence de masse corporelle entre espèces 

paisseuses de mêmes assemblages a également été mise en évidence sur de nombreux autres 
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écosystèmes en Afrique (Prins & Olff 1998). Le peuplement serait en fait le fruit de 

combinaisons d'espèces suffisamment différentes pour coexister sans ou avec peu de 

compétition interspécifique dans un niveau de ressources donné. Selon MacArthur & Levins 

(1967), il existe en effet une limite à la similarité des espèces qui peuvent coexister. Même si 

les ressources ne sont pas limitées, la compétition passée risque de se traduire par un 

assemblage d'espèces présentant des niches encore peu chevauchantes (Brown 1989, Kotler & 

Brown 1993, Prins et al. 2006). Sous cette hypothèse, une portion des niches occupées par le 

rhinocéros noir et l'éland de Derby avant leur extinction dans la région du PRW serait restée 

vacante en l'absence de colonisation par de nouveaux brouteurs. La disparition de l'éland de 

Derby est donc peut-être à l'origine du déficit mesuré dans l'abondance des méso-brouteurs 

sur le PRW (chapitre 1). 

 

3.2.2. Importance du pool régional 

La composition du peuplement d'ongulés du PRW s'est certainement définie à une époque où 

le pool régional d'espèces s'étendait jusqu'en Afrique de l'Est et même au-delà. La plupart des 

espèces du PRW sont en effet retrouvées sur des écosystème d'Afrique de l'Est et australe, 

mais souvent avec des variations de sous-espèces. Seuls le cobe de Buffon, le céphalophe à 

flancs roux, la gazelle à front roux et le rédunca ne sont pas distribués dans l'hémisphère sud 

mais on y trouve des espèces parentes (ex : Gazella thomsonii et Redunca arundinum, 

respectivement très proches au niveau écologique de Gazella rufifrons et Redunca redunca 

(Estes 1997)). Selon Brown et al. (2001), si la richesse spécifique est une propriété des 

écosystèmes principalement régulée par la disponibilité des ressources, la composition n'est 

pas une variable stable. On peut cependant remarquer que les autres grands parcs de savane 

d'Afrique de l'Ouest ne présentent finalement pas d'espèces différentes de celles trouvées sur 

le PRW. On peut donc supposer que l'ensemble des savanes d'Afrique de l'Ouest s'étendant au 

moins du Niger au Sénégal formaient un même écosystème sur lequel s'est ajustée une seule 

et même combinaison d'espèces. Cette bande de savane se serait essentiellement morcelée 

sous l’action de l’Homme au cours des deux derniers siècles (Jones 1973, East 1999). 

 

3.2.3. Un écosystème relativement isolé aujourd’hui 

De nouvelles colonisations naturelles du PRW par d'autres espèces de savane ne sont guère 

envisageables à court terme étant donné l'isolement géographique du WAPO par rapport aux 
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autres aires protégées du Continent et l’absence de véritables corridors biologiques (Figure 

128).  

Si la dernière population de girafes blanches du Niger a trouvé refuge à moins de 50 

kilomètres du PRW, dans la région du Dallol, le fleuve Niger semble représenter une barrière 

jamais franchie naturellement par l'espèce. En revanche, de nouvelles extinctions sont à 

craindre à très court terme pour les damalisques comme le montrent les tendances négatives 

des populations déjà peu nombreuses. Sayer (1982) avait déjà donné l'alerte relancée par East 

(1999) mais la situation semble avoir empiré depuis. Les tendances du bubale, du cobe 

Defassa, du daman et de l'hippopotame (non présentées dans cette thèse pour les deux 

derniers) sont également inquiétantes pour la région et appellent une gestion harmonisée à 

l’échelle du WAPO. 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 128 : Distribution des aires protégées en Afrique (d’après la World Database on Protected Areas 

(WDPA) de l'UNEP-WCMC). 

Le cercle indique l’emplacement du WAPO. 

 

3.3. Importance de la dimension spatiale des ressources dans la 

structuration spatiale du peuplement d’ongulés sauvages sur le PRW 

En s'intéressant à la distribution spatiale des animaux sur l'étendue du PRW, ce travail 

complète les rares autres études qui ont décrit la structuration spatiale des peuplements 

d'ongulés africain à l'échelle des aires protégées, au regard de la distribution de facteurs 

environnementaux (Redfern et al 2003, Redfern et al 2006, Oindo 2002a, Skidmore et al 

2003, Saïd 2003). 
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3.3.1. Hétérogénéité spatiale de la végétation à l'échelle du paysage 

Au sein du PRW, nous avons vu que les 14 espèces d'ongulés (en ne comptant ni 

l'hippopotame ni le daman) n'étaient observées ensemble que sur des surfaces excédant 100 

km² environ (chapitre 2). Cette aire est probablement surestimée étant donné que, par avion, 

tous les individus n'ont sans doute pas été observés. Toutefois il n'est pas surprenant que la 

richesse spécifique varie en fonction de la surface considérée et soit plus faible sur une partie 

de l'écosystème que sur son ensemble. Selon Prins & Olff (1998), cela serait dû à des 

exclusions compétitives conduisant à une séparation spatiale des espèces. Pour Du Toit & 

Owen-Smith (1989), de plus grandes surfaces abriteraient une plus grande diversité de 

conditions environnementales et permettraient l'occupation d'un plus grand nombre de niches 

et ainsi la coexistence d'espèces en plus grand nombre.  

Cette étude a en particulier montré que l'hétérogénéité structurale des surfaces des différentes 

formations végétales (carte de végétation, De Wispelaere 2001) sur le PRW augmentait en 

fonction de la surface d'observation. Aucune relation n'a été mise en évidence entre cette 

diversité et la richesse spécifique, en revanche le nombre d'espèces a paru maximal dans les 

zones de plus forte hétérogénéité au niveau de la repousse de végétation enregistrée par les 

images NDVI en tout début de saison des pluies (chapitre 2). Il semble donc que ce soit 

davantage le niveau de productivité primaire que la structure de la végétation qui détermine 

les variations spatiales des caractéristiques du peuplement d’ongulés à grande échelle. 

 

3.3.2. Taille corporelle et partage de l’espace 

L'analyse des distributions des différentes espèces en tout début de saison des pluies suggère 

que les espèces se partagent graduellement l'espace particulièrement en fonction de leur taille 

corporelle et du niveau de la quantité et de la qualité de la repousse de la végétation (chapitre 

3). Cette séparation semble pouvoir s'expliquer par la configuration spatiale des ressources sur 

le PRW et les différences de contraintes physiologiques intrinsèques des animaux.  

En effet, le choix d'habitat et de ressources par les animaux est soumis à la fois à des 

contraintes externes, notamment à la disponibilité des ressources alimentaires et à des 

contraintes intrinsèques (Illius & Gordon 1993). Ces contraintes intrinsèques sont souvent 

liées aux besoins physiologiques dépendant de leur taille corporelle mais aussi à leur 

perception et à la discrimination des structures de leur environnement. Selon Illius & Gordon 

(1993), les herbivores présentent une sélection des ressources et un comportement alimentaire 



Partie 4 : Synthèse générale 

328 

 

visant à maximiser à la fois la quantité d'énergie ingérée (sucres) et celle d'éléments nutritifs 

(protéines, vitamines, oligo-éléments, minéraux, etc.). Pour ce faire, ils utiliseraient des types 

de végétation leur permettant de maximiser leur taux d'ingestion.  

Les grandes espèces sont davantage contraintes que les petites de consommer de grands 

volumes de fourrage pour satisfaire leurs plus grands besoins absolus en énergie (voir 

contexte théorique). En l'absence de perturbations majeures, il semblerait que sur le PRW, en 

tout début de saison des pluies, les groupes d'individus des grandes espèces sélectionnent leur 

habitat à grande échelle spatiale en choisissant de se concentrer plutôt dans les zones où la 

densité de végétation en repousse est la plus forte sur de grandes étendues (chapitre 3). Il 

semble donc, que malgré leur aptitude à survivre sur des fourrages de faible qualité (Illius & 

Gordon 1987, 1992), en particulier les chaumes des grandes herbes sèches pour les paisseurs, 

les grands espèces préfèrent tout de même utiliser les fourrages verts lorsque ceux-ci sont 

suffisamment abondants. Ces fourrages sont plus riches en éléments nutritifs et plus 

digestibles. En choisissant les zones présentant une forte densité de fourrage vert, les groupes 

d'animaux trouvent suffisamment de nourriture de qualité pour l'ensemble des individus les 

composant (Kennedy & Gray 1993) tout en limitant par ailleurs les trajets entre les sites 

d'alimentation ainsi que la dépense d'énergie et la perte de temps liées aux autres activités que 

l’alimentation (Spalinger & Hobbs 1992).  

 

3.3.3. Partage de l'espace entre les guildes 

L'étude de la sélection à l'échelle du micro-habitat a permis de confirmer que les différences 

de guilde alimentaire impliquaient des divergences de sélection d'habitat au niveau du couvert 

herbacé et des types de repousses de végétation (chapitre 3). Un résultat original concernant le 

PRW, est que la répartition de ces ressources alimentaires implique une divergence de 

distribution spatiale des guildes en saison sèche. Les brouteurs utilisent plutôt les zones 

élevées du PRW pour les repousses ligneuses et les paisseurs les zones basses plus herbeuses. 

 

3.3.4. Importance de la distribution des points d’eau 

Cette étude a d’autre part confirmé l'importance de la distribution de l'eau de surface dans la 

structuration spatiale du peuplement à l'échelle du paysage en saison sèche et tout début de 

saison des pluies. L'effet des points d'eau sur la distribution spatiale des ongulés de savane 
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africaine a déjà été mise en évidence sur de nombreux écosystèmes (ex : Western 1975, 

Redfern et al 2003). D'après les observations faites au PRW, les espèces paisseuses ainsi que 

les éléphants semblent particulièrement se concentrer autour des points d'eau en saison sèche 

alors que les petites espèces brouteuses ou mixtes se répartissent de façon plus homogène sur 

le PRW. Ces différences pourraient être attribuées aux différences de leur régime alimentaire 

(Estes 1997) mais aussi de taille corporelle (Owen-Smith 1988) comme nous l’avons vu dans 

le cadre théorique. 

 

3.4. Modalités de coexistence des espèces sympatriques à l’échelle locale 

Les observations faites lors de cette étude ont révélé un premier niveau de séparation des 

espèces par un partage de l’espace à l’échelle du paysage sur le PRW. Se pose néanmoins la 

question du partage des ressources à une échelle spatiale plus fine. 

 

3.4.1. Séparation des grandes espèces en fonction du type de végétation recherchée 

Nous avons observé qu’en fin de saison sèche - début de saison des pluies, les distributions 

spatiales des grandes espèces se chevauchaient largement au niveau des zones les plus 

reverdies d’après les images NDVI (chapitre 3). Cependant, la valeur du NDVI est due à la 

fois à l'intensité de l'activité photosynthétique de la strate herbacée et de la strate ligneuse 

(chapitre 3). Selon leur guilde alimentaire, la distribution des animaux est donc certainement 

liée à la sélection de végétaux en repousse dans des strates différentes. 

En fin de saison sèche, avant les premières pluies, les éléphants paraissent utiliser 

particulièrement les grandes étendues avec de la végétation active. Celles-ci correspondent en 

fait à des zones où les ligneux débourrent (premières feuilles), en particulier les Combrétacées 

qui dominent la savane arbustive (chapitre 3). L'analyse des variations d’abondance des 

populations d'éléphant à l'échelle de l'Afrique suggère d’autre part que le niveau de repousse 

de la végétation en saison sèche est finalement un facteur limitant les densités de cette espèce 

(chapitre 1). Le brout frais apparaît donc comme une ressource clef des éléphants en fin de 

saison sèche et certainement en tout début de saison des pluies.  

La concentration des grands paisseurs dans les zones les plus reverdies en tout début de saison 

des pluies est certainement davantage à attribuer à la repousse de la strate herbacée. Il serait 

intéressant de vérifier une fois que la saison des pluies est bien avancée et que la strate 
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herbacée est bien développée si les grands paisseurs continuent à sélectionner les zones les 

plus productives. On pourrait en effet penser, qu'au-delà d'un seuil de productivité minimale 

d'herbe, les animaux préfèrent les pâtures où la végétation présente un stade de 

développement moins avancé et représente donc un fourrage plus digestible et plus riche en 

éléments nutritifs. 

3.4.2. Partage des niches chez les brouteurs et les mixtes en saison sèche 

Un explication classique de la coexistence des espèces brouteuses est que les espèces se 

partageraient les ressources selon la dimension verticale de la végétation en fonction de leur 

taille, les plus grandes atteignant les strates les plus hautes (Lamprey 1963, Leuthold 1978). 

Toutefois Du Toit (1990) a remis en question cette séparation chez les espèces plus petites 

que le koudou (Tragelaphus strepsiceros), haut de 1.40 m au garrot. Sur le PRW, il est clair 

que l’éléphant utilise des rameaux et des feuilles de la canopée inaccessibles pour les autres 

espèces. Chez les espèces plus petites susceptibles de brouter en saison sèche (gazelle à front 

roux, céphalophe de Grimm, céphalophe à flancs roux, guib harnaché, ourébi et hippotrague 

rouan) la séparation par la hauteur d’alimentation est moins évidente. Le guib harnaché 

semble se séparer du céphalophe de Grimm et de l’ourébi du fait qu’il fréquente les zones 

proches des points d’eau et les bas-fonds principaux. C’est également a priori le domaine du 

céphalophe à flancs roux (Delvingt & Lobão Tello 2005), comme j’ai pu l’observer seulement 

deux fois sur le PRW. Une étude du régime alimentaire devrait aider à préciser la question du 

partage des ressources. Certaines espèces étant a priori particulièrement frugivores (ex : 

céphalophes), il serait intéressant d’élargir l’étude à d’autres groupes tels que les primates 

représentés par le galago (Galago senegalensis), le vervet (Cercopithecus aethiops), le patas 

(Erythrocebus patas) et le babouin (Papio anubis) sur le PRW. 

 

3.4.3. Partage de niche chez les paisseurs 

Cette étude s’est focalisée sur la saison sèche et le début de saison des pluies, c'est-à-dire une 

période où les ressources sont a priori le plus limitées (Voeten & Prins 1999) et à laquelle les 

différentes espèces risquent de rentrer en compétition. Au sein de la guilde des paisseurs, en 

saison sèche, les différentes espèces utilisent des domaines plus ou moins concentrés autour 

des points d'eau et dans les bas-fonds (chapitre 3). L’utilisation d’habitat présentant des 

hauteurs d'herbe différentes induit d’autre part des chevauchements limités pour certaines 

espèces (Figure 129).  
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Le type d'aliment, le type d'habitat (au sens spatial) et la hauteur de la strate de végétation 

consommée (Spencer 1995) ont été identifiés comme des dimensions écologiques 

différenciant les niches des ongulés paisseurs de savane africaine (ex : Bell 1969, Hirst 1975, 

Jarman & Sinclair 1979, McNaughton & Georgiadis 1986). La répartition des paisseurs sur 

des sites de différentes hauteurs d'herbe a notamment été mise en évidence sur les 

écosystèmes d'Afrique de l'Est et est bien expliquée par les modèles théoriques sur les 

contraintes alimentaires des herbivores (Bell 1969, Jarman 1974, Illius & Gordon 1987, 

Murray & Brown 1993). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 129 : Séparation et chevauchement des niches des espèces paisseuses en mi-saison sèche dans l'espace 

réduit défini par l'altitude, la distance aux points d'eu et la hauteur d'herbe. 

1 : cobe Defassa, 2 : buffle, 3 : rédunca, 4 : cobe de Buffon, 5: phacochère, 6 : bubale 

 

Si les niches de certaines espèces sont encore fortement recouvrantes dans cet espace 

simplifié (Figure 129), il est possible qu’elles utilisent d’autres dimensions de manière 

exclusive. Les observations sur le PRW ont montré par exemple que le cobe Defassa pouvait 

utiliser les plantes aquatiques et que les phacochères exploitaient des ressources souterraines 

en saison sèche. Le buffle utilise les grandes herbes pour se nourrir tandis que le rédunca les 

utilisent probablement davantage pour se dissimuler vis-à-vis des prédateurs. On peut 

également envisager dans ce cas la mise en œuvre de processus de facilitation (Vesey-
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Fitzgerald 1960). En effet, il est possible que la pâture par le buffle éclaircisse la strate 

herbacée et favorise un regain de pousse favorable au rédunca.  

Les herbivores plus petits sont d’autre part connus pour pouvoir atteindre des végétations plus 

rases (Illius & Gordon 1987). Ainsi, le cobe de Buffon et le rédunca consomment 

certainement préférentiellement des herbes plus courtes que celles sélectionnées par le bubale 

ou le damalisque par exemple dont le museau présente une morphologie adaptée à la sélection 

de feuilles vertes bien développées (Duncan 1975, Murray & Illius 2000).  

3.4.4. Possibilités de compétition entre ongulés sauvages ? 

La possibilité d’une compétition interspécifique n’est pas à écarter complètement chez les 

espèces dont les niches demeurent fortement chevauchantes dans les dimensions spatiales et 

alimentaires , en particulier chez les paisseurs qui se concentrent dans les bas-fonds. Une 

étude de Prins & Douglas-Hamilton (1990) en Tanzanie suggère que les populations des 

différentes espèces d’ongulés du peuplement du parc national du lac Manyara s’ajustent les 

unes aux autres en termes d’abondance dans chaque guilde de telle manière que la pression 

totale sur la ressource du milieu reste stable. Cet ajustement continu, malgré les fortes 

fluctuations de l’abondance de certaines populations, implique des processus compétitifs. 

Selon Fritz et al. (2002), il existerait notamment un impact négatif de l’augmentation des 

densités d’éléphants sur les populations de mésoherbivores. Les modèles construits dans cette 

thèse, sur un jeu de données différent, n’ont cependant pas permis de retrouver cette relation 

(chapitre 1). 

A la Tapoa, au Nord du PRW, j’ai pu observer que les cobes de Buffon entretenaient en 

saison sèche un herbage court (< 5 cm) en repousse (cf. partie méthodologique), certainement 

inaccessible pour les plus grandes espèces. On peut donc se demander si la séparation spatiale 

observée entre les groupes de bubale et de cobe de Buffon (> 1.5 km) (chapitre 3) n’est pas 

liée à une exclusion compétitive. Ramené à leur unité de masse, le taux de consommation des 

herbivores plus petits serait en effet plus important que celui des grands herbivores (Clutton-

Brock & Harvey 1983, Illius & Gordon 1987, Prins & Olff 1998). Ainsi, à des densités de 

masse égales, en conditions de ressources limitantes, les espèces les plus petites seront 

attendues plus compétitives que les grandes espèces d’herbivores. La compétition est 

également à envisager entre espèces proches en taille corporelle comme cela a pu être mis en 

évidence sur d’autres écosystèmes d’Afrique australe (Prins & Olff 1998). Concernant des 

espèces présentes sur le PRW, Delving & Lobão Tello (2005) ont observé sur le parc de Saint 
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Floris en Centrafrique que le cobe de Buffon et le rédunca sont nettement séparés dans 

l’espace. Sur le PRW, le fait que le rédunca ne fréquente pas particulièrement les vallées 

principales est peut-être lié à une compétition avec les cobes. Chez des espèces plus grandes, 

la séparation spatiale observée entre groupes de bubales et groupes d’hippotragues rouans (> 

1 km) (chapitre 3) est peut-être lié à une compétition pour les herbes en repousse de hauteur 

moyenne, ces deux espèces pouvant sélectionner ce type de végétation (Knoop & Owen-

Smith 2006, Estes 1997). 

La question de la compétition interspécifique entre espèces sauvages et de son importance sur 

la structure de chaque guilde alimentaire reste donc à explorer sur le PRW. Cette étude a 

permis de mettre en évidence que la plupart des espèces paisseuses se concentraient 

principalement autour des points d’eau et dans les bas-fonds en saison sèche, donc sur une 

surface limitée du PRW. Afin de préciser les relations interspécifiques au sein de la guilde des 

paisseurs, une seconde étape pourrait consister à 1) étudier l’impact des herbivores sur ces 

zones particulières, 2) étudier le partage de l’espace au sein des bas-fonds entre les ongulés 

paisseurs, 3) comparer les régimes alimentaires des différentes espèces par une analyse 

histologique et/ou génétique des fèces des espèces sympatriques dans ces bas-fonds. La 

question de l’impact des herbivores sur la végétation pourrait être étudiée à partir d’exclos 

placés à différentes distances des points d’eau. Afin de mettre en évidence d’éventuelles 

séparations ou des gradients spatiaux de fréquentation dus à une exclusion compétitive en fin 

de saison sèche, on pourrait concentrer la recherche des indices de présence (tas de fèces) le 

long des bas-fonds comme cela est fait pour étudier les communautés d'invertébrés (ex : 

Vannote et al. 1981) ou des poissons le long des cours d'eau (ex : Matthews 1998) à l'aide 

d'une distance linéaire aux segments du réseau hydrographique de catégorie inférieure ou de 

l'altitude. 

 

3.4.5. D’autres facteurs encore à étudier 

Cette étude a mis en avant l’importance des différences morphophysiologiques entre ongulés 

dans la différence de sélection d’habitat et leur coexistence. La coexistence d’espèces 

sympatriques est souvent expliquée par la ségrégation de leurs niches écologiques (Tokeshi 

1999, Bryce et al. 2002). Toutefois, cette coexistence n’exclut pas la possibilité d’une 

compétition interspécifique si celle-ci est suffisamment atténuée par d’autres facteurs pour 

permettre à toutes les populations de se maintenir. Il est même possible que certaines espèces 
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s’associent en troupeau mixte pour trouver plus facilement des ressources ou pour profiter 

d'une vigilance commune, améliorée par l'effet de groupe, vis-à-vis des prédateurs (Sinclair 

1985, Stensland et al. 2003 pour une revue). Sur le PRW, on peut en particulier noter des 

observations exceptionnelles, faites au sol, de damalisques mêlés à des groupes de bubales 

(Audrey Ipavec, Comm. Pers.). La prédation (Paine 1966, 1971, Janzen 1970, Connell 1975), 

les maladies, le parasitisme (Dobson & Hudson 1986 , Holmes & Price 1986) ou encore la 

densité dépendance (Strong et al. 1984), sont autant de facteurs atténuant la compétition 

interspécifique en empêchant la monopolisation des ressources principales de 

l’environnement par une seule espèce (Sinclair & Pech 1996). En agissant directement sur 

l’abondance de certaines espèces, ces facteurs contribuent également certainement à la 

structuration du peuplement mais restent amplement à étudier sur le PRW. 

 

4. Importance des activités humaines dans la 

structure du peuplement d’ongulés sauvages du PRW 

Si cette thèse a mis en évidence l’importance de ressources et de milieux clefs pour les 

ongulés sauvages en saison sèche et en début de saison des pluies, elle a également révélé 

l’effet majeur des facteurs humains dans leur distribution et la structuration spatiale de leur 

peuplement. 

 

4.1. Importance de l’histoire du braconnage dans le comportement des 

animaux 

L’analyse des distributions spatiales des ongulés observés lors du comptage aérien de 2003 a 

montré que peu d’ongulés étaient présents dans les zones du PRW proches de sa périphérie 

(chapitre 2). On peut se demander si ce déficit local est lié à une pression de braconnage 

particulièrement importante dans les zones excentrées du parc comme cela a été notifié par 

Bello (1984, 1994) au Niger dans les années 80 et 90. Dans ce cas, davantage de patrouilles 

anti-braconnage en périphérie pourraient réhabiliter ces zones pour les animaux. On pourrait 

également penser que la simple perception des activités humaines à l’extérieur du PRW 

puisse tenir les animaux à distance sans que le animaux y soient nécessairement braconnés.  
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Les deux cas paraissent envisageables. Il semble que les animaux puissent s’habituer 

rapidement à la présence humaine et cessent de la fuir si elle ne représente pas un danger. J’ai 

par exemple observé au Niger que suite à l’installation pendant quelques semaines d’un 

campement touristique (campement Sirba) au bord de la rivière Mékrou, la distance de fuite 

des cobes de Buffon dans cette zone a nettement diminué. En saison sèche, de nombreuses 

espèces d’animaux se rassemblent également autour du campement des gardes-faune de la 

Tapoa au Nord du PRW, pour s’abreuver au proche point d’eau permanent. Certains animaux 

vont jusque s’aventurer la nuit dans le campement (ex : cobes de Buffon, cobes Defassa, 

éléphants, lions). Il semble dans ce cas qu’il y ait un effet « poste », i.e. les animaux 

perçoivent la relative sécurité offerte par le lieu par rapport au braconnage et s’y concentrent. 

Toutefois, tous les animaux ne s’approchent pas. Chez les éléphants, seuls les mâles 

fréquentent le site alors que les femelles suitées (i.e. avec leur petit) plus farouches y sont très 

rarement observées.  

Le braconnage a toujours lieu sur le PRW (cf. chapitre sur la Présentation du parc du W) et 

bien qu’il soit difficile de chiffrer son intensité, son impact paraît important en terme de 

comportement des grands animaux. L’éléphant et le buffle sont particulièrement farouches 

vis-à-vis de l’Homme sur le PRW. En 1974, Poché notait déjà que les éléphants du W étaient 

particulièrement craintifs vis à vis des hommes et des véhicules. Plusieurs véhicules ont été 

touchés plus ou moins gravement par des charges d'attaques. Encore aujourd'hui on observe 

un tel comportement, notamment de la part des troupeaux de femelles. Il serait intéressant 

pour l’évaluation de l’effort de la gestion à venir de développer des indicateurs de la pression 

de braconnage en terme de quantité d’indices trouvés sur le PRW (ex : traces, campements, 

arrestations de braconniers, etc.) pondérés par les efforts d’échantillonnage (ex : fréquence et 

longueurs des patrouilles des gardes) en profitant de nouveaux outils d’enregistrement des 

données de terrain tels que les cybertrackers
6
. 

On peut espérer que la réhabilitation du PRW et le développement conjoint des villages de la 

zone périphérique diminuent rapidement la pression de braconnage sur le PRW. Dans ce cas, 

on peut s’attendre à ce que la présence humaine ne soit plus associée à un danger sur le PRW 

par les animaux et qu’ils réintègrent les zones excentrées actuellement délaissées. En 

attendant, il apparaît que l’équivalent d’une zone tampon se soit définie par soi même, 

réduisant d’autant la surface et donc la quantité de ressources dévolues à la faune Le PRW est 



Partie 4 : Synthèse générale 

336 

 

en effet caractérisé par l’absence d’une réelle zone tampon à sa périphérie. Le milieu change 

radicalement d’une savane boisée à des champs de mils ou de coton excepté dans les zones de 

chasse et les réserves de faune périphériques, comme la réserve de Tamou où la transition est 

plus progressive. 

 

4.2. Exclusion des grands ongulés sauvages par les activités pastorales 

L'absence des éléphants en zone de transhumance s'expliquerait par leur crainte de l'homme 

en tant que prédateur plutôt que par une compétition trophique avec les troupeaux de vaches 

en transhumance étant donné leurs différences de régime alimentaire. On ne peut pas écarter 

non plus la possibilité que ce soit également la crainte de l'homme qui tienne les paisseurs 

sauvages à distance des troupeaux de vaches du fait qu’ils sont accompagnés par les éleveurs 

(chapitres 2 et 4). L’impact des troupeaux de vaches sur la distribution de la faune sauvage, en 

particulier des éléphants, buffles et paisseurs de plus petite taille, en fin de saison sèche a été 

mise en évidence sur d’autres écosystèmes en Afrique. Une étude au Kilombero Game 

Controlled Area en Tanzanie s’est basée sur l’étude de la distribution des traces d’animaux et 

suggère un dérangement de la faune sauvage par le bétail et les hommes (éleveurs) mais aussi 

une compétition trophique entre bétail et faune sauvage (Bonnington et al. 2007). 

Dans cette thèse, il a été mis en évidence que les espèces paisseuses étaient séparées 

spatialement des troupeaux de vaches et se tenaient d'autant plus distantes en moyenne des 

troupeaux de vaches qu'elles en étaient proches en terme de masse corporelle (chapitre 4). Les 

distributions des autres espèces, excepté l'éléphant, sont en revanche apparues plus 

indépendantes. La proximité morpho-physiologique est souvent symptomatique de 

l'utilisation de niches similaires. L'étude de la sélection d'habitat a confirmé qu'en début de 

saison des pluies les vaches recherchaient, comme les grandes espèces paisseuses, les zones 

herbeuses en repousse (chapitres 3 et 4). On peut penser que les troupeaux de vaches se 

déploient dans l’espace de façon à optimiser l’utilisation des ressources fourragères, telles que 

le feraient les herbivores sauvages. Toutefois, les troupeaux se concentrent en grande densité 

(chapitre 4) sur les zones reverdies de la partie Sud-Est du PRW. La forte charge locale des 

troupeaux domestiques risque donc de monopoliser une grande partie de la ressource herbacée 

recherchée par les paisseurs sauvages à une période où ces ressources ne sont disponibles que 

                                                                                                                                                                                     
6
 Carnet de note électronique relié à un module GPS ; l'intérêt de cet équipement est l'intégration directe des 

données dans un système d'information géographique (SIG) et donc une visualisation cartographique rapide des 
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sur une faible portion de la surface du PRW. On peut donc envisager que les grandes espèces 

paisseuses soient exclues par compétition des zones du PRW utilisée par les vaches comme 

cela a été démontré sur d’autres écosystèmes (chapitre 4, Annexe 9).  

En conséquence de la crainte de l’homme ou de la déplétion de la ressource fourragère par le 

bétail, le domaine et les ressources réellement disponibles aux espèces paisseuses se limitent à 

la zone Nord-Ouest du PRW en période de transhumance. On peut raisonnablement penser 

que ce scénario se déroule depuis de nombreuses années sur le PRW puisque les troupeaux de 

vaches sont signalés sur le PRW depuis les années 70 et que peu de moyens étaient 

disponibles, en particulier au Bénin, pour limiter leur afflux. La limitation à la zone Nord-

Ouest du PRW des ressources réellement accessibles aux grands paisseurs en fin de saison 

sèche et en début de saison des pluies a vraisemblablement limité leur abondance (chapitre 1 

et chapitre 4). Si l’on ramène la densité des grands paisseurs sauvages à la surface du PRW 

non occupée par les troupeaux de vaches, la densité de biomasse obtenue se rapproche 

finalement de celle prédite par le modèle environnemental (chapitre 1) et n’en est plus 

significativement différente (Figure 130). Ceci renforce l’hypothèse que l’abondance des 

herbivores est limitée par celle de leurs ressources (effet « top-down »).  

                                                                                                                                                                                     

données. 
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Figure 130 : Comparaison des densités de biomasse ; d’une part des paisseurs sauvages en zone sans bétail et 

d’autre part des vaches en zone de transhumance avec celle prédite par le modèle environnemental. 

La zone hors transhumance (3480 km²) correspond à celle définie dans le chapitre 3, tandis que la zone de 

transhumance (4710 km²) est celle considérée dans le chapitre 4. La barre noire verticale indique les intervalles 

de confiance à p = 0.95 sur les valeurs prédites, calculée avec la méthode "prédiction" en argument de la 

fonction predict.lm du logiciel R. 

 

On peut remarquer que la densité des troupeaux de vaches en zone de transhumance reste 

supérieure à celle des méso-paisseurs sauvages en zone sans bétail bien que les conditions 

environnementales soient a priori similaires dans les deux zones. On peut se demander si la 

densité locale de troupeaux de vaches n’est pas amplifiée par le fait que les éleveurs limitent 

leur distribution par rapport au risque d’être appréhendés par les garde-faunes et de ce fait 

surexploitent le milieu dans la partie Sud-Est (Convers, comm. pers.). D’un autre côté, la part 

éventuellement manquante dans la biomasse des paisseurs sauvages pour atteindre le niveau 

moyen prédit pourrait être due à d’autres facteurs tels que le braconnage ou des maladies 

telles que la peste bovine qui aurait frappé les grands herbivores sauvages dans les années 80. 
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5. Conclusion et perspectives 

Cette étude a révélé l’importance pour les ongulés sauvages de ressources particulièrement 

limitées dans leur distribution sur le PRW en fin de saison sèche et tout début de saison des 

pluies. Elle a d’autre part montré que les activités humaines ont un impact fort sur le 

peuplement d’ongulés en limitant l’accès des ongulés sauvages à ces ressources.  

 

5.1. Apports méthodologiques et pistes pour la gestion 

La quantité (hauteur d’herbe) et la qualité (niveau de repousse ) de la végétation en saison 

sèche sont apparues comme des variables de l’environnement importantes pour expliquer la 

distribution des ongulés sauvages à petite et à grande échelle. A partir des observations sur les 

transects pédestres, il semblerait que la date du feu et le relief aient un effet sur ces 

caractéristiques. Le feu ne favorise pas les repousses dans tous les milieux mais en revanche 

diminue considérablement le volume de fourrage herbacé sec sur pied qui pourrait être utilisé 

par les buffles ou les éléphants pour se nourrir. Afin de gérer la quantité et la qualité du 

fourrage des ongulés, il serait intéressant de poursuivre les études sur l’impact des feux 

d’aménagement pour affiner leur utilisation en rapport avec la production de fourrage en 

saison sèche. 

Il serait de la même façon intéressant de préciser les facteurs (ex : pluviométrie, relief, qualité 

du sol, structure et nature de végétation, feux) qui déterminent la distribution et l’intensité des 

taches de verdure à l’échelle du paysage identifiées à l’aide des images NDVI. Ces taches 

semblent en effet se distribuer différemment d’une année à l’autre (chapitre 3). A partir des 

données de comptage aérien sur la distribution des animaux en dehors de la zone de 

transhumance, il serait possible de préciser davantage la sélection des grandes espèces 

sauvages (ex : éléphant, buffle) à l’aide d’analyses multivariées des niches (ex : ENFA, Hirzel 

et al. 2002) ou de modèles inférentiels (ex : fonctions de sélection de ressource de Manly et 

al. (2002)). A partir de ces modèles, on pourrait créer des cartes prédictives dynamiques de la 

répartition potentielle des grands herbivores en fin de saison sèche et en début de saison des 

pluies à partir des images décadaires NDVI (en accès libre sur Internet). Ces modèles 

pourraient être testés pour l’éléphant et le buffle en particulier. Des comptages aérien en ULM 

ont en effet permis de localiser quelques groupes de ces espèces sur l’Ouest du PRW. Ces 

modèles pourraient également être comparés avec ceux calculés sur les données de position 



Partie 4 : Synthèse générale 

340 

 

d’individus équipés de radio-colliers (étude d’Audrey Ipavec sur la distribution spatiale des 

éléphants, étude de Daniel Cornelis sur la mobilité des buffles).  

De tels modèles seraient intéressants notamment pour identifier plus précisément les zones de 

concentration probable des troupeaux de vaches en transhumance sur le PRW. Ceci 

permettrait de limiter ainsi la dispersion des efforts des patrouilles des gardes-faune pour 

appréhender les éleveurs sans nécessiter un repérage préalable des troupeaux par une 

surveillance aérienne coûteuse. La diminution de la fréquentation du bétail dans le PRW peut 

en effet paraître souhaitable à court terme pour permettre une augmentation du cheptel 

d’animaux sauvages et limiter les risques sanitaires à la fois pour la faune sauvage et 

domestique. Toutefois, étant donné le contexte du PRW, une gestion concertée de l’espace à 

une échelle dépassant largement le PRW reste à développer, en intégrant les contraintes et les 

motivations des éleveurs mais aussi des agriculteurs et de nombreux autres acteurs pour 

garantir le maintien à long terme de l’aire protégée. Les processus engagés dans le cadre du 

programme ECOPAS sont porteurs d’espoir à ce niveau. 

Pour un suivi à long terme des populations d’ongulés sauvages, les tas de fèces sont d’autre 

part apparus des indicateurs intéressants qui pourraient compléter les suivis directs déjà mis 

en place par les gestionnaires. Cette thèse a en effet permis d’identifier des critères 

quantitatifs de détermination des tas de fèces de 6 espèces parmi les moins facilement 

identifiables (partie 2). Elle a également permis de confirmer que la dégradation des tas de 

fèces est faible en saison sèche. Des indices kilométriques d’abondance de tas de fèces 

pourraient être calculés sur des circuits pédestres fixes avant le début de la saison des pluies, 

dans des zones sur lesquelles on cherche à mesurer l’impact de la gestion. Il serait judicieux 

de mettre en place ces suivis au niveau de l’ensemble du PRW notamment si on règle le 

problème des transhumants sur la composante béninoise car il peut y avoir redistribution des 

animaux sur l’ensemble des 3 composantes. Ainsi les IK peuvent baisser sur le Niger 

momentanément sans qu’il y ait baisse au niveau du Parc. On peut noter que la recherche 

d’outils alternatifs de suivi de la faune a été développée face aux contraintes logistiques sur le 

PRW, notamment lié au manque de véhicules pour mener régulièrement des comptages 

routiers. En revanche, le nombre de véhicules de touristes parcourant les pistes du PRW en 

saison sèche est très important. Il serait intéressant de mener une recherche et un 

accompagnement auprès des guides touristiques du parc pour utiliser les données 

d’observations de la faune sur les circuits touristiques comme cela est pratiqué dans des parcs 

naturels canadiens ou pour le suivi des cétacés en mer à partir des observations des ferries ou 
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des voiliers de plaisance. L’utilisation de cybertrackers pourrait faciliter la procédure de 

collecte de données très rapidement nombreuses. Une exploitation sous forme d’IK par circuit 

fixe (ex : portions de pistes) servirait certainement la gestion en complétant le faisceau 

d’indicateurs de l’évolution des tendances des populations d’animaux. La production 

régulière de cartes de la distribution des animaux serait très valorisante pour l’image du Parc 

au niveau touristique et certainement motivante pour la plupart de ses agents qui ne 

perçoivent pas forcément l’impact de leur travail sur la faune. 

 

5.2. Autres perspectives de recherche 

Cette étude a été entreprise dans le cadre d’un état des lieux. De nombreux domaines de 

recherche sont encore à développer autour de la faune pour mieux comprendre le 

fonctionnement écologique du PRW et identifier les menaces qui pèsent sur lui. Une attention 

toute particulière pourrait être apportée à des espèces rares, et vulnérables telles que le 

damalisque, ou finalement peu étudiées en Afrique telles que la gazelle à front roux ou le 

céphalophe à flancs roux pour mieux connaître leur écologie. 

A court terme, ce travail pourrait s’étendre à l’étude d’autres déterminants environnementaux 

de la structure des peuplements d’ongulés sauvages à l’échelle du continent africain. Il 

pourrait être particulièrement intéressant de tester des modèles de prédiction de l’abondance 

des différentes guildes d’herbivores basés par exemple sur la structure de la végétation, la 

teneur en phosphore du sol, le rapport carbone/azote du sol ou encore les variations inter-

annuelles et intra-annuelles des NDVI comme Oindo et al. (2002a,b) ont commencé à 

l’étudier pour la richesse spécifique. 

A l’échelle du PRW, le travail de terrain a permis de collecter de nombreuses données qui 

n’ont pas été valorisées dans cette thèse. Il s’agit notamment de données de comptage aérien 

en ULM en zone hors transhumance. Ces données ont permis d’observer un nombre 

intéressant de groupes de grandes espèces (buffle, éléphant, hippotrague rouan) et devraient 

permettre d’étendre l’étude de la sélection de l’habitat par ces espèces au cours de la saison 

sèche à l’échelle du paysage. J’ai également répété le parcours des transects pédestres trois 

années de suite selon le même protocole sur la zone Anana. Ces données devraient permettre 

de préciser la sélection de l’habitat, par exemple avec des ENFA, à partir des données des tas 

de fèces et de donner une première mesure de la variabilité inter-annuelle des caractéristiques 

des micro-habitats. 
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Une analyse du régime alimentaire au cours des saisons à partir d’une analyse du contenu des 

fèces, telle que celle réalisée par De Stefano (2004) mais pour l’ensemble de la saison sèche, 

devrait également permettre de mettre en évidence d’autres chevauchements ou séparation de 

la niche des ongulés afin d’éclairer les mécanismes de coexistence au sein des guildes. La 

recherche pourrait en effet être affinée en collectant des crottes fraîches avant et après les 

premières pluies pour étudier le changement de régime des espèces a priori de régime mixte 

en saison sèche (ourébi, hippotrague rouan). 

Dans un objectif à plus long terme, il serait certainement profitable de mettre en place dès 

aujourd’hui le suivi des tendances des populations pour évaluer l’impact de la reprise en main 

de la gestion dans une approche transfrontalière du PRW. Cette thèse a permis de donner une 

référence sur la structure du peuplement. La nouvelle gestion harmonisée entre les trois pays 

devrait impliquer une diminution de la pression pastorale à l’intérieur du parc ainsi que du 

braconnage. Il serait donc très intéressant de tirer partie de cette situation comme d’une 

expérience afin d’étudier comment les populations d’ongulés sauvages se développent lorsque 

ces contraintes sont levées, mettant ainsi en évidence d’éventuelles compétitions 

interspécifiques comme cela a été fait au Ngorongoro par exemple (Runyoro et al 1995). On 

peut espérer que l’abondance des populations atteignent le niveau prédit par les modèles 

développés dans cette thèse. 
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Annexe 1 : Taxonomie des ongulés africains. D’après Grubb (2005). En grisé, les espèces présentes sur le PRW. 
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Annexe 2 : Evolution des ongulés et adaptations morpho-physiologiques 

des ongulés à leur environnement. 

 D’après Estes (1997), Voeten (1999), Prins & Olff (1998). MA signifie millions d’années. 

 

Période Changements environnementaux majeurs et évolution des ongulés 

Eocène 

58 MA 

les périssodactyles se diversifient et deviennent plus grands tandis que les artiodactyles 
demeurent de petits (< 5 kg) frugivores et omnivores 

Oligocène 

37 MA 

le refroidissement et l'apparition de saisons plus marquées marquent la fin d’un climat 
global subtropical, les fruits et la végétation ne sont plus disponibles qu’à certaines 
saisons ; les artiodactyles s'adaptent en devenant plus grands et en se spécialisant dans 
la consommation d’herbes 

apparition des premiers suidés, camélidés et des ruminants 

Miocène 

24 MA 

les zones herbeuses s’étendent, remplaçant les forêts subtropicales par des savanes 
plus ouvertes ; les ruminants, plus adaptés pour digérer un régime riche en végétaux 
fibreux, se développent et se diversifient, devenant les grands herbivores dominants. 

au début du Miocène : séparation des familles des bovidés, éléphantidés, suidés et 
girafidés 

a la fin du Miocène et au début du Pliocène : séparation de la famille des bovidés en 
tribus. 

Pliocène 

5 MA 

apparition des girafes, éléphants, chameaux 

entre Pliocène et Pléistocène : apparition d’Homo erectus et des genres de bovidés 
actuels 

Pléistocène 

1.6 MA 

âges glaciaires, formes géantes, suivi d’extinction à la fin du Pléistocène, au Paléarctique, 
sans doute pour des raisons climatiques ; taux d’extinction beaucoup moindre sur le 
continent Africain qui a maintenu une grande diversité d’ongulés et en particulier des 
grandes espèces (disparition des genres de mammifères pesant plus de 5 kg : 75 % en 
Amérique du Nord, 76 % en Amérique du Sud, 45 % en Europe mais seulement 13.5 % 
en Afrique ; hors Afrique : disparition de tous les herbivores de plus de 1000 kg, de 76 % 
des genres pesant entre 100 et 1000 kg, 41 % des genres entre 5 et 100 kg, et moins de 
2 % des genres de moins de 5 kg 

spécialisation des ruminants dans l’utilisation de niches de plus en plus séparées, ce qui 
a permis à ce groupe de produire un grand nombre d’espèces 

les non-ruminants qui ont persisté sont restés assez généralistes, capables d’utiliser un 
large panel de types de végétation et d’habitats 
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Annexe 3 : Les ongulés terrestres du Parc Régional du W du fleuve Niger. 

 (Photos : A. Ipavec (AI) , F. Hibert (FH), Internet (I)) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Buffle d'Afrique (FH) 

Syncerus caffer brachyceros 

Hippotrague rouan (AI) 

Hippotragus equinus 

Cobe Defassa (AI) 

Kobus ellipsiprymnus Defassa 

Bubale (AI) 

Alcelaphus buselaphus major 

Damalisque (I) 

Damaliscus lunatus korrigum 

Cobe de Buffon (FH) 

Kobus kob 

Redunca (ou Cobe des roseaux) 

Redunca redunca (FH) 

Phacochère (AI) 

Phacochoerus africanus 

Guib harnaché (FH) 

Tragelaphus scriptus 

 

Gazelle à front roux (FH) 

Gazella rufifrons 

Ourébi (AI) 

Ourebia ourebi 

Céphalophe de Grimm 

Sylvicapra grimmia (I) 

 

Céphalophe à flancs roux (I) 

Cephalophus rufilatus 

  

Rhinocéros noir (éteint sur la zone) 

Diceros bicornis (I) 

Eléphant de savane (FH) 

Loxodonta africana 

Eland de Derby (éteint sur la zone) 

Tragelaphus derbianus (I) 
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Annexe 4 : Estimations des effectifs des populations de grands ongulés de 

la région du W au début des années 80.  

ZC : zone cynégétique, PN : parc national, PNW: valeurs poolées pour les 3 parcs nationaux 

du W, RPF : réserve partielle de faune, RTF : réserve totale de faune, ZB : zone banale. 

Les estimations pour les sites du Burkina Faso et du Bénin proviennent de comptages aériens 

par transects sur zones échantillons conduits par Bousquet en mars-avril 1981 (Bousquet & 

Szanliavski 1982, Bousquet 1984). Pour le parc du W Niger, les estimations proviennent des 

données du comptage aérien de Koster (1977) et des estimations de Newby & Grettenberger 

de 1983 pour l'éléphant (Grettenberger & Newby 1990), ainsi que d'un comptage au sol de 

1988 pour le buffle (East 1999). L'ancienne zone cynégétique de l'Atakora considérée par 

Bousquet consiste actuellement en la zone de chasse de l'Atakora et la zone de chasse de la 

Mékrou ; et le parc d'Arly est actuellement la réserve totale de faune d'Arly. 
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Annexe 5 : Comparaison entre l’utilisation et la disponibilité des variables 

écologiques et anthropiques par les groupes d’ongulés sauvages sur toute 

l’étendue du PRW à la période de transition entre la saison sèche et la saison 

des pluies.  

D’après les données du comptage aérien d’avril 2003. Les histogrammes en grisé représentent la 

proportion de groupes d’animaux observés sur les pixels présentant la gamme de valeurs de la variable 

considérée alors que les histogrammes transparents représentent la proportion de pixels (1 km²) 

disponibles pour cette même gamme de valeurs. Pour la signification des codes des variables, voir 

Tableau 22. 
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Annexe 6 : Comparaison entre l’utilisation et la disponibilité des variables 

de l’habitat à l’échelle du paysage par les ongulés sur la zone sans bétail 

transhumant à la période de transition, entre la saison sèche et la saison des 

pluies.  

Les histogrammes en grisé représentent la proportion de groupes d’animaux observés sur les 

pixels présentant la gamme de valeurs de la variable considérée alors que les histogrammes 

transparents représentent la proportion de pixels (1 km²) disponibles pour cette même gamme 

de valeurs. Pour la signification des codes des variables, voir Tableaux 22 et 26. 
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Annexe 7 : Comparaison entre l’utilisation et la disponibilité des variables 

de l’habitat à l’échelle du site (< 1 ha) par les ongulés sur la zone hors 

transhumance à la mi-saison sèche, en fin de saison sèche et en début de saison 

des pluies.  

Les histogrammes en grisé représentent la proportion de tas de fèces observés sur les sites 

présentant la gamme de valeurs de la variable considérée alors que les histogrammes 

transparents représentent la proportion de sites disponibles pour cette même gamme de 

valeurs.  
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EN FIN DE SAISON SECHE 
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EN DEBUT DE SAISON DES PLUIES 
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EN FIN DE SAISON SECHE, ENTRE 0 ET 2 KM DU PLUS PROCHE POINT D’EAU 
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EN DEBUT DE SAISON DES PLUIES, ENTRE 0 ET 2 KM DU PLUS PROCHE POINT 

D’EAU 
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EN DEBUT DE SAISON DES PLUIES, ENTRE 2 ET 5 KM DU PLUS PROCHE POINT 

D’EAU 
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Annexe 8 : Comparaison des caractéristiques écologiques des bas-fonds et 

des zones élevées (plateaux et collines) du PRW (histogrammes en grisé) avec 

celles de l’ensemble des sites échantillonnés (histogrammes transparents). 

 BF1 : bas-fond de catégorie 1, BF2 : bas-fond de catégorie 2, BF3 : bas-fond de catégorie 3.  
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Annexe 9 : Competitive replacement of dominant wild grazers by cattle in 

pastoral rangelands. 

Note en préparation avec Hervé Fritz (CNRS/LBBE Lyon 1) 

 

Introduction 

Domestication of ungulates is assumed to have begun about 10000 years ago in Western Asia 

(Payne and Hodges 1997) and domestic livestock were introduced about 5000-6000 years ago 

into sub-Saharan Africa and West Africa, reaching southern Africa about 2000 years ago 

(Cumming 1993; Du Toit and Cumming 1999). During the past three centuries, the intense 

increase of human population all over the world has been accompanied by a spatial extension 

of more than 600 % of the land used for managed grazing systems, reaching 25 % of the 

global land surface (Asner et al. 2004). The recent use, by selected domestic ungulates, of 

new lands where they did not originally occur, notably in developing countries, calls into 

question their impact on the natural equilibriums resulting from evolutionary trade-offs 

between indigenous organisms. Numerous studies investigated the effects of grazing on the 

vegetal biodiversity and its repercussions in terms of range floristic quality and primary 

production (e.g. (Mwalyosi 1992; Walker 1993; Sullivan 1999)). The effect of the 

introduction of domestic ungulates on the structure of the native wild ungulate communities is 

another important issue, for both biodiversity conservation and secondary production 

promotion (Du Toit and Cumming 1999). Indeed, the race for space between agriculture and 

grazing prompts herders to covet the forage resources of protected areas and other marginal 

lands where wild fauna took refuge (Prins 1992; Sournia 1998). Meanwhile, multispecies 

systems involving mixes of wild and domestic ungulates appear as a debatable alternative 

option to traditional monocultures of livestock, using the complementary and the robustness 

of the different wild species (Jewel 1980; Teer 1991; Cumming 1993). 

The domestic livestock: exotic species for native ungulate communities? 

The morpho-physiological proximity between ungulate species is known to imply an 

ecological similarity, notably in terms of feeding site selection and diet (Illius and Gordon 

1987; Gordon and Illius 1988; Gordon and Illius 1994; Ritchie and Olff 1999). Thus, it might 

induce a trophic competition between close species (Spencer 1995). In areas where livestock 

species have a relatively recent history of co-occurrence with wild species, they show 
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inherently less body mass and diet difference based on evolutionary segregation with wild 

herbivores than wild herbivores among themselves, which have evolved together since the 

Pliocene, approximately 5 million years ago (Voeten and Prins 1999; Mishra 2001; 

Madhusudan 2004). For this reason, domestic ungulates might compete with certain wild 

ungulate species for common forage resources. 

A recent evidence of the impact of livestock on the wild ungulate communities 

There is recent evidence to suggest that domestic livestock deplete the density and diversity of 

wild herbivores in pastoral ranges by imposing resource limitations (Bagchi et al. 2004). This 

has been illustrated by several field studies conducted in different continents, notably in Asia 

and Africa. Longitudinal studies showed that the partial or total removal of livestock was 

followed by an increase of the population of certain wild ungulate species. It was the case, for 

examples, of chital, chinkara, sambar, chowsingha (rajouter les noms scientifiques?) in the 

deciduous forests of Gir, in India (Khan et al. 1996), or of buffalo since the eviction of cattle 

from Ngorongoro crater floor in Tanzania (Voeten and Prins 1999). Latitudinal comparisons 

of the ungulate communities of close ranges with different grazing pressure by livestock also 

evocate an eviction of certain native species by domestic ungulates. In the Spiti Valley in 

Trans-Himalaya, Mishra (2001) found that four species of locally presumably extinct 

ungulates (the wild yak (Bos grunniens), the kiang (Equus kiang), the Tibetan argali (Ovis 

ammon), and the chiru (Pantholops hodgsoni)) had livestock as the most similar species, i.e. 

they were closer in body mass to a livestock species than to another wild species. He also 

showed that, although not totally eliminated, another wild ungulate, the bharal (Pseudois 

nayaur), presented lower density in highly grazed rangelands (livestock*: 3092 kg/km², 

bharal*: 115.3 kg/km²) than in  close rangelands moderately grazed by livestock (livestock*: 

2156.9 kg/km², bharal*: 341.8 kg/km²) (*calculated using half the adult body mass for young 

individuals) (Mishra et al. 2004). In the W Regional park in West Africa, Hibert et al. 

(submitted ms) showed that seasonal intrusion of cattle appeared to compel certain ungulate 

species, mostly grazers, to restricted areas free of cattle.These different examples suggest that 

the recent introduction or removal of exotic domestic ungulates can have a major impact on 

the structure of the wild native ungulate communities both in space distribution and local 

relative and absolute abundances. In this note, we show that it seems to be also the case in 

large pastoral rangelands where domestic ungulate species substitute themselves for certain 

wild ungulate species. 
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Effect of cattle on the wild community structure in extensive pastoral ranges 

We compared the structures of ungulate communities in pairs of pastoral rangelands and close 

protected areas in different regions of Africa. For each pair, the ecosystems were chosen so 

that they were close geographically, with similar rain regime and soil conditions and with 

close total ungulate biomasses but mainly differing in cattle presence (Table 1, Figure 1). We 

also integrated the case of the W Regional Park undergoing cattle intrusion on over half of its 

area at the end of the dry season. The community structure was expressed by the specific 

repartition of metabolic biomass (W
0.75

kg/km²) in species weighing more than 20 kg. 

Table 1: Pairs of sites used for the comparison of ungulate community structures between natural and 

pastoral ecosystems. 

Pair Country Sites Type Mean annual 
rainfall (mm) 

Soil 
quality 

Total metabolic 
biomas density 

(kg
0.75

.km
-2

) 

pair 1 Tanzania Serengeti 

Loliondo 

natural 

pastoral 

803 

784 

rich 

rich 

1670-2349 

1479 

pair 2 Bostwana Chobe Park 

Chobe District 

natural 

pastoral 

600 

600 

poor 

poor 

311 

324 

pair 3 Bostwana Kalahari 

Ghanzi District 

natural 

pastoral 

300 

300 

poor 

poor 

51 

120 

pair 4 Niger, Burkina 
Faso, Benin 

West W Park 

East W Park 

natural 

illegal pastoral 

800 

800 

poor 

poor 

96 

262 

 

Domestic ungulates appeared to take the biomass rank of the dominant wild grazing species 

of similar body mass in the community in most places (Figure 1). In all studied cases, the 

abundance of the dominant wild grazing species deeply decreased, suggesting a competition 

process. Compared to the cattle-free area, the decrease in the pastoral community was huger 

in wildebeest (Figure 1a), buffalo (Figure 1a, 1b), and oryx (Figure 1c). 

According to (Prins 1992), cattle would affect the wild ungulate community structure by 

monopolising available energy. Indeed, domestic ungulates are often imposed in great 

numbers in the ecosystems. They may have a competitive advantage over wild species 

(Young et al. 2004) because herders might facilitate their access to better pastures and, by 

their protection against predators, reduce the vigilance cost. Furthermore, domestic livestock 

might benefit of complementary food and health care from herders, even though pastoral 

ranges are overstocked (Madhusudan 2004). 
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Figure 1: Comparison of the specific composition in metabolic mass of the ungulate communities in natural 

sites and in their close pastoral equivalent. 

 a) pair 1: ecosystems on rich soil, with numerous ungulate species 

b& d) pair 2: wooded savanna ecosystems on poor soil, dominated by elephants 

c) pair 3: arid ecosystems, with more extreme climatic variability 

Grazers are symbolized by black dots, mixed-feeders by grey squares and browsers by white triangles. The 

arrows indicate the dominant grazing species for which cattle appeared to substitute themselves in the pastoral 

ecosystem. 

In our study cases, the domestic species domination, however, did not seem to alter much the 

number of species in the community. Mixed-feeding species or very selective browsers are 

likely to efficiently forage on the part of the resource which is not exploited by the cattle. 

Some other species, like grazing species evicted by the dominant grazing species, could have 

been promoted by the change of dominant species. But cattle are so closed ecologically to the 

dominant grazing species that the shift of the dominant species apparently did not change 

much the situation for these other species.  

Although it is ecologically very close to cattle, the replaced formerly dominant species is not 

completely  eliminated. Other studies suggested that the out-competed species might still 

coexist by using secondary resources with different efficiency (Kie et al. 1991; Murray and 

Brown 1993; Coe et al. 2005) or by using space refuges in the ecosystem if it is enough large 

to welcome the displaced populations (Fritz et al. 1996; Madhusudan 2004; Young et al. 

2004). Because of worse quality and less quantity of resource and space, the population of 

species out-competed on their main resources could however less increase compare to 

ecosystems with no such close competitor as domestic species. The resource dependence of 

both fecundity as well neonate mortality is a likely explanation to the lower performance of 

out-competed wild species (Mishra et al. 2004). When resources are too scarce and ranges too 

much restricted in space, some species might be eliminated, such as assumed by Mishra for 

certain ungulates in the Spiti Valley in Himalaya (Mishra 2001). 

Conclusion 

The comparative study of mixed pastoral and natural ecosystems supports the prediction of an 

interspecific competition between livestock and wild ungulates. Domestic ungulates appear to 

subsitute themselves for the dominant grazers. This more broadly implicates that interspecific 

competition plays an important role in structuring the communities of large herbivores, at 

least in the grazer guild. 


