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Résumé

La migration est une stratégie comportementale frappante par laquelle de nombreux animaux
améliorent l'acquisition de ressources tout en réduisant le risque de prédation.
Historiquement, les avantages démographiques de ces mouvements ont rendu la migration
courante, mais dans de nombreux taxons, le phénomeéne est considéré comme menacé a
l'échelle mondiale. Nous décrivons ici un déclin a long terme de la productivité des wapitis
(Cervus elaphus) qui migrent a travers des zones sauvages intactes vers des aires d'été protégées
al'intérieur du parc national de Yellowstone, aux Etats-Unis. Nous attribuons ce déclin 2 une
réduction a long terme des avantages démographiques que les ongulés retirent généralement
de la migration. Parmi les wapitis migrateurs, nous avons observé une réduction de 70% du
recrutement sur 21 ans et une dépression de 19% du taux de gestation sur 4 ans, causée en
grande partie par la reproduction peu fréquente des femelles qui étaient jeunes ou en
lactation. En revanche, parmi les wapitis résidents, nous avons récemment observé une
augmentation du recrutement et un taux élevé de gestation. Les changements au niveau du
paysage dans la qualité de I'habitat et la prédation semblent étre responsables de la baisse de
productivité des migrateurs de Yellowstone. De 1989 a 2009, les wapitis migrateurs ont
connu un taux croissant et une durée plus courte de verdissement coincidant avec des
températures printanieres et estivales plus chaudes et des précipitations printanicres réduites,
ce qui est également cohérent avec les observations d'une sécheresse exceptionnellement
sévere dans la région. Les migrateurs sont également exposés a quatre fois plus de grizzlis
(Ursus arctos) et de loups (Canis lupus) que les wapitis résidents. Ces deux prédateurs restaurés
consomment les faons des wapitis migrateurs a des taux élevés dans la région sauvage de
Yellowstone, mais sont maintenus a de faibles densités griace a la gestion létale et aux
perturbations humaines dans les habitats des wapitis résidents qui durent toute I'année. Nos
résultats suggerent que le rétablissement des grands carnivores et la sécheresse, opérant
simultanément le long d'un gradient d'altitude, ont influencé de maniere disproportionnée la
démographie des wapitis migrateurs. De nombreux animaux migrateurs parcourent de
grandes distances géographiques entre leurs aires de répartition saisonnicres. Les
changements dans l'utilisation des terres et le climat qui influencent de maniere disparate ces
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aires saisonnieres peuvent modifier la base écologique du comportement migratoire, ce qui
représente un défi important pour I'écologie et la conservation des taxons migrateurs, ainsi
qu'un point de vue puissant sur ces questions.

INTRODUCTION

La migration animale retient depuis longtemps l'attention des écologistes et du public, en
partie parce qu'il s'agit d'un moyen par lequel les animaux exploitent avec profit les gradients
géographiques de ressources et de prédation. L'utilisation par les animaux migrateurs
d'habitats saisonniers distincts et souvent éloignés pose un défi unique a la recherche et a la
conservation, en particulier lorsque les migrations traversent les fronticres politiques
modernes. Ce défi s'accroit a mesure que 'homme modifie les modeles mondiaux de qualité
de I'habitat et de prédation.

Chez les ongulés, de nombreux taxons migrent de fagon saisonnicre a travers divers biomes,
de la savane tropicale aux foréts et prairies tempérées du nord. On pense que la migration a
évolué chez les ongulés car, dans les environnements saisonniers, elle permet un acces
prolongé a un fourrage de haute qualité et peut réduire l'exposition aux prédateurs (Fryxell
et Sinclair 1988). Dans les paysages relativement vierges, ces avantages ont favorisé
'abondance des ongulés migrateurs, qui peuvent parfois dépasser en nombre leurs
congéneres résidents d'un ordre de grandeur (Fryxell et al. 1988). Cependant, ces dernieres
années, les inquiétudes se sont accrues concernant le déclin global de la migration des
ongulés, y compris des especes aussi diverses que le gnou (Connochaetus tanrinus),la saiga (Saiga
tatarica), le pronghorn (Antilocapra americana), et le caribou (Rangfer tarandus) (Berger 2004,
Bolger et al. 2008, Festa-Bianchet et al. 2011). La majeure partie de cette attention s'est
concentrée sur la dégradation de I'habitat et les barrieres physiques visibles a la migration (par
exemple, les clotures et les routes), qui ont réduit les populations migratrices importantes
(Harris et al. 2009). Les changements plus subtils dans les gradients spatiaux de la phénologie
de la végétation et de la prédation, que les ongulés migrateurs sont connus pour exploiter,
ont requ relativement peu d'attention. 11 s'agit d'une voie importante pour de nouvelles études
et syntheses, car les changements climatiques et d'utilisation des terres peuvent influencer la
base écologique de la migration indépendamment des barri¢res physiques, avec des
conséquences potentiellement importantes pour ce phénomeéne écologique.

La sélection d'un fourrage éphémere de haute qualité est le principal moteur de la migration
chez les ongulés (Fryxell et al. 1988, Fryxell et Sinclair 1988). Pour les especes tempérées, les
températures froides et la neige épaisse de I'hiver entrainent une diminution constante de la
masse corporelle (Parker et al. 2009), et bien que moins rude, la saison séche tropicale est
également une période de faible disponibilité en fourrage et de diminution des réserves de
graisse pour les ongulés (Sinclair et al. 1985). En conséquence, les migrations d'especes telles
que le gnou du Serengeti, le wapiti du Grand Yellowstone (Cervus elaphus) et le cerf mulet
(Odocoileus hemonius) suivent le reverdissement de la végétation (Holdo et al. 2009, White et
al. 2010, Sawyer et Kauffman 2011). Apres leur arrivée sur les territoires d'été de haute
altitude, les migrateurs du climat nordique continuent a bénéficier d'une qualité de fourrage
élevée associée a un temps frais et a une fonte des neiges prolongée, ce qui leur permet
d'atteindre une masse corporelle et un taux de gestation plus élevés que leurs homologues
résidents (Albon et Langvatn 1992, Hebblewhite et Merrill 2007).
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Pendant une partie de la période migratoire, les prédateurs dominants tels que les lions
(Panthera leo) et les loups (Canis lupus) doivent s'occuper de leurs petits dans des tanieres
¢tablies pendant la saison seche ou l'hiver des proies migratrices, ce qui les empéche
temporairement de suivre les proies jusqu'a la saison humide ou I'été (Fryxell et al. 1988). Par
exemple, dans I'écosysteme du Serengeti, la prédation s'est avérée plus faible pour les gnous
migrateurs que pour les gnous résidents (Sinclair 1984), et en Alberta, les wapitis
migrateurs ont réduit leur exposition aux loups de 70% par rapport aux wapitis résidents
(Hebblewhite et Merrill 2007). On pense donc que la réduction de la mortalité due a la
prédation profite aux individus migrateurs en augmentant la survie des jeunes (Bolger et al.
2008).

I'écosysteme du Grand Yellowstone, aux Ftats-Unis (GYE), englobe certaines des zones
sauvages les plus étendues des Ftats-Unis et conserve des migrations saisonniéres de 30 a
260 km pour le pronghorn, le cerf mulet, 'orignal (Alces alces), le bison (Bison bison) et le wapiti
(Berger 2004, Sawyer et al. 2005). Dans cette étude, nous avons évalué les avantages
temporaires du comportement migratoire pour un troupeau de wapitis de Yellowstone en
comparant les performances reproductives des animaux migrateurs et résidents, puis en
évaluant les conditions écologiques qui sous-tendent les différences démographiques
observées. Alors que des recherches antérieures menées de 1979 a 1980 ont montré que 81%
des wapitis de notre population d'étude étaient migrateurs (Rudd et al. 1983), les enquétes
menées de 2005 a 2009 ont indiqué que 47,5% + 0,03% (moyenne + SE) sont actuellement
migrateurs. Le suivi a long terme a révélé un changement associé dans la distribution spatiale
de la population sur 21 ans, entrainé par des niveaux de recrutement élevés (voir Fig. 2A) et
une expansion vers l'est de la sous-population résidente (Annexe A). Contrairement au
troupeau du nord de Yellowstone, qui utilise des zones moins élevées du parc pendant I'hiver
et qui a été considéré comme surabondant pendant la majeure partie des années 1900, les
wapitis migrateurs que nous avons étudiés utilisent des zones sauvages de haute altitude du
parc pendant 1'été et ont été historiquement maintenus a des densités plus faibles par
l'exploitation humaine dans les zones d'hivernage. Nous montrons que deux facteurs, le
rétablissement des grands carnivores et une grave sécheresse a long terme, semblent réduire
les avantages de la migration dans cette population. En revanche, les wapitis résidents sont
probablement aidés par le retrait des grands carnivores et par l'agriculture irriguée, ce qui

contribue a leur expansion récente.

METHODE

Zone d'étude

Nous avons étudié le troupeau de wapitis de Clarks Fork, une population de 4500 individus
dans les montagnes d'Absaroka au Wyoming, Etats-Unis. Les wapitis résidents et 10 a 15%
des wapitis migrateurs passent 'hiver dans les contreforts au nord-ouest de Cody, Wyoming,
et le reste des migrateurs passe l'hiver plus a I'ouest (Fig. 1A). Les migrateurs se déplacent
chaque année de 40 a 60 km jusqu'au parc national de Yellowstone (YNP ; Fig. 1A, B), ou
ils passent I'été a haute altitude. Nous avons délimité notre zone d'étude (voir ci-dessous les
changements au niveau du paysage influencant les migrateurs de Yellowstone pour plus de
détails) en une aire d'estivage des wapitis migrateurs (718 km?, altitude moyenne de 2588 m),
caractérisée par des prairies alpines et subalpines ouvertes et une forét de sapins ou de pins
tordus, et une aire d'estivage des wapitis résidents (1093 km? altitude moyenne de 1769 m),
caractérisée par des prairies subalpines, des steppes d'armoise et une forét de sapins. Environ
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24% (173,5 km?) de la forét de l'aire d'estivage migratoire a complétement brdlé lors des
incendies de Yellowstone en 1988, et 22% a bralé de facon hétérogene. La régénération a
généralement été faible (Kashian et al. 2004). Les wapitis résidents peuvent accéder a un
certain nombre de champs irrigués plantés de luzerne et de foin de graminées, qui constituent
0,01% de leur aire de répartition tout au long de l'année.

A
Montana
. Wyoming
Migratory summer o
) l’ .
e Resident
.
 J %
Migratory winter
*Cody
YNP 0 10 20 km
. B
£ 3000+
c
-2 o050k
©
®
i 1500f

FIG. 1. (A) Emplacements GPS d'un échantillon représentatif de wapitis (Cervus elaphus) migrateurs (cercles noirs, n =
10) et résidents (cercles blancs, n = 13) utilisés pour délimiter les aires de répartition saisonniéres dans le cadre des
analyses de l'indice de végétation par différence normalisée (NDVI), du climat et de I'abondance des prédateurs dans
le Grand écosystéme de Yellowstone, Etats-Unis. Le parc national de Yellowstone (YNP) est représenté en vert. Environ
10 & 15% des wapitis migrateurs se mélent pendant I'hiver aux wapitis résidents. Des routes migratoires représentatives
sont indiquées. (B) Elévation sur une ligne est-ouest passant par les points centraux de I'aire de répartition saisonniére

Démographie comparative

Nous avons tout d'abord cherché a comparer les indices de productivité des animaux
migrateurs et résidents. Les mode¢les a long terme de productivité et de distribution (1989-
2009) ont été évalués a l'aide de relevés hivernaux effectués par hélicoptere et d'observations
au sol par le Wyoming Game and Fish Department. Avant 2005, environ 20% de la
population était étudiée chaque année. Depuis 2005, I'agence tente d'étudier 70 a 80% de la
population. Tout au long de ce travail, nous définissons une sous-population ou un individu
« migrateur » comme ayant des aires de répartition saisonnieres distinctes, et une sous-
population ou un individu « résident » comme ayant des aires de répartition saisonnieres non
distinctes (Fryxell et Sinclair 1988). Les observations de I'"Agence ont été classées au niveau
de la sous-population sur la base des associations d'aires de répartition hivernales des wapitis
migrateurs et résidents établies précédemment par télémétrie a trés haute fréquence (VHFE)
(Rudd et al. 1983), et validées par nos propres colliers GPS (Global Positioning System) au
cours de la période 2007-2010. Nous avons considéré le ratio des faons (<1 an) pour 100
femelles adultes (>1 an) dans chaque sous-population comme un indice de recrutement. Bien
que certaines études aient remis en question la valeur des age ratios (e.g., Bonenfant et al.
2005), ils sont plus fiables dans les habitats ouverts caractéristiques de notre zone d'étude
(Bonenfant et al. 2005) ; en outre, une étude de modélisation récente basée sur le cycle de vie
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d'une population de wapitis du GYE a indiqué que les changements dans la survie des wapitis
expliquaient 93% de la variation des ratios faons/biches (Harris et al. 2008). Nous avons
évalué les tendances du ratio faons/biches en utilisant la régression par piece du ratio
faons/biches en fonction de I'année. Afin d'évaluer le calendtier des pertes des faons, nous
avons mené des études de recrutement estival des migrateurs (par hélicoptere, du 14 au 22
septembre) et des résidents (par voie terrestre, du 15 aout au 15 octobre) de 2007 a 2009.
Nous avons calculé la moyenne des valeurs annuelles, sur la base d'échantillons de 250-1000
individus par sous-population, et nous avons utilisé un test # bilatéral pour évaluer les

différences entre les sous-populations (7 = 0).

Nous avons capturé des femelles wapitis adultes a l'aide de filets en hélicoptere en janvier
2007 (n = 60) et 2008 (2 = 30) et les avons équipées de colliers GPS (# = 70 ; Telonics, Mesa,
Arizona, USA) ou VHF (» = 20 ; ATS, Isanti, Minnesota, USA). Bien que nous ne
présentions pas de données détaillées sur les déplacements dans le présent document, la
surveillance des déplacements des wapitis au cours de ce travail n'a révélé aucun changement
de stratégie migratoire chez les individus (ce qui est similaire au taux annuel <2 % [z = 109]
observé en Alberta par Hebblewhite et Merrill 2011). Nous avons recapturé un sous-
ensemble d'individus munis d'un collier GPS au moyen d'une fléchette d'hélicoptere afin
d'estimer la graisse corporelle et la gestation en hiver (début mars 2008-2010), ainsi que la
graisse corporelle et I'état de lactation en automne (début septembre 2008 et 2009). Lors de
ces recaptures, les wapitis ont été immobilisés a l'aide d'une fléchette (Pneu-dart,
Williamsport, Pennsylvannie, USA) contenant soit un mélange d'acarfentanil et de xylazine,
soit du Butorphanol-Azapérone-Médétomidine (BAM ; ZooPharm, Fort Collins, Colorado,
USA). Lors des captures initiales, la gestation a été déterminée par l'analyse de la protéine B
spécifique a la gestation (PSPB) du sérum sanguin (BioTracking, Moscow, Idaho, USA). Lors
des recaptures, la gestation a été déterminée par palpation manuelle. Les non-gestation ont
été vérifiées indépendamment a l'aide de la PSPB (z = 14), sauf lorsque le sérum sanguin était
insuffisant. Nous avons classé les femelles comme étant en lactation si du lait pouvait étre
extrait de la mamelle. Lors des captures, une canine vestigiale a été extraite pour étre vieillie

via les anneaux de cément.

Nous avons utilisé des modeles linéaires mixtes généralisés (GLMM) pour évaluer les
influences sur 1'état de gestation des wapitis (# = 140) tout en tenant compte de
I'échantillonnage répété de certains individus avec des effets aléatoires. Nous avons utilisé le
critere d'information d'Akaike (AIC) pour sélectionner le meilleur modele de gestation en
fonction de l'age (termes linéaires et quadratiques), du statut migratoire, de l'année
d'échantillonnage et d'une interaction entre 1'age et la sous-population, et nous avons utilisé
des tests de rapport de vraisemblance pour évaluer les facteurs individuels. Nous avons testé
les différences dans la distribution des ages de 2007 de chaque sous-population en utilisant
un test unilatéral de Kolmogorov-Smirnoff (K-S) (# = 87). Nous avons évalué séparément
l'influence de la lactation sur la gestation, en utilisant le test exact de Fisher, en raison du
faible nombre de femelles pour lesquelles la lactation et la gestation ont été déterminées au
cours de la méme année. Pour évaluer les taux de gestation des lactantes, nous avons inclus
les femelles qui avaient été en lactation en été (migratrices # = 0, résidentes # = 14) ou en
hiver (migratrices #» = 8, résidentes # = 1).

Lors des recaptures, deux enquéteurs expérimentés (R. C. Cook, J. G. Cook) ont recueilli un
score d'état corporel, mesuré I'épaisseur de la graisse de la croupe a l'aide de I'échographie et
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mesuré le tour de poitrine (Cook et al. 2010). La masse corporelle des non-gestante a été
calculée a partir des mesures du tour de poitrine en utilisant des équations pour les wapitis
femelles immobilisés et couchés sur le dos (Cook et al. 2010). La graisse corporelle sans
ingesta a été estimée en utilisant une combinaison arithmétique de la note d'état corporel de
la croupe et de I'épaisseur de la graisse de la croupe a I'échelle allométrique en utilisant la
masse corporelle non gestante (Cook et al. 2010). Nous avons utilisé des tests # bilatéraux

pour évaluer les différences de graisse corporelle entre les sous-populations.

Changements au niveau du paysage influengant les migrateurs de Yellowstone

Bien que nous reconnaissions l'importance des conditions hivernales pour les taux vitaux des
ongulés (Parker et al. 2009), nous avons concentré notre enquéte sur le déclin de la
productivité des migrateurs sur les conditions estivales, pour trois raisons. Premiérement,
nous n'avons détecté aucune influence de la dépendance de la densité (régression du ratio
faon : biche sur 'abondance, Iy, = 1,0, P = 0,34) ou de la sévérité de I'hiver (régression du
ratio faon : biche sur I'équivalent en eau de la neige cumulée [Wolverine Creek SNOTEL, 10
km au nord-ouest de l'aire d'hivernage principale des migrants], Fi, = 3,02, P = 0,1). En
effet, la densité des wapitis et la sévérité de I'hiver ont diminué dans le systeme depuis de
nombreuses années (Wilmers et Getz 2005, Eberhardt et al. 2007). Deuxi¢émement, les
¢tudes estivales de 2007-2009 ont indiqué que peu de faons restaient dans la sous-population
migratrice a la fin de I'été, ce qui met en évidence le réle des conditions estivales.
Troisi¢émement, de nombreuses données empiriques indiquent que la gestation des ongulés
tempérés est principalement influencée par la nutrition pendant la saison de croissance
(Langvatn et al. 1996, Cook et al. 20044, Parker et al. 2009). Ainsi, nous avons considéré deux
mécanismes généraux pour le déclin du recrutement des migrateurs de Yellowstone : (1) la
baisse de la qualité de I'habitat estival due a une sécheresse a long terme, et (2) I'augmentation
de la prédation des faons due au rétablissement des grands carnivores.

Pour évaluer les tendances a long terme de la phénologie de la végétation, nous avons utilisé
l'indice de végétation par différence normalisée (NDVI) obtenu a partir de l'imagerie
satellitaire AVHRR (Advanced Very High Resolution Radiometer) de 1989 a 2009
(résolution de 1 km?). Il a été démontré que le pic d'absorption de protéines des ongulés des
montagnes tempérées coincide avec l'augmentation annuelle maximale du NDVI (Hamel et
al. 2009), et les augmentations annuelles élevées du NDVI (c'est-a-dire I'émergence rapide de
la végétation) ont été négativement liées a la croissance et a la survie des juvéniles (Pettorelli
et al. 2007). Pour délimiter l'aire d'échantillonnage de chaque sous-population, nous avons
créé des polygones convexes minimaux (MCPs) a 100% en utilisant les emplacements
estivaux des wapitis migrateurs munis de colliers GPS (» = 10) et les emplacements des
wapitis résidents tout au long de l'année (» = 13 ; Fig. 1A). Bien que nous ayons utilisé un
sous-ensemble (#z = 23) de I'échantillon total de colliers (# = 90) obtenu a mi-parcours de
notre étude pour décrire les plages saisonniéres pour I'analyse NDVI, nous avons par la suite
validé que les MCPs étaient représentatifs des deux sous-populations en déterminant que
83,8% + 4,6% des emplacements d'été des migrateurs et 92,8 + 3% des emplacements d'été
des résidents se trouvaient a l'intérieur de leurs limites. Apres avoir exclu les types de
couverture forestiere (Hamel et al. 2009), nous avons calculé la moyenne des pixels de NDVI
pour obtenir 26 mesures par rangée et par an. Nous avons ensuite calculé six mesures
annuelles de NDVI pour chaque sous-population, a savoir le pic de NDVI et la semaine
d'occurrence ; l'augmentation maximale de NDVI et la semaine d'occurrence ; la durée de
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verdissement (nombre de semaines entre l'augmentation maximale et le pic) ; et le NDVI de
juin intégré (c'est-a-dire additionné) (June INDVI). Nous avons utilisé des tests # bilatéraux
pour évaluer les différences de NDVI entre les sous-populations et la régression linéaire pour
évaluer les tendances temporelles au sein de chaque sous-population. Lorsque nous avons
trouvé des tendances temporelles significatives dans le NDVI, nous avons évalué leur
relation avec les variables climatiques associées a la sécheresse récente dans la région
(Westerling et al. 2000, Barnett et al. 2008, McMenamin et al. 2008). Plus précisément, nous
avons ¢évalué l'influence des précipitations printaniéres (avril-mai) et de la température
printaniere-estivale (avril-aott). Les données climatiques ont été obtenues pour la période
1989-2009 a partir du systeme de cartographie Parameter-elevation Regressions on
Independent Slopes Model (PRISM) (disponible en ligne)."

Nous avons également évalué une subvention potentielle des ressources pour les wapitis
résidents (7 = 13) via leur utilisation des champs irrigués. Nous avons utilisé des localisations
GPS collectées huit fois par jour en juillet et aout (c'est-a-dire les mois d'irrigation qui sont
importants pour la nutrition et la reproduction des wapitis ; Cook et al. 20044). Nous avons
numérisé les champs agricoles a I'aide des cartes 2009 du National Agricultural Imagery
Program (NAIP ; disponible en ligne)," puis nous avons calculé le pourcentage des

emplacements estivaux de chaque individu qui se trouvaient a l'intérieur de ces champs.

Comme les grizzlis et les loups chassent les jeunes faons (Barber-Meyer et al. 2008) et que
de nombreux wapitis migrateurs mettent bas avant leur migration printanicre, nous avons
utilisé un MCP pour les wapitis migrateurs tout au long de l'année plutot qu'en été seulement
pour évaluer I'abondance des grands carnivores. Pour évaluer les schémas d'abondance des
grizzlis, nous avons utilisé une série temporelle d'observations de groupes d'ours réalisées au
milieu de I'été par I'Interagency Grizzly Bear Study Team (IGBST). Pour évaluer les modeles
d'abondance des loups, nous avons utilisé une série chronologique du National Park Service
(1996-1998) et de I'U.S. Fish and Wildlife Service (1999-2009 ; disponible en ligne)."> Nous avons
inclus les meutes qui chevauchaient substantiellement les aires de répartition des wapitis
migrateurs ou résidents, en nous basant sur trois années de mouvements récents des loups
obtenus grace a un systeme de repérage par GPS. Bien que le comportement territorial limite
probablement les meutes dans la zone migratoire a chasser simultanément dans les zones a
forte densité de wapitis, les wapitis migrateurs passent une grande partie de la saison de mise
bas et de la saison d'été dans les quatre territoires de loups. Nous avons inclus les loups qui
ont ét¢ tués dans le cadre d'actions de gestion, car ces prélevements se produisent
généralement a la fin de I'été et a I'automne, apres la plupart des prédations sur les wapitis
dans ce systeme (Barber-Meyer et al. 2008). Bien que les ours noirs (Ursus americanus) et les
pumas (Puma concolor) soient également présents dans la zone d'étude, nous n'avons pas été

en mesure de documenter les tendances pour ces especes.

10 hitp://www.prism.oregonstate.edu/
11 hitp://www.fsa.usda.gov/FSA /apfoapp2area.home&subject.prog&topic.nai
12 http:/ /www.fws.gov/mountain-prairie /species/mammals /wolf /
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RESULTATS

Démographie comparative

De 1989 a 2009, le recrutement hivernal des wapitis migrateurs a diminué linéairement de
73,5% (Fi19 = 53,4, P < 0,001 ; Fig. 2A). Le recrutement des jeunes wapitis résidents a
diminué jusqu'a un point de rupture (2002 + 1,5, P < 0,001), puis a augmenté régulicrement
(Fi10= 5,71, P = 0,007 ; Fig. 2A). De récentes études estivales (2007-2009) ont révélé que le
ratio faons : biches de la sous-population migratrice avait diminué approximativement
jusqu'au niveau hivernal a la fin de chaque été (15/100 + 0,58:100, moyenne + SE ; Fig. 2B).
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FIG. 2. (A) Le nombre de faons observés pour 100 femelles adultes dans chaque sous-population pendant I'hiver de
1989 & 2009 indique un déclin & long terme dans le recrutement des wapitis migrateurs (cercles noirs avec ligne solide
ajustée et IC & 95% en pointillés). Le ratio faons : biches des wapitis résidents (cercles gris) a diminué jusqu'a un point
de rupture (2002 + 1,5, P < 0,001) et a ensuite augmenté réguliérement (Fi21 = 5,71, P = 0,007). (B) Les ratios
comparables faons/biches collectés au cours des étés 2007-2009 suggérent que le nombre de faons avait atteint les
niveaux de l'hiver a la fin de I'été.

Au cours des quatre hivers d'échantillonnage, le taux de gestation des migrants était de 70,6%
(n = 75), contre 89,2% (n = 65) pour les résidents. Notre modele le mieux ajusté a indiqué
que la gestation était une fonction quadratique de l'age (c'est-a-dire que la probabilité de
gestation était la plus faible pour les jeunes et les vieilles femelles ; P < 0,001), avec un effet
supplémentaire du statut migratoire (c'est-a-dire que la gestation était plus faible pour les
wapitis migrateurs indépendamment de 1'age ; P = 0,04). Bien que notre modele comprenne
l'age comme prédicteur continu, nous présentons graphiquement la proportion de wapitis
gravides dans les classes d'age jeune (1-3 ans), premier age (4-9 ans), vieux (10-14 ans) et
sénescent (+15 ans) (Fig. 3B ; Cook et al. 20044, Raithel et al. 2007). Conformément a une
baisse récente du recrutement, un test K-S unilatéral a indiqué que la sous-population
migratrice était plus dgée que la sous-population résidente (D;gs = 0,28, P = 0,03 ; Fig. 3B).
Dans la sous-population migratrice, le taux de gestation des femelles allaitantes agées de 4 a
14 ans (21,4%, 3/14) était inférieur (P < 0,001) 2 celui des femelles non allaitantes (86,7%,
13/15; Fig. 3C). En revanche, les taux de gestation des résidentes allaitantes (86,7%, 13/15)
et non allaitantes (100%, 6/6) ne différaient pas (P = 0,57). Bien que ces résultats de gestation
nous aient amenés a nous attendre a un taux de graisse corporelle plus faible chez les femelles
migratrices allaitantes a la fin de I'été, les niveaux de graisse corporelle des lactantes ne
différaient pas (P = 0,706) entre les migrantes (10,5% + 0,6%) et les résidentes (10,7% =+ 0,5%)
(Fig. 3D ; Annexe B). En revanche, le pourcentage de graisse corporelle en septembre chez
les migrantes non allaitantes (17,4% + 0,5%) était plus élevé (P < 0,001) que chez les
résidentes non allaitantes (12,9% + 0,5% ; Fig. 3D ; Annexe B).
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FIG. 3. (A) Gestation par classe d'adge et sous-population. Un modéle linéaire mixte généralisé (GLMM) prenant en
compte les recaptures individuelles (voir Résultats) a indiqué que les migrants avaient des taux de gestation plus faibles
que les résidents aprés prise en compte de la fonction quadratique de I'age. (B) Structure d'dge par sous-population.
Un test K-S unilatéral (voir Résultats) a indiqué que les wapitis migrateurs avaient une proportion plus élevée d'individus
plus dgés que les résidents, ce qui est cohérent avec les réductions récentes dans le recrutement des jeunes. (C) Le taux
de gestation des femelles allaitantes était inférieur & celui des femelles non allaitantes dans la population migratrice,
alors que I'allaitement n'affectait pas le taux de gestation des résidentes. (D) La masse de graisse (moyenne + SE) des
migrantes allaitantes était significativement inférieure & celle des migrantes non allaitantes, mais ne différait pas de
celle des résidentes allaitantes. La taille des échantillons est indiquée en haut de chaque barre

Changements au niveau du paysage influengant les migrants de Yellowstone

En moyenne, les wapitis migrateurs ont connu des pics de NDVI plus élevés et plus tardifs
que les wapitis résidents (Fig. 4B ; Annexe C), mais une réduction de la qualité de I'habitat
sur 21 ans n'était évidente que dans la zone d'été des wapitis migrateurs (Fig. 4C-F ; Annexe
C). Nous avons constaté une réduction de la qualité de 1'habitat au cours des 21 dernieres
années, notamment des tendances a l'augmentation de l'accroissement maximal du NDVI (P
= 0,04 ; Fig. 4D) et du pic du NDVI (P < 0,001), ainsi qu'une réduction de la durée du
verdissement (P < 0,001 ; Fig. 4F) de 1,3 jour par an, soit un total de 27 jours sur 21 ans.
Non seulement nous n'avons pas détecté de tendances phénologiques comparables dans
l'aire de répartition des wapitis résidents, mais certains résidents semblent bénéficier d'une
subvention nutritionnelle de la part de l'agriculture. Bien que seulement 0,01% de l'aire de
répartition annuelle des résidents soit irriguée, 23% (3/13) des femelles résidentes ont passé
47-52% de leur temps dans des champs irrigués en juillet et aout. Les autres ont passé de 0 a
8% de leur temps dans des champs irrigués.
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FIG. 4. La phénologie de I'aire d'été est influencée par la sécheresse récente. (B) Valeurs hebdomadaires de I'indice de
végétation par différence normalisée (NDVI) (moyenne * SE) de 1989 & 2009 pour les aires de répartition migratoires
(cercles pleins) et résidentes (cercles ouverts) (voir I'annexe C pour les estimations ponctuelles). (C, D) De 1989 & 2009,
I'augmentation maximale du NDVI (C) n'a pas changé dans I'aire de répartition résidente, mais (D) a augmenté dans
I'aire de répartition migratoire (illustrée par une ligne solide ajustée et un IC & 95 % en pointillés). (E, F) Au cours de la
méme période, la durée du verdissement (E) n'a pas changé dans I'aire de répartition résidente mais (F) a diminué dans
I'aire de répartition migratoire (illustrée par la ligne solide ajustée et I''C & 95% en pointillés). Ces tendances

phénologiques étaient liées & la réduction des précipitations printaniéres et aux températures plus chaudes du printemps
et de I'été (Annexe D : Fig. D1A, B)

Plusieurs tendances climatiques dans l'aire de répartition estivale des wapitis migrateurs
peuvent étre a l'origine des changements observés dans la phénologie des plantes. Sur 21 ans,
les températures d'avril a aolt ont nettement augmenté (F ;o= 10,93, P = 0,001 ; Annexe D).
L'augmentation de la température en juillet d'environ 48°C (Fi;y = 5,87, P = 0,03) est
particuliecrement frappante. Les précipitations cumulées d'avril-mai ont également diminué

(Fii9 = 5,11, P = 0,04 ; annexe D). Ces tendances climatiques étaient cohérentes avec les
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changements phénologiques. La température de juillet était négativement liée a la durée du
verdissement (juillet, F; 1= 6,47, P = 0,02, 7 = 0,25). Les précipitations cumulées d'avril-mai
étaient négativement liées au pic de NDVI (Fy 3 = 6,08, P = 0,02, 7 = 0,24) et faiblement
associées 2 une durée prolongée de verdissement (Fy 0 = 2,63, P = 0,12, 7 = 0,12). Dans
l'ensemble, les températures plus chaudes et les précipitations réduites semblent faciliter la
croissance rapide de la végétation et réduire la durée pendant laquelle elle est disponible pour
les migrants de Yellowstone dans leur aire de répartition estivale. Nous avons détecté une
tendance similaire au réchauffement dans l'aire de répartition annuelle des wapitis résidents,

mais aucun changement dans les précipitations printaniéres (Annexe D).
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FIG. 5. (A) Le nombre de groupes de grizzlis (Ursus arctos) (représentés par une ligne solide ajustée et un IC & 95% en
pointillés) dénombrés lors des vols d'observation estivaux de 1990 & 2008 dans I'aire de répartition annuelle des
wapitis migrateurs a augmenté en 21 ans (aucun grizzli n'a été observé lors des vols dans I'aire de répartition des
wapitis résidents). (B) Le nombre de loups (Canis lupus) occupant les aires de répartition des élans migrateurs (en noir)
et des wapitis résidents (en gris) depuis 1996. Plusieurs meutes de loups occupent désormais I'aire de répartition des
élans migrateurs tout au long de I'année (nombre de meutes indiqué au-dessus des barres), mais une seule meute occupe
I'aire de répartition des wapitis résidents. (C) Distribution spatiale des meutes de loups de 2007 & 2009, les limites des
meutes étant représentées par un domaine vital de 80% du noyau. Il s'agit des meutes de Druid Peak (bleu), Hoodoo
(vert), Beartooth (orange), Sunlight (violet) et Absaroka (rouge). Les emplacements des wapitis migrateurs sont indiqués
par des cercles noirs et les emplacements des wapitis résidents sont indiqués par des cercles blancs (comme sur la Figure
1).

Au cours des étés de 1989 a 2009, le nombre de groupes de grizzlis observés sur le territoire

des migrateurs a quadruplé (F, ;o = 4,73, P = 0,05 ; Fig. 5A), une tendance cohérente avec le
taux de croissance des grizzlis de Yellowstone de 1983 a 2002 (Schwartz et al. 2000). En
revanche, aucun grizzli n'a été détecté sur le territoire des wapitis résidents. Les loups ont été
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réintroduits dans le YNP en 1995 et 1996, pendant la période d'étude, mais ne se sont pas
établis sur le territoire des wapitis résidents avant 2000. Depuis lors, le nombre annuel de
loups a été, en moyenne, quatre fois plus élevé (# = 9.39, P < 0,001) sur 'aire de répartition
des wapitis migrateurs (35,2 + 2,8, moyenne 6 SE) que sur celle des wapitis résidents (8,1 +
0,7 ; Fig. 5A, B), probablement en raison d'un taux élevé de prélevements létaux (24% par
an, en raison d'un conflit chronique entre les loups et le bétail) sur l'aire de répartition des
wapitis résidents.

DISCUSSION

Contrairement aux prédictions classiques sur les avantages de la migration chez les ongulés
(Fryxell et al. 1988, Fryxell et Sinclair 1988), notre analyse a révélé les faibles performances
des wapitis qui migrent chaque année dans les habitats sauvages du YNP. Les migrateurs de
Yellowstone ont connu une baisse du recrutement des faons et des taux de gestation, ce qui
indique un succes reproductif annuel plus faible ces derniéres années que celui des wapitis
résidents. Ce déclin apparent des avantages démographiques de la migration a coincidé avec
l'augmentation du nombre de grands carnivores qui s'attaquent aux jeunes wapitis et avec
une sécheresse sévere et de longue durée qui semble avoir réduit la qualité de I'habitat. Bien
que les inquié¢tudes concernant le déclin global des populations d'ongulés migrateurs se soient
souvent concentrées sur les barrieres visibles a la migration qui sont associées au
développement humain (Berger 2004, Bolger et al. 2008), nos résultats suggerent que lorsque
les conditions écologiques qui favorisent la migration sont diminuées, des déclins peuvent se
produire méme dans les paysages sauvages qui sont hautement protégés. Cette étude permet
d'envisager la persistance et le déclin des taxons migrateurs face aux activités humaines qui
modifient de plus en plus les modéles géographiques de prédation (Estes et al. 2011) et la
phénologie (Parmesan et Yohe 2003) dont dépend la migration.

La baisse de productivité des wapitis migrateurs a été récemment associée a un taux de
gestation considérablement inférieur a celui des wapitis résidents (Fig. 3A) et des wapitis des
montagnes Rocheuses en général (Raithel et al. 2007). Le faible taux de gestation des
migrateurs résulte en partie d'une faible reproduction des jeunes et des femelles allaitantes
(Fig.3B, C), ce qui est cohérent avec les études antérieures sur la limitation nutritionnelle des
ongulés. En général, la fécondité des jeunes femelles est trés sensible aux variations
environnementales (Gaillard et al. 2000), y compris les conditions climatiques et
phénologiques similaires a celles que nous avons documentées (Fig. 4D, F). Par exemple, la
maturité sexuelle a été retardée dans les populations de cerfs élaphes Européens (Cervus
elaphus) qui ont connu des printemps plus chauds et une phénologie avancée (Langvatn et al.
1996), probablement en raison des taux de croissance réduits chez les faons et les jeunes d'un
an (Cook et al. 20044). Bien que la fécondité des femelles adultes soit plus stable (Gaillard et
al. 2000), de mauvaises conditions de fourrage en été et en automne peuvent réduire la
probabilité de gestation chez les adultes qui supportent les couts élevés de la lactation (Cook
et al. 20044, Parker et al. 2009). Nous ne savons pas exactement pourquoi la dépression de
la gestation ne s'est pas accompagnée d'une diminution du taux de graisse corporelle chez les
migrantes allaitantes. Les fluctuations de 1'équilibre énergétique a court terme sont connues
pour influencer la probabilité de gestation des ongulés domestiques (par exemple, National
Research Council 1985, Fitz-Rodriguez et al. 2009), et peuvent se produire sans changements
importants dans les niveaux de graisse corporelle. Ainsi, nous soupgonnons qu'un plan
négatif de nutrition associé¢ a la sécheresse de la fin de 1'été dans les semaines précédant la
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reproduction peut expliquer la faible gestation des femelles migrantes allaitantes. Un autre
facteur contribuant au taux de gestation réduit de la sous-population migratrice était sa
structure d'age plus agée (Fig. 3B), résultat probable d'un faible recrutement soutenu au cours
des derniéres années.

Pour les wapitis migrateurs que nous avons étudiés, la gestation réduite des jeunes femelles
et des femelles allaitantes a coincidé avec des changements phénologiques (Fig. 4F, D) qui
sont cohérents avec les observations d'une sécheresse sévere et a long terme a Yellowstone
et dans la région environnante. Des recherches antérieures ont révélé diverses influences de
la sécheresse récente sur l'activité des incendies de forét et le manteau neigeux de la région
(Westetling et al. 2000), les populations d'amphibiens (McMenamin et al. 2008) et la
reproduction des chauves-souris (Adams 2010). Nos résultats établissent un nouveau lien
entre la sécheresse dans la région et les changements dans la phénologie de la végétation et
les avantages démographiques de la migration des ongulés. Bien que la détermination de la
cause ultime de cette sécheresse dépasse la portée de notre propre travail, des études récentes
ont décrit les changements climatiques régionaux comme étant anormaux (dans des
contextes de 1000 ans [Pederson et al. 2011] et de 14 000 ans [Shuman 2011]) et compatibles
avec le forcage anthropique (Barnett et al. 2008, Shuman 2011). Que notre travail révele
l'influence d'une sécheresse inhabituellement sévere ou d'un changement climatique
directionnel, nous suggérons qu'il peut faciliter une discussion fructueuse sur certains des
mécanismes par lesquels le changement climatique pourrait influencer les ongulés migrateurs
a l'échelle de I'individu, de la population et du paysage.

Chez les ongulés des régions tempérées, la mise bas est programmée pour coincider avec le
pic de qualité du fourrage afin que les femelles puissent répondre aux exigences énergétiques
élevées de la lactation (Parker et al. 2009). Par conséquent, un mécanisme probable pour une
réduction induite par le climat dans la performance reproductive des wapitis migrateurs est
un « décalage » entre le verdissement de la végétation et la période de lactation (Post et
Forchhammer 2008). Chez les oiseaux migrateurs en Europe, un tel décalage entre l'arrivée
des migrants au printemps et la phénologie de leur aire de reproduction peut étre lié au déclin
récent des populations (Both et al. 2006). Dans le seul cas antérieur concernant les ongulés
dont nous ayons connaissance, le réchauffement récent de I'Arctique a fait avancer le
verdissement de la végétation plus rapidement que les femelles caribous (Rangifer tarandus)
n'ont avancé leur date de parturition, avec des effets négatifs sur la production de faons (Post
et Forchhammer 2008). On pense que ce dernier effet climatique est di a une limitation
nutritionnelle des femelles en lactation, similaite aux récentes découvertes chez les chauves-
souris des Montagnes Rocheuses, y compris les populations migratrices (Adams 2010). Nous
avons constaté que la faible performance des femelles allaitantes peut également résulter
d'une réduction de la durée globale des opportunités optimales de recherche de nourriture
associées au verdissement. Ainsi, notre travail suggere un nouveau mécanisme par lequel des
changements a grande échelle dans la phénologie de la végétation peuvent réduire un
avantage clé de la migration des ongulés. Des recherches futures sont nécessaires pour
déterminer si les changements phénologiques entrainent des déséquilibres trophiques
généralisables a l'ensemble des taxons migrateurs et, a l'inverse, quels défis uniques se
poseront aux migrateurs ayant des stratégies de reproduction aussi diverses que celles des
ongulés, des oiseaux, des poissons, des reptiles, des insectes et des cétacés.
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Des recherches récentes dans le GYE soulevent la possibilité alternative que le risque de
prédation par les loups réduise les taux de gestation des wapitis (Creel et al. 2007) en poussant
les wapitis femelles a rechercher des zones sous-optimale en hiver, ce qui pourrait entrainer
une perte de graisse accélérée et, finalement, une mortalité intra-utérine (Creel et al. 2009).
Bien que de tels effets de non-consommation (NCE) aient été fréquemment observés
(Preisser et al. 2005), des travaux récents n'ont trouvé aucune différence dans les niveaux de
graisse corporelle et les taux de gestation des wapitis de Yellowstone avant et apres la
réintroduction des loups (White et al. 2011). Cette derniere constatation est cohérente avec
les observations selon lesquelles les wapitis de Yellowstone n'évitent pas fortement les loups
pendant I'hiver (Fortin et al. 2005, Mao et al. 2005) et n'évitent pas de se nourrir de deux
especes de broutage préférées, le saule et le tremble, méme dans les zones a haut risque de
l'écosysteme (Creel et al. 2009, Kauffman et al. 2010). Dans notre propre étude, les wapitis
migrateurs ont subi le risque le plus élevé de prédation par les loups (Fig. 6B, C), mais ont eu
tendance a étre plus gras en hiver que les wapitis résidents (Annexe B), probablement parce
que de nombreuses femelles migratrices perdent leurs faons au début de la saison de
croissance par prédation directe (Barber-Meyer et al. 2008). De plus, alors qu'il est proposé
que le NCE des loups opere au cours de I'hiver (Creel et al. 2009), nous avons observé de
faibles taux de gestation des wapitis migrateurs au début de I'hiver (par exemple, jusqu'a 57%
en janvier 2007), alors qu'il n'y a pas eu de prédation directe, A la lumiere des changements
phénologiques et climatiques que ces wapitis migrateurs ont subis, et parce que de
nombreuses preuves lient la gestation des ongulés aux conditions de fourrage estival (Cook
et al. 20044, Parker et al. 2009), nous interprétons la réduction de la gestation des migrateurs
de Yellowstone comme étant causée principalement par des changements de la qualité de
I'habitat induits par la sécheresse.

Une deuxiéme raison avancée pour expliquer la dominance historique des ongulés
migrateurs est que leurs mouvements saisonniers réduisent leur exposition a la prédation
(Fryxelle et al. 1988, Fryxell et Sinclair 1988). En raison des schémas spatiaux de
rétablissement des grands carnivores dans le GYE, les wapitis migrateurs de notre population
d'étude rencontrent aujourd'hui un nombre beaucoup plus élevé de grizzlis et de loups que
les wapitis résidents (Fig. 5A, B). Bien que nous n'ayons pas estimé directement les taux de
mortalité des jeunes wapitis, une étude rigoureuse de cette question, qui comprenait un
¢chantillonnage des jeunes wapitis migrateurs de notre population d'étude, a été menée dans
une zone de chevauchement de 2003 a 2005 (Barber-Meyer et al. 2008). Au cours de cette
étude, les ours (principalement des grizzlis) ont causé 58 a 60% des mortalités de faons
(Barber-Meyer et al. 2008), soit plus de trois fois la proportion estimée 15 ans plus tot dans
la méme zone (Singer et al. 1997). De plus, les loups récemment réintroduits ont causé 15-
17% des mortalités de faons, favorisant les jeunes faons en été (Barber-Meyer et al. 2008).
Ici, nous supposons que les taux de prédation des faons sont tres similaires pour les wapitis
migrateurs que nous avons étudiés. Associés au faible taux de gestation des wapitis
migrateurs, les taux élevés de prédation des faons en été sont cohérents avec le faible nombre
de faons migrateurs que nous avons observé a la fin de I'été. De plus, les niveaux
étonnamment élevés de graisse corporelle des femelles non allaitantes dans la sous-
population migratrice (Fig. 3D) sont cohérents avec les niveaux élevés de prédation des ours
sur les nouveau-nés (Barber-Meyer et al. 2008) qui liberent de nombreuses femelles des cotts
de la lactation. Une considération importante que nous n'avons pas pu évaluer est de savoir
si la méme limitation nutritionnelle qui a réduit le taux de gestation des wapitis migrateurs a
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également rendu leurs faons plus vulnérables aux prédateurs. Les femelles wapitis soumises
a un stress nutritionnel peuvent donner naissance a des faons plus légers avec des taux de
croissance réduits, ce qui peut augmenter la vulnérabilité des faons et le risque de mortalité
des faons (Singer et al. 1997, White et al. 2010). En revanche, dans les habitats des wapitis
résidents, les grands carnivores sont limités par les prélevements effectués par la direction
suite aux déprédations du bétail, et les ours peuvent étre encore plus limités par une faible
tolérance a l'activité humaine. Les récentes augmentations dans le recrutement des wapitis
résidents sont cohérentes avec une subvention nutritionnelle probable des champs irrigués,

associée a des taux plus faibles de prédation des faons par les grizzlis et les loups.

De tels taux disparates de prédation sur les ongulés migrateurs, survenant entre les
juridictions de gestion le long d'une frontiére sauvage, sont une conséquence involontaire et
peu reconnue de la restauration des grands carnivores dans les paysages qu'ils occupaient
autrefois. L'influence de la récupération différentielle des carnivores et de la prédation sur la
performance des wapitis partiellement migrateurs a déja été étudiée dans et autour du Parc
national de Banff (BNP) en Alberta, au Canada. La, une prédation plus faible sur les wapitis
résidents qui ont bénéficié de I'évitement de I'habitat urbain par les loups a entrainé une
dominance des wapitis résidents sur les wapitis migrateurs d'un ordre de grandeur
(Hebblewhite et al. 2005). Dans une deuxieme zone d'étude, le retrait des loups, l'alimentation
en foin et les bralages dirigés a l'extérieur des parcs ont subventionné les wapitis résidents,
multipliant par quatre leur nombre par rapport aux wapitis migrateurs dans le BNP
(Hebblewhite et al. 2006). En plus d'avoir connu des schémas de prédation et d'utilisation
des terres similaires et disparates, les wapitis migrateurs et résidents de notre étude ont connu
une divergence dans la durée de la période estivale pendant laquelle ils disposent d'un
fourrage de haute qualité. Une étude récente des populations de caribous (migrateurs et
résidents) souligne également l'importance des nouveaux changements de paysage (Festa-
Bianchet et al. 2011). Au-dela des barri¢res migratoires et de la conversion de I'habitat qui
attirent souvent l'attention, certains déclins du caribou peuvent étre liés a des changements
plus subtils dans la phénologie des plantes, les régimes d'incendie, l'accessibilité du caribou a
ses prédateurs et les densités de proies alternatives (Vors et Boyce 2009, Festa-Bianchet et
al. 2011).

Les ongulés migrateurs des régions tempérées du nord se déplacent généralement en été vers
des altitudes plus élevées (Fryxell et Sinclair 1988), ou se trouvent la plupart des parcs et des
zones sauvages qui soutiennent le rétablissement des grands carnivores (Joppa et Pfaff 2009)
et ou les effets du changement climatique devraient étre les plus prononcés en raison des
fortes associations entre la phénologie des plantes de montagne et la couverture neigeuse
(Groupe de travail I de I'1PCC 2007). Dans le méme temps, la culture dans les piémonts de
moindre altitude entralne des perturbations humaines, un controle des prédateurs et une
irrigation des terres cultivées qui peuvent fonctionner comme des subventions pour les
ongulés résidents (Hebblewhite et al. 2006). Des défis similaires sont déja apparus pour les
oiseaux migrateurs. Bien que les oiseaux soient également connus pour bénéficier de
ressources abondantes (Levey et Stiles 1992) et d'un risque de prédation réduit (McKinnon
et al. 2010) sur des aires de répartition saisonnicres disparates, le déclin des populations peut
étre lié a un décalage trophique (Both et al. 2006), et les influences humaines sur la
disponibilité des ressources saisonnicres et la prédation des nids sont depuis longtemps une
préoccupation dans les études sur les oiseaux migrateurs néotropicaux (Robinson et al. 1995).
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En tant que migrants terrestres, les ongulés semblent particulicrement vulnérables a
l'obstruction physique de leurs voies de migration par rapport a d'autres taxons migrateurs.
La recherche et la conservation ont donc eu tendance a se concentrer sur l'entrave des
corridors de migration des ongulés par le développement humain (par exemple, Berger 2004).
Nos résultats suggerent que les changements dans la phénologie de la végétation et la
pression de prédation au niveau du paysage représentent un mécanisme supplémentaire
important capable de réduire les avantages démographiques de la migration chez les ongulés.
En révélant le déclin de la productivité des wapitis migrateurs dans l'une des zones sauvages
les mieux protégées d'Amérique du Nord, nos résultats mettent également en évidence un
nouveau et difficile défi pour la conservation des ongulés migrateurs. De manicre plus
générale, le destin changeant des wapitis migrateurs a Yellowstone nous encourage a
examiner les conséquences pour d'autres animaux migrateurs des activités humaines qui
modifient de plus en plus, et de plus en plus rapidement, la variation géographique de la
phénologie et de la prédation dont dépendent si souvent les stratégies migratoires.

Fortin, D.,, H. L. Beyer, M. S. Boyce, D. W. Smith, T.
Duchesne, and J. S. Mao. 2005. Wolves influence elk
movements: behavior shapes a trophic cascade in Yellow-
stone National Park. Ecology 86:1320-1330.

Fryxell, J. M., J. Greever, and A. R. E. Sinclair. 1988. Why are
migratory ungulates so abundant? American Naturalist
131:781-798.

Fryxell, J. M., and A. R. E. Sinclair. 1988. Causes and
consequences of migration by large herbivores. Trends in
Ecology and Evolution 3:237-241.

LiteraTURE CITED Gaillard, J. M., M. Festa-Bianchet, N. G. Yoccoz, A. Loison,

Adams, R. A. 2010. Bat reproduction declines when conditions and C. Toigo. 2000. Temporal variation in fitness compo-
mimic climate change projections for western North Amer- nents and population dynamics of large herbivores. Annual
ica. Ecology 91:2437-2445. Reviews of Ecology and Systematics 31:367-393.

Albon, 8. D., and R. Langvatn. 1992. Plant phenology and the =~ Hamel, S., M. Garel, M. Festa-Bianchet, J.-M. Gaillard, and
benefits of migration in a temperate ungulate. Oikos 65:502— S. D. Coté. 2009. Spring Normalized Difference Vegetation
513. Index (NDVI) predicts annual variation in timing of peak

Barber-Mever, S. M., L. D. Mech, and P. J. White. 2008. Elk faeccal crude protein in mountain ungulates. Journal of
calf survival and mortality following wolf restoration to Applied Ecology 46:582-589.

Yellowstone National Park. Wildlife Monographs 169:1-30. ~ Harris, G., S. Thirgood, G. G. C. Hoperaft, J. P. G. M.
Barnett, T. P., et al. 2008. Human-induced changes in the Cromsigt, and J. Berger. 2009. Global decline in aggregated

hydrology of the western United States. Science 319:1080— migrations of large terrestrial mammals. Endangered Species
1083. Research 7:55-76.

Berger, J. 2004. The last mile: how to sustain long-distance  Harris, N. C., M. J. Kauffman, and L. S. Mills. 2008. Inferences
migration in mammals. Conservation Biology 18:320-331. about ungulate population dynamics derived from age ratios.

Bolger, D. T., W. D. Newmark, T. A. Morrison, and D. F. Journal of Wildlife Management 72:1143-1151.
Doak. 2008. The need for integrative approaches to Hebblewhite, M., and E. H. Merrill. 2007. Multi-scale wolf

understand and conserve migratory ungulates. Ecology predation risk for elk: does migration reduce risk? Oecologia
Letters 11:63-77. 152:377-387.

Bonenfant, C., J. M. Gaillard, F. Klein, and J. L. Hamann. Hebblewhite, M., and E. H. Merrill. 2011. Demographic
2005. Can we use the young:female ratio to infer ungulate balancing of migrant and resident elk in a partially migratory
population dynamics? An empirical test using red deer population through forage-predation trade-offs. Oikos
(Cervus elaphus) as a model. Journal of Applied Ecology 120:1860-1870.

42:361-370. Hebblewhite, M., E. H. Merrill, L. E. Morgantini, C. A. White,

Both, C., S. Bouwhuis, C. M. Lessells, and M. E. Visser. 2006. J. R. Allen, E. Bruns, L. Thurston, and T. E. Hurd. 2006. Is
Climate change and population declines in a long-distance the migratory behavior of montane elk herds in peril? The
migratory bird. Nature 441:81-82. case of Alberta’s Ya Ha Tinda elk herd. Wildlife Society

Cook, J. G., B. K. Johnson, R. C. Cook, R. A. Riggs, T. Bulletin 34:1280-1294.
Delcurto, L. D. Bryant, and L. L. Irwin. 2004a. Effects of ~ Hebblewhite, M., C. A. White, C. G. Nietvelt, J. A. McKenzie,

summer-autumn nutrition and parturition date on reproduc- T. E. Hurd, J. M. Fryxell, S. E. Bayley, and P. C. Paquet.
tion and survival of elk. Wildlife Monographs 155:1-61. 2005. Human activity mediates a trophic cascade caused by

Middleton et al. 2013 16 Traduction Deepl & RP —29/02/2024



Cook, R. C., J. G. Cook, and L. D. Mech. 20045. Nutritional
condition of northern Yellowstone elk. Journal of Mammal-
ogy 85:714-722.

Cook, R. C,, et al. 2010. Revisions of rump fat and body
scoring nutritional condition indices for deer, elk, and moose.
Journal of Wildlife Management 74:880—896.

Creel, S., D. Christianson, S. Liley, and J. A. Winnie, Jr. 2007.
Predation risk affects reproductive physiology and demog-
raphy of elk. Science 315:960.

Creel, S., J. A. Winnie, and D. Christianson. 2009. Glucocor-
ticoid stress hormones and the effect of predation risk on elk
reproduction. Proceedings of the National Academy of
Sciences USA 106:12388-12393.

Eberhardt, L. L., P. J. White, R. A. Garrott, and D. B.
Houston. 2007. A seventy-year history of trends in Yellow-
stone’s northern elk herd. Journal of Wildlife Management
71:594-602.

Estes, J. A., et al. 2011. Trophic downgrading of planet Earth.
Science 333:301-306.

Festa-Bianchet, M., J. C. Ray, S. Boutin, S. D. Caté, and A.
Gunn. 2011. Conservation of caribou (Rangifer tarandus) in
Canada: an uncertain future. Canadian Journal of Zoology
89:419-434.

Fitz-Rodriguez, J., M. A. de Santiago-Miramontes, R. I.
Scaramuzzi, B. Malpaux, and J. A. Delgadillo. 2009.
Flushing supplementation improves ovulation and pregnancy
rates in female goats managed under natural grazing
conditions and exposed to the male effect. Animal Repro-
duction Science 116:85-94.

before and after wolf reintroduction in Yellowstone National
Park. Journal of Wildlife Management 69:1691-1707.

McKinnon, L., P. A. Smith, E. Nol, J. L. Martin, F. I. Doyle,
K. F. Abraham, H. G. Gilchrist, R. I. G. Morrison, and J.
Béty. 2010. Lower predation risk for migratory birds at high
latitudes. Science 327:326-327.

McMenamin, S. K., E. A. Hadly, and C. K. Wright. 2008.
Climatic change and wetland desiccation cause amphibian
decline in Yellowstone National Pak. Proceedings of the
National Academy of Sciences USA 105:16988-16993.

National Research Council. 1985. Nutrient requirements of
sheep. National Academy Press, Washington, D.C., USA.

Parker, K. L., P. S. Barboza, and M. P. Gillingham. 2009.
Nutrition integrates environmental responses of ungulates.
Functional Ecology 23:57-69.

Parmesan, C., and G. Yohe. 2003. A globally coherent signal of
climate change impacts across natural systems. Nature
421:37-42.

Pederson, G. T., S. T. Gray, C. A. Woodhouse, J. L.
Betancourt, D. B. Fagre, J. S. Littell, E. Watson, B. H.
Luckman, and L. J. Graumlich. 2011. The unusual nature of
recent snowpack declines in the North American cordillera.
Science 333:332-335.

Pettorelli, N., F. Pelletier, A. von Hardenberg, M. Festa-
Bianchet, and S. Coté. 2007. Early onset of vegetation growth
vs. rapid green-up: impacts on juvenile mountain ungulates.
Ecology 88:381-390.

Post, E., and M. C. Forchhammer. 2008. Climate change
reduces reproductive success of an Arctic herbivore through
trophic mismatch. Philosophical Transactions of the Royal
Society B 363:2367-2373.

Preisser, E. L., D. 1. Bolnick, and M. F. Bernard. 2005. Scared
to death? The effects of intimidation and consumption in
predator-prey interactions. Ecology 86:501-509.

Raithel, R. D., M. J. Kauffman, and D. H. Pletscher. 2007.
Impact of spatial and temporal variation in calf survival on
the growth of elk populations. Journal of Wildlife Manage-
ment 71:795-803.

Robinson, S. K., F. R. Thompson III, T. M. Donovan, D. R.
Whitehead, and J. Faaborg. 1995. Regional forest fragmen-
tation and the nesting success of migratory birds. Science
267:1987-1990.

Rudd, W. J.,, A. L. Ward, and L. L. Irwin. 1983. Do split
hunting seasons influence elk migration from Yellowstone
National Park? Wildlife Society Bulletin 11:328-331.

Middleton et al. 2013 17

wolves. Ecology 86:2135-2144.

Holdo, R. M., R. D. Holt, and J. M. Fryxell. 2009. Opposing
rainfall and plant nutritional gradients best explain the
wildebeest migration in the Serengeti. American Naturalist
173:431-445.

IPCC Working Group 1. 2007. IPCC fourth assessment report.
United Nations Intergovernmental Panel on Climate
Change, Geneva, Switzerland.

Joppa, L. N., and A. Pfaff. 2009. High and far: biases in the
location of protected areas. PLoS ONE 4:e8273.

Kashian, D. M., D. B. Tinker, M. G. Turner, and F. L.
Scarpace. 2004. Spatial heterogeneity of lodgepole pine
sapling densities following the 1988 fires in Yellowstone
National Park, Wyoming, USA. Canadian Journal of Forest
Research 34:2263-2276.

Kauffman, M. J., I. F. Brodie, and E. S. Jules. 2010. Are wolves
saving Yellowstone’s aspen? A landscape-level test of a
behaviorally mediated trophic cascade. Ecology 91:2742—
2755.

Langvatn, R., S. D. Albon, T. Burkey, and T. H. Clutton-
Brock. 1996. Climate, plant phenology, and variation in age
of first reproduction in a temperate herbivore. Journal of
Animal Ecology 65:653—670.

Levey, D. I, and F. G. Stiles. 1992. Evolutionary precursors of
long-distance migration: resource availability and movement
patterns in neotropical songbirds. American Naturalist
140:447-476.

Mao, J. 8., M. S. Boyce, D. W. Smith, F. J. Singer, D. J. Vales,
J. M. Vore, and E. H. Merrill. 2005. Habitat selection by elk

Sawyer, H., and M. J. Kauffman. 2011. Stopover ecology of a
migratory ungulate. Journal of Animal Ecology 80:1078—
1087.

Sawyer, H., F. Lindzey, and D. McWhirter. 2005. Mule deer
and pronghorn migration in western Wyoming. Wildlife
Society Bulletin 33:1266-1273.

Schwartz, C. C., M. A. Haroldson, G. C. White, R. B. Harris,
S. Cherry, K. A. Keating, D. Moody, and C. Servheen. 2006.
Temporal, spatial, and environmental influences on the
demographics of grizzly bears in the Greater Yellowstone
Ecosystem. Wildlife Monographs 161:1-68.

Shuman, B. 2011. Recent Wyoming temperature trends, their
drivers, and impacts in a 14,000-year context. Climatic
Change 112:429-447.

Sinclair, A. R. E. 1984. Dynamics of the Serengeti ecosystem:
pattern and process. Pages 1-30 in A. R. E. Sinclair and M.
Norton-Griffiths, editors. Serengeti: dynamics of an ecosys-
tem. University of Chicago Press, Chicago, [llinois, USA.

Sinclair, A. R. E., H. Dublin, and M. Borner. 1985. Population
regulation of Serengeti wildebeest: a test of the food
hypothesis. Oecologia 65:266-268.

Singer, F. J., A. Harting, K. K. Symonds, and M. Coughenour.
1997. Density dependence, competition, and environmental
effects on elk calf mortality in Yellowstone National Park.
Journal of Wildlife Management 61:12-25.

Vors, L. S., and M. S. Boyce. 2009. Global declines of caribou
and reindeer. Global Change Biology 15:2626-2633.

Westerling, A. L., H. G. Hidalgo, D. R. Cayan, and T. W.
Swetnam. 2006. Warming and earlier spring increase western
U.S. forest wildfire activity. Science 313:940-943.

White, C. G., P. Zager, and M. W. Gratson. 2010. Influence of
predator harvest, biological factors, and landscape on elk calf
survival in Idaho. Journal of Wildlife Management 64:355-
369.

White, P. I., R. A. Garrott, K. L. Hamlin, R. C. Cook, J. G.
Cook, and J. A. Cunningham. 2011. Body condition and
pregnancy in northern Yellowstone elk: evidence for preda-
tion risk effects? Ecological Applications 21:3-8.

White, P. J., K. M. Proffitt, L. D. Mech, S. B. Evans, J. A.
Cunningham, and K. L. Hamlin. 2010. Migration of
northern Yellowstone elk: implications of spatial structuring.

Journal of Mammalogy 91:827-937.
Wilmers, C. C., and W. M. Getz. 2005. Gray wolves as climate
change buffers in Yellowstone. PLoS Biology 3:571-576.

Traduction Deepl & RP —29/02/2024



	INTRODUCTION
	méthode
	Résultats
	Discussion

