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RÉSUMÉ. - La population de Mouflons (Ovis musimon) établie sur l'île Haute, 
dans l'archipel subantarctique de Kerguelen, est issue d'un couple introduit en 
1957. Malgré son origine récente, cette population présente divers caractères 
révélateurs d'un syndrome d'insularité. On observe notamment un phénomène de 
compensation de densité (jusqu'à 100 ind./km2) et une grande instabilité 
démographique, des épisodes de mortalité massive succédant à des périodes de 
forte croissance. Par ailleurs, le Mouflon de l'île Haute se singularise par une 
moindre taille que ses congénères d'Europe continentale. Cette réduction de gabarit 
n'est intervenue qu'à la fin des années 70, excluant un effet fondateur, et semble 
traduire en grande partie une réponse immédiate à la dégradation des ressources 
trophiques après saturation du milieu. Bien que la plupart des particularités 
observées dans cette population soient probablement des réponses phénotypiques 
aux contraintes environnementales, l'instauration d'un cycle démographique a 
introduit une forte pression sélective sur les organismes, susceptible d'induire de 
rapides changements évolutifs. 

ABSTRACT. - The île Haute population of mouflons (Ovis musimon), in the 
Kerguelen subantarctic archipelago, originated from a pair introduced in 1957. 
Despite a récent origin, this population présents several characteristics of the 
insularity syndrome. In particular, density compensation (up to 100 ind./km2) and 
démographie instability, with successive periods of rapid population growth and 
massive die-off, were observed. Morphometric changes were also noticed, this 
mouflon being smaller than its congeners from continental Europe. Size réduction 
occurred only after the 70's, and is probably a conséquence of the dégradation of 
food resources after habitat saturation. Though most of the pecularities observed 
in this population are probably phenotypic responses to environnemental 
constraints, the occurrence of a démographie cycle introduced a strong sélective 
force susceptible to induce some rapid evolutionary changes. 

INTRODUCTION 

Les populations insulaires de Vertébrés diffè-
rent le plus souvent de leurs homologues conti-
nentales par un ensemble de traits d'histoire na-
turelle, ces particularités constituant le syndrome 
d'insularité (MacArthur et al. 1972). Ce syndrome 
se manifeste à différents niveaux et affecte no-
tamment le fonctionnement des populations, l'or-
ganisation sociale et le comportement des ani-
maux, les stratégies de reproduction ou encore la 
taille et la morphologie des individus (Adler et 
Levins 1994). De tels changements peuvent 

correspondre à de simples variations d'expression 
phénotypique, sous l'action de contraintes immé-
diates, ou traduire des modifications plus pro-
fondes, au niveau du génome, par suite d'une 
pression sélective directionnelle. Par ailleurs, à la 
suite d'un effet fondateur, accompagné le plus 
souvent de dérive génétique, les populations insu-
laires ne possèdent qu'une part des allèles de la 
population mère. Il peut en résulter des particula-
rités marquées, mais celles-ci n'interviennent pas 
a priori dans une direction déterminée et doivent 
être pour cela distinguées du syndrome d'insula-
rité proprement dit. 
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Le syndrome d'insularité a été surtout étudié 
dans des populations isolées durant de longues 
périodes. Dans cet article, nous examinons si les 
phénomènes bien connus d'augmentation de la 
densité d'une part, de réduction de gabarit des 
espèces de grande taille d'autre part, s'expriment 
déjà dans une population de Mouflons fondée 
voici seulement 40 ans sur l'île Haute, dans l'ar-
chipel subantarctique de Kerguelen. 

MATÉRIEL ET MÉTHODES 

Site et population d'étude 

Le climat de l'archipel est caractérisé par des tem-
pératures froides et une faible amplitude des moyennes 
mensuelles (min. : 1,9 °C ; max. : 7,4 °C), des précipi-
tations abondantes, et des vents fréquents et violents. 
L'île Haute (49°24'S, 69°56'E) couvre 6,5 km2 et cul-
mine à 321 m d'altitude. Elle est dominée par des zones 
rocheuses ou érodées (70% de l'aire totale), à côté 
desquelles on rencontre des tourbières (10%), des prai-
ries à Azorella selago (13%) et quelques pelouses 
(7%). La végétation de Kerguelen se caractérise en 
outre par l'absence d'espèces arborescentes ou arbus-
tives. Une description plus détaillée du milieu peut être 
trouvée dans Boussès et al. (1994). 

La population étudiée a été fondée en 1957 à partir 
d'un couple de Mouflons provenant du zoo de Vin-
cennes (Lésel 1967). Après une phase initiale de forte 
croissance démographique, un épisode de mortalité hi-
vernale massive est intervenue à la fin des années 70 
(Boussès et al. 1992). La population est depuis lors 
entrée dans un système de fluctuations cycliques de son 
effectif, des périodes de forte mortalité survenant tous 
les 2 à 5 ans (Boussès et al. 1992). Si le Mouflon a 
initialement cohabité avec une population de Rennes 
(Rangifer tarandus) fondée en 1956, ces derniers ont 
quitté l'île à la nage à la fin des années 70, et le 
Mouflon est désormais le seul Mammifère présent sur 
l'île (Chapuis et Boussès 1992). 

Estimation de la densité 

Un suivi intensif de la population de l'île Haute a 
été réalisé de 1989 à 1994. Une phase de mortalité 
massive, survenue durant l'hiver austral 1992, a été 
mise à profit pour estimer les nombres d'adultes pré-
sents avant et après le crash par la méthode de variation 
des ratios (Paulik et Robson 1969). Cette méthode 
permet d'estimer l'effectif d'une population dans la-
quelle 2 catégories sont distinguées (mâles et femelles 
par ex). Elle nécessite de connaître le nombre d'indi-
vidus des 2 types retirés à un instant donné, et de 
disposer d'une estimation de la proportion des 2 formes 
avant et après cette opération. Cette méthode est par-
ticulièrement indiquée dans notre cas, le faible taux de 
survie des mâles de l'île Haute lors d'un crash entraî-
nant de fortes variations de la sex-ratio (Boussès et al. 
1994). De plus, la découverte de la plupart des cadavres 

(28 individus sur 29 parmi les animaux marqués) per-
met, en première approximation, de considérer le nom-
bre de cadavres trouvés comme une bonne estimation 
de la mortalité. 

La sex-ratio parmi les animaux d'un an et plus (notés 
adultes dans cette analyse par commodité) a été mesu-
rée de novembre à mai en 1991-92 et 1992-93 (de la 
fin du printemps à l'automne dans l'hémisphère aus-
tral). Cette période a été retenue du fait de l'absence 
de recrutement, et d'une mortalité estivale négligeable 
des adultes. Pendant la période d'étude, 4 itinéraires 
échantillons ont été réalisés en moyenne chaque mois 
sur l'ensemble de l'île. Plus de 73% de la surface de 
l'île est visible durant les itinéraires, permettant d'ob-
server une forte proportion de la population. Les sexes 
sont aisément distingués à distance par la présence de 
cornes développées chez les mâles, et plus de 98 % des 
adultes observés ont été classés en mâle ou femelle. Le 
nombre d'adultes observés et la proportion de mâles 
parmi ceux-ci ont été calculés pour chaque itinéraire, 
les valeurs moyennes pour chacune des 2 périodes étant 
ensuite utilisées pour calculer le nombre d'adultes pré-
sents avant le crash et l'écart-type appliqué à cette 
estimation (Paulik et Robson 1969). 

Analyse biométrique 

L'étude biométrique a été menée à partir de diverses 
sources. La population a été chassée à partir de 1970, 
le tableau de chasse étant noté, plus ou moins réguliè-
rement selon les années, dans un registre ouvert à la 
base permanente de Port-aux-Français. Le sexe, l'âge 
et le poids entier et (ou) éviscéré des animaux ont été 
indiqués dans certains cas. Par ailleurs, dans le cadre 
de notre suivi à long terme de la population, les cada-
vres ont été systématiquement recherchés et mesurés de 
1989 à 1995. Enfin, 13 individus ont été prélevés au 
fusil durant les étés 1989 et 1995, et 81 femelles durant 
l'hiver 1994. 

Seules les femelles ayant plus de 3 ans (8 incisives 
définitives) ont été considérées pour cette analyse, la 
taille adulte étant alors atteinte (Pfeffer 1967). L'âge 
des mâles a été déterminé d'après le nombre de stries 
d'interruption de croissance sur les cornes (Geist 1966). 
La longueur corporelle et la hauteur au garrot ont été 
relevées à 0,5 cm près selon les procédures standard 
pour les grands Mammifères (Riney 1982), et le poids 
éviscéré est compris avec cœur, poumons et foie en 
place. Seules les données obtenues en été et en automne 
(de janvier à juin) ont été utilisées pour les analyses 
pondérales. Pour les mâles, la longueur des cornes et 
la croissance durant la première année ont été mesurées 
le long de la plus grande courbure. 

RÉSULTATS 

Estimation de la densité 

Le pourcentage de mâles parmi les adultes (± 
erreur type) est passé de 39,6 ± 0,9% (n = 26 
itinéraires) avant le crash de 1992 à 17,5 ± 0,5% 
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Tabl. I. - Comparaisons biométriques entre Mouflons 
adultes (5= 4 ans), mâles et femelles, de l'île Haute 
(cette étude), Gap Chaudun (Alpes, Chauvière 1978), et 
les valeurs rapportées par l'Office National de la Chasse 
(O.N.C., 1993). Les valeurs de l'île Haute correspondent 
aux moyennes ± l'erreur type. La taille des échantillons 
est indiquée entre parenthèses. 
Biométrie comparisons of maie and female adult mou-
flons (3= 4 ans) from Ile Haute (this study), Gap Chau-
dun (Alpes, Chauvière 1978), and values reported by 
the Office National de la Chasse (O.N.C., 1993). Ile 
Haute values are means ± s.e.. Sample size is indicated 
between brackets. 

Kerguelen Gap Chaudun O.N.C. 

MALES 

longueur 127,6 ± 1,2 136 130- 140 
corporelle (cm) (39) (43) 

hauteur au 68,6 ±0,8 79 75-80 
garrot (cm) (31) (43) 

poids éviscéré (kg) 28,7 ± 0,9 38,8 35 - 50 
(17) (46) 

FEMELLES 

longueur 117,9 ±0,5 121 120- 130 
corporelle (cm) (101) (37) 

hauteur au 63,7 ±0,5 72 70-75 
garrot (cm) (80) (37) 

poids éviscéré (kg) 19,8 ±0,7 26 25 - 40 
(") (37) 

(n = 35) après. En moyenne, 350 ± 8 adultes ont 
été observés par itinéraire en période pré-crash, 
et 220 ± 5 en période post-crash. Entre ces 2 
périodes, les cadavres de 143 mâles, 75 femelles 
et 169 agneaux ont été trouvés. La survie des 
agneaux a été extrêmement faible : d'après les 
caractéristiques du pelage et des cornes, nous 
avons établi à 4 le nombre d'agneaux mâles ayant 
survécu et à une dizaine celui des agneaux fe-
melles. Ces individus ayant été recrutés dans la 
population adulte, nous avons admis qu'un déficit 
de 139 mâles et 65 femelles expliquait les varia-
tions de sex-ratio observées. Ces divers paramè-
tres permettent d'estimer à 476 ± 64 (± écart type) 
le nombre d'adultes présents avant le crash ce qui, 
avec les 169 cadavres d'agneaux trouvés, donne 
une population totale de 645 individus, soit une 
densité de 99 ind./km2. Environ 258 adultes ont 
survécu, la densité ayant alors chuté à 40 ind./km2 

en fin d'hiver. 

Caractéristiques biométriques 

Peu de données biométriques sont disponibles 
pour cette espèce. Bien que les données publiées 

Tabl. II. - Poids éviscérés (kg ± erreur type) de Mou-
flons adultes (3= 4 ans) prélevés sur l'île Haute avant 
et après 1978. La taille des échantillons est indiquée 
entre parenthèses. 
Paunched weight (kg ± s.e.) of adult mouflons (s= 4 
ans) collected on Ile Haute up to and after 1978. Sample 
size is indicated between brackets. 

mâles femelles 

phase de croissance 35,9 ± 1,3 22,8 ± 0,7 
démographique 
(jusqu'en 1978) (17) (12) 

phase à cycle 28,7 + 0,9 19,5 ± 0,7 
démographique 
(après 1978) (17) (17) 

t de Student 4,67 3,15 
P < 0,001 < 0,005 

ne permettent pas de tests statistiques, les men-
surations des Mouflons présents actuellement sur 
l'île Haute semblent néanmoins très inférieures 
aux valeurs relevées dans diverses populations 
(Tabl. I). Chez les mâles, la taille des cornes est 
également plus faible que celle observée dans 
diverses populations d'Europe continentale 
(Fig. 1). 

012345678 

Age (années) 

Fig. 1. - Croissance des cornes des Mouflons mâles 
dans la population de l'île Haute (cette étude) et dans 
diverses populations d'Europe continentale (Chauvière 
1978, Hoefs 1982, Nahlik 1989 a, b). Le nombre d'in-
dividus observés sur l'île Haute pour chaque classe 
d'âge est indiqué sous la courbe. 
Maie horn growth in the Ile Haute population (this 
study) and several populations from continental Europe 
(Chauvière 1978, Hoefs 1982, Nahlik 1989 a, b). Ile 
Haute sample size are indicated under the curve for 
each âge class. 
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Fig. 2. - Croissance moyenne des cornes (± erreur type) 
durant la première année de vie des Mouflons mâles de 
l'île Haute, en fonction de la cohorte. Les flèches si-
gnalent l'existence d'une mortalité massive dans la po-
pulation entre deux cohortes. 
Comparison between cohorts of the mean first year horn 
growth (± s.e.) of maies from the Ile Haute population. 
Arrows indicate the occurrence of a die-off between two 
cohorts. 

Par ailleurs, entre la période initiale de crois-
sance démographique et la période cyclique ac-
tuelle, le poids éviscéré des adultes a chuté de 
19% pour les mâles et de 13% pour les femelles 
(Tabl. II). Enfin, la croissance des cornes durant 
la première année de vie est réduite au pic de 
densité, avant un crash, et plus importante les 
années suivant un crash (F6 513 = 5,37 ; P < 0,001 ; 
Fig. 2). 

DISCUSSION 

Élévation de densité 

La densité de la population de l'île Haute a été 
estimée à environ 100 ind./km2 lors du pic démo-
graphique de 1992. Cette valeur, établie d'après 
le nombre de cadavres trouvés, est une estimation 
minimale, toute sous-estimation de la mortalité 
entraînant une sous-estimation de l'effectif de la 
population par la méthode des ratios. Malgré cette 
réserve, la densité calculée est très supérieure à 
celles mentionnées, pour cette espèce ou des On-
gulés de taille voisine, dans les populations d'Eu-
rope continentale, où elle excède rarement 10 
ind./km2 (Nahlik 1992, Cugnasse 1993). Ce point 
est d'autant plus remarquable que seulement 30% 
de la superficie de l'île offre des ressources tro-
phiques conséquentes. Par ailleurs, la biomasse en 
Mouflons a été estimée entre 2 500 et 
2 900 kg/km2 durant l'été 1992 (données non pu-
bliées), soit une biomasse supérieure à celles gé-
néralement observées pour des peuplements d'her-
bivores dans des biomes comparables (Dajoz 

1975). Plus qu'une exacte compensation de den-
sité (MacArthur et al. 1972), la population pré-
sente donc un excès de compensation de densité 
(Case et al. 1979), la biomasse totale étant supé-
rieure à celle formée par une guilde plus complète 
d'herbivores dans des écosystèmes continentaux 
comparables. Ce phénomène semble ici principa-
lement dû à l'impossibilité de dispersion en milieu 
insulaire, renforcé par l'absence de prédation et 
une fécondité élevée (Boussès et al. 1992). Ce 
système apparaît toutefois incapable d'une auto-
régulation «douce» et aboutit à des déséquilibres 
périodiques, traduits par des phases de mortalité 
massive. Bien que les populations insulaires d'On-
gulés soient encore peu étudiées, une telle insta-
bilité semble prédominer sur les îles de petite 
taille (Klein 1968, Valdez et Alamia 1977, Takat-
suki et al. 1994), avec parfois instauration d'un 
cycle démographique régulier (Clutton-Brock et 
al. 1991, Boussès et al. 1992). La tendance est 
donc opposée à celle qui prévaut chez les micro-
mammifères, pour lesquels les populations insu-
laires sont au contraire souvent plus stables (Adler 
et Levins 1994). 

Origines possibles à la réduction de taille 

Les Ongulés, et plus généralement les Mammi-
fères de grande taille, présentent très souvent une 
réduction de gabarit en milieu insulaire (Foster 
1964, Thaler 1973, Case 1978). Malgré une ori-
gine récente, cette tendance est aussi manifeste 
dans la population de Mouflons de Kerguelen. Par 
exemple, le poids éviscéré des mâles adultes à 
Kerguelen est inférieur de 25 % à celui des mâles 
de Gap Chaudun. Plusieurs facteurs peuvent avoir 
contribué à cette réduction de gabarit. 

Compte tenu du faible nombre d'individus in-
troduits, un effet fondateur doit être tout d'abord 
évoqué. La confrontation des tableaux I et II in-
dique que, durant les années 70, le poids des 
Mouflons de l'île Haute était déjà relativement 
faible pour l'espèce, ce qui pourrait éventuelle-
ment être lié à un effet de fondation. Toutefois, 
le poids moyen des animaux a encore diminué par 
la suite, indiquant l'intervention d'autres facteurs. 

Une réduction d'hétérozygotie au sein d'une 
population est également susceptible d'entraîner 
une diminution du gabarit des individus (Falconer 
1981). Une telle perte d'hétérozygotie pourrait 
avoir opéré dans la population de l'île Haute, 
notamment à la suite d'un effet de consanguinité, 
nécessairement élevée dans une population issue 
d'un seul couple, ou du fait des goulots 
d'étranglement successifs traversés par la popula-
tion lors des crash hivernaux. Toutefois, si la perte 
d'hétérozygotie se traduit souvent par une dimi-
nution de taille, elle s'accompagne généralement 
d'une baisse de la fécondité et de la viabilité des 
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jeunes (Rails et al. 1979, Falconer 1981). Or, la 
population de Kerguelen présente au contraire une 
fécondité très supérieure à celle observée dans les 
autres populations de Mouflons et, en dehors des 
pics de densité, la survie précoce des jeunes est 
comparable (Boussès et al. 1992). Ceci pourrait 
être dû à l'élimination des éventuels allèles réces-
sifs délétères, comme cela peut survenir dans des 
groupes maintenus en étroite consanguinité (Smith 
1978, Falconer 1981). Un tel effet de purge pour-
rait être intervenu dans la harde conservée au zoo 
de Vincennes, qui n'a bénéficiée d'aucun apport 
extérieur pendant plusieurs générations (d'après 
les fichiers du zoo) avant la sélection des indivi-
dus introduits sur l'île Haute. Par ailleurs, il est 
possible que l'hétérozygotie initiale réduite du fait 
du faible nombre de fondateurs, issus de plus 
d'une population déjà consanguine, ait offert fi-
nalement peu de prises à une perte supplémentaire 
d'hétérozygotie. 

Chez les mâles, la croissance des cornes est 
plus importante les années suivant un crash, quand 
les ressources trophiques sont relativement abon-
dantes. Par ailleurs, la réduction de gabarit des 
adultes coïncide avec la première période de forte 
mortalité, survenue à la fin des années 70 alors 
que l'île Haute était fortement dégradée à la suite 
d'un intense surpâturage (Chapuis et al. 1994). 
L'ensemble de ces observations suggère que, bien 
qu'on ne puisse exclure une action au niveau du 
génome, les ressources trophiques ont exercé un 
effet direct important sur le développement des 
individus. 

les individus qui périssent lors d'un crash ne 
constituent pas un échantillon aléatoire de la po-
pulation. Les traits d'histoire naturelle favorisés 
dans une telle dynamique cyclique peuvent non 
seulement différer de ceux avantagés durant la 
phase de colonisation, mais encore varier selon 
les périodes du cycle. Ceci a été récemment dé-
montré dans la population de Moutons de Soay 
(Ovis aries) établie sur l'île Hirta (Hébrides ex-
térieures), qui constitue la seule autre population 
de Mammifères de grande taille ayant un cycle 
démographique comparable (Clutton-Brock et al. 
1991). Dans ce cas, la présence d'un cycle a 
affecté l'évolution de divers caractères, notam-
ment la morphologie et divers traits phénotypi-
ques des individus (Illius et al. 1995, Moorcroft 
et al. 1996), les stratégies de reproduction (Ste-
venson et Bancroft 1995, Marrow et al. 1996) et 
les équilibres alléliques (Bancroft et al 1996). Du 
fait de la forte pression sélective constituée par 
les phases de mortalité massive, ces rares popu-
lations à cycle démographique représentent de 
précieux modèles biologiques pour analyser les 
facteurs responsables de rapides changements évo-
lutifs. 
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CONCLUSIONS 

Malgré l'origine récente de la population de 
Mouflons de l'île Haute, différents traits révéla-
teurs d'un syndrome d'insularité ont été mis en 
évidence. Une forte réduction de gabarit a été 
observée. La croissance des Ongulés étant forte-
ment affectée par la qualité des ressources trophi-
ques, cette réduction de taille pourrait être liée en 
grande partie à la dégradation des conditions en-
vironnementales après saturation du milieu à la 
fin des années 70. Par ailleurs, la dynamique 
particulière de cette population, et notamment 
l'excès de compensation de densité, est la résul-
tante directe du fonctionnement de la population 
dans un système simplifié. De telles variations ne 
nécessitent pas de modifications du génome et 
sont donc susceptibles d'apparaître très rapide-
ment dans les populations insulaires nouvellement 
établies. 

Par contre, l'instauration d'un cycle démogra-
phique régulier introduit une pression sélective 
nouvelle sur les organismes, et il est probable que 
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