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Résumé

Seules quelques études récentes ont démontré la sénescence chez les ongulés et on ne sait
rien sur la facon dont les schémas de sénescence peuvent varier en fonction de la densité.
La sénescence est généralement liée au cout de la reproduction, qui augmente probablement
avec la densité chez les ongulés et peut différer entre les sexes. En outre, la sénescence chez
les ongulés est également considérée comme fonction du taux d'usure dentaire. La
dépendance a la densité et les différences sexuelles dans le choix alimentaire étant bien
documentées, cela peut entrainer des taux d'usure dentaire différents et, par conséquent, des
schémas de sénescence dépendants de la densité et spécifiques au sexe. Nous avons donc
¢tudié les effets de l'age, du sexe, de la densité et de leurs interactions possibles sur la
variabilité du poids corporel chez 29 047 cerfs élaphes abattus entre 1965 et 1998 en
Norvege, dont 380 males et 1452 femelles agés de huit ans ou plus. Il est clairement apparu
que la variation spatio-temporelle de la densité était négativement corrélée au poids corporel.
De plus, des signes de sénescence ont été observés chez les cerfs rouges males et femelles.
L'age de début de la sénescence chez les femelles était supérieur a 20 ans et indépendant de
la densité de population. Chez les males, le début et le rythme de la sénescence augmentaient
avec la densité de population. Le début de la sénescence chez les males était d'environ 12 ans
a faible densité, mais diminuait 2 environ 10 ans a forte densité. L.e schéma de sénescence
dépendante de la densité chez les males, mais pas chez les femelles, peut s'expliquer si (i) le
cout de la reproduction augmente plus fortement avec la densité chez les cerfs rouges males
que chez les femelles, et/ou (ii) les taux d'usure dentaire dépendent de la densité chez les
males, mais pas chez les femelles. Nous discutons de la capacité de ces deux hypotheses
différentes, qui ne s'excluent pas mutuellement, a expliquer le schéma de sénescence observé.

Mots-clés : Cervus elaphus ; cout de reproduction ; dépendance a la densité ; usure dentaire ;
ongulés
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1. INTRODUCTION

La perte progressive de fonctions accompagnée d'une diminution du taux de survie et de
reproduction avec l'dge, appelée sénescence, peut s'expliquer dans un contexte évolutif par
I'hypothese de la pléiotropie antagoniste (Medawar 1946 ; Williams 1957 ; Hamilton 1966 ;
Rose 1991), I'hypothése du soma jetable (Kitkwood & Austad 2000) ou 1'hypothése de
I'accumulation des mutations (Medawar 1946 ; Edney & Gill 1968 ; revue dans Zwaan
1999). Dans un contexte non évolutif, le phénomene de sénescence peut s'expliquer comme
un sous-produit du métabolisme (Sacher 1978). Dans les populations naturelles, tres peu
d'individus atteignent I'age ou leur capacité a survivre ou a se reproduire diminue en raison
de la sénescence (Medawar 1952 ; Comfort 1979 ; Loison et al. 19994). Les études sur la
sénescence chez les mammiferes ont donc généralement porté sur I'évaluation de l'existence
meéme de la sénescence (Promislow 1991 ; Gaillard et al. 1994 ; Sibly et al. 1997) et sur les
probléemes méthodologiques liés a sa démonstration (Gaillard et al. 1994 ; Sibly et al. 1997).
Peu d'efforts ont été consacrés a la vérification d'hypotheses spécifiques concernant les
mécanismes a l'origine des modeles de sénescence inter et intraspécifiques (Bell 1984 ; Rose
1985 ; Loison et al. 1999a).

Certains ongulés se prétent bien a I'étude de la sénescence, car leur age peut étre estimé avec
précision a partir des couches de cément dentaire (Reimers & Nordby 1968) et leur longue
durée de vie permet d'écarter toute confusion avec la saisonnalité, comme cela a été le cas
dans des études sur les rongeurs (Slade 1995). Loison et al. (19994) ont récemment présenté
des preuves convaincantes d'une diminution de la survie avec I'age chez cinq populations
d'ongulés, et Catchpole et al. (2000) ont trouvé des preuves d'une mortalité liée a la
sénescence chez le mouton de Say (Ouvis aries), tandis que Bérubé et al. (1999) ont démontré
l'existence d'une sénescence reproductive chez le mouflon d'Amérique (Ovis canadensis). Les
différences de survie entre les sexes chez les ongulés ne sont liées ni au dimorphisme sexuel
en termes de masse corporelle ni au niveau de polygamie, ce qui suggere que les différences
de comportement social des especes, en particulier le systéme d'accouplement et le niveau
d'agressivité entre males, pourraient étre plus importantes que le simple niveau de polygamie

pour expliquer les différences de survie entre les sexes (Loison et al. 19994).

Cependant, les conditions écologiques qui influencent les schémas de sénescence
intraspécifiques sont moins bien comprises. Le colt de la reproduction, ou une
augmentation du taux de reproduction réduit la survie ou la fécondité futures, pourrait étre
attribuable a l'action pléiotropique de genes qui génerent la sénescence (Gustafson & Pirt
1990 ; Stearns 1992 ; Bérubé et al. 1999). Gustafsson & Part (1990) ont démontré que la taille
de la couvée des individus plus agés chez le gobe-mouche a collier (Ficednla albicollis) était
influencée par leur effort reproductif au début de leur vie, alors que des corrélations
phénotypiques positives entre la reproduction précoce et tardive ont été rapportées chez
certains autres oiseaux et insectes (Stearns 1992). Bérubé et al. (1999) ont trouvé une faible
relation positive entre le succes reproductif jusqu'a I'age de sept ans et le succes reproductif
a partir de huit ans chez le mouflon d'Amérique. L'augmentation de la densité de population
chez la drosophile diminue généralement la longévité (revue dans Graves & Mueller 1993),
mais aucune donnée similaire n'a été présentée pour les mammiféres. Une forte densité de
population peut augmenter les couts de reproduction (Bérubé et al. 1996, 1999 ; Festa-
Bianchet et al. 1998) et on peut donc également s'attendre a une sénescence dépendante de
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la densité chez les ongulés. Clutton-Brock et al. (1982, p. 76) ont constaté que chez les cerfs
élaphes (Cervus elaphus) de Rum, en Fcosse, les biches allaitantes avaient une fécondité plus
faible que les biches non allaitantes et que cette différence augmentait avec la densité de
population, c'est-a-dire qu'il existait un cout de reproduction dépendant de la densité. Les
principaux couts de reproduction pour les males ongulés proviennent des combats avec
d'autres males, et non des accouplements (Geist 1986 ; Gosling et al. 1987 ; Festa-Bianchet
et al. 1990 ; Alvarez 1993 ; Komers et al. 1994). Le risque de combat peut étre accru lorsque
la densité est élevée (Alvarez 1993 ; Pélabon et al. 1999), bien que ce ne soit pas toujours le
cas (Clutton-Brocket al. 1982). On pourrait donc s'attendre a ce que le taux de sénescence
augmente avec la densité chez les males. En outre, la sénescence chez les ongulés est
considérée comme une fonction du taux d'usure des dents (Tyler 1987 ; Gaillard et al. 1993.
Comme la dépendance a la densité (Fowler 1987 ; Freeland & Choquenot 1990) et les
différences sexuelles (Clutton-Brock et al. 1982 ; Mysterud 2000) dans le choix alimentaire
ont été bien documentées, on peut s'attendre a des taux d'usure dentaire différents selon le
sexe et la densité et, par conséquent, a des modcles de sénescence dépendants de la densité
et spécifiques au sexe.

Chez les ongulés, la taille corporelle est un facteur déterminant de la reproduction chez les
femelles (Reimers 1983 ; Gaillard et al. 1992, 1998 ; Langvatn et al. 1996 ; Putman et al. 1996 ;
Sather 1997), la capacité de compétition chez les males (Clutton-Brock et al. 1982) et la survie
hivernale (White & Bartmann 1998 ; Loison et al. 1999). La taille corporelle a donc une
influence importante sur la condition physique des individus ainsi que sur la dynamique des
populations (Klein 1970 ; Sather 1985) et constitue donc un indice bien adapté pour estimer
la sénescence chez les ongulés (Jorgenson et al. 1997 ; Bérubé et al. 1999).

Des études approfondies et individuelles menées sur le cerf élaphe 2 Rum, en Ecosse, ont
démontré de forts effets dépendants de la densité sur plusieurs parametres démographiques,
notamment le poids corporel (Clutton-Brock et al. 1982, 1985, 19874,b, 19974 ; Coulson et
al. 1997). Afin de tester de maniére fiable la sénescence ou la dépendance a la densité dans la
sénescence, il est donc nécessaire d'évaluer I'importance des effets de la densité sur le poids
corporel en général. Récemment, 1'analyse de la variation du poids corporel chez le cerf
¢laphe Norvégien a donné des résultats contrastés concernant l'effet de la densité. Un
deuxieme objectif était donc de déterminer s'il existait ou non une dépendance significative
a la densité (Post et al. 1997 ; Loison et al. 19996) dans cette population. Nous avons testé
les effets de I'age, du sexe, de la densité et de leurs interactions possibles sur un ensemble de
données concernant le cerf élaphe Norvégien, qui comprend des données sur 29 047
individus échantillonnés dans 105 municipalités de la partie occidentale de la Norvege entre
1965 et 1998. Cet ensemble de données comprend des données sur 380 males et 1 452
femelles agés de huit ans ou plus.

2. MATERIEL et METHODES

(a) Zone d'étude

La zone d'étude correspondait a la partie occidentale du sud de la Norvege (Figure 1), qui est
la principale zone de présence du cerf élaphe en Norvege (Langvatn et al. 1996). Les données
proviennent de 105 municipalités des comtés de Rogaland (6), Hordaland (23), Sogn et
Fjordane (22), More et Romsdal (30), Ser-Trondelag (17) et Nord-Trendelag (7). Nous
désignons ci-apres Rogaland et Hordaland par la population P1, Sogn et Fjordane par la
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population P2, More et Romsdal et Sor-Trondelag par la population P3 et Nord-Trondelag
par la population P4 (d'aprés Forchhammer et al. 1998). L'ile de Hitra (qui n'était pas incluse
dans Forchhammer et al. (1998)) a été traitée comme une population distincte (P5), car il
s'agit d'une population insulaire typique présentant des caractéristiques démographiques
particulieres (Wegge 1975 ; Langvatn et al. 1990).
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Figure 1. Localisation géographique de la zone d'étude en Norvége et densité du cerf élaphe calculée comme le total
des prises de cerfs élaphes divisé par la superficie éligible (voir §2(a)) en (a) 1965, (b) 1975, (c) 1985 et (d) 1995

La végétation de la cote ouest de la Norvege se trouve principalement dans la zone boréale
(Abrahamsen et al. 1977). Les exceptions a cette régle générale sont une petite zone autour
du Hardangerfjorden dans le Hordaland, qui se trouve dans la zone némorale, et certaines
zones non loin du Trondheimsfjorden, qui se trouvent dans la zone boréale méridionale. Du
Rogaland au More et Romsdal, les foréts sont dominées par des feuillus et des pins.
Cependant, un programme a grande échelle a été mis en place pour planter des épicéas
communs (Picea abies), qui constituent un habitat hivernal important pour le cerf élaphe
(Ahlén 1965). Les zones situées dans le Sor-Trondelag jusqu'au Trondheimsfjorden sont
dominées par le bouleau et le pin, tandis que la forét d'épicéas domine certaines zones au
nord de cette région. En général, la température et les précipitations diminuent du sud vers
le nord et de la cote vers l'intérieur des terres, tandis que I'épaisseur de la neige augmente
(Langvatn et al. 1996 ; Mysterud et al. 2000). En été, la durée de la saison de croissance et le
nombre total de degrés-jours diminuent du sud-ouest vers le nord-est. Le relief est
généralement plus accidenté dans les zones intérieures (Langvatn & Albon 1986 ; Albon &
Langvatn 1992).

(b) Données sur le poids corporel du cerf élaphe

Le cerf élaphe a été échantillonné lors des récoltes annuelles d'automne de 1965 a 1998 (voir
Langvatn et al. 1996 ; Post et al. 1997). La chasse est contrélée par des permis délivrés par
les commissions locales de la faune sauvage dans chaque municipalité. Le cerf élaphe ne peut
étre chassé qu'entre le 10 septembre et le 15 novembre, bien que les périodes de chasse réelles
varient légerement entre ces dates dans différents comtés. En coopération avec les
commissions locales de la faune sauvage, les chasseurs ont fourni les mandibules de tous les
animaux abattus, ainsi que des informations sur le sexe, la date, la localité (municipalité) et le
poids. La date de l'abattage a été considérée comme une variable continue et quantifiée
comme le jour ou l'animal a été enregistré comme abattu, en commencant par le jour 1 pour
le 1 septembre et en comptant consécutivement jusqu'au 31 décembre, qui est numéroté
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comme le jour 122 (Post et al. 1997). Le poids corporel est le poids habillé, c'est-a-dire le
poids vif moins la téte, la peau, les visceres, le sang saignable et les métapodials (Langvatn
1977). Le poids habillé des biches est d'environ 58% du poids vif. L'dge des faons et des
yearlings a été déterminé a partir du schéma d'éruption dentaire, tandis que I'age des animaux
plus agés a été déterminé a partir des anneaux du cément de la premicre incisive (Reimers &
Notdby 1968). Cette technique s'est avérée tres fiable pour le cerf élaphe Norvégien lors de
tests a 'aveugle portant sur un grand nombre d'animaux marqués dont 1'age était connu (R.
Langvatn, données non publiées).

La longévité maximale enregistrée parmi les cerfs rouges utilisés dans I'analyse était de 19 ans
pour les males et de 26 ans pour les femelles, bien que notre fichier de données contienne

un male agé de 22 ans dont le poids n'était pas connu.

Certaines de ces données ont été utilisées dans des analyses précédentes concernant la
variation temporelle du poids corporel (Langvatn et al. 1996 ; Post et al. 1997), ainsi que des
données sur 469 cerfs de 1978 et 1983 pour la variation géographique (distance de la cote et
latitude (Langvatn & Albon 1986. Cependant, ces analyses antérieures utilisaient une échelle
géographique assez grossiere (six régions principales) (Langvatn & Albon 1986 ; Langvatn et
al. 1996 ; Post et al. 1997) et nous avons récemment démontré que la dépendance a la densité
dans cette population est estimée de maniere plus fiable a I'échelle spatiale locale (commune)
(Mysterud et al. 2000). Le choix de 1'échelle spatiale peut étre particulierement important
pour l'analyse de cet ensemble de données sur le poids corporel, car certaines municipalités
ont été échantillonnées régulierement, tandis que d'autres ne I'ont été que rarement ou une
seule fois, ce qui a entrainé un déséquilibre dans la conception de I'échantillonnage spatio-
temporel. Le regroupement des données dans six régions principales (Langvatn & Albon
1986 ; Post et al. 1997) entraine une perte importante d'informations et, surtout, comme les
données ne provenaient pas des mémes municipalités chaque année, l'utilisation de modeles
linéaires a pu produire des résultats biaisés. En outre, Post et al. (1997) ont utilisé des
modeles linéaires et une transformation logarithmique de 1'age pour calculer leur population
annuelle « idéalisée » de cerfs élaphes, sans tenir compte du fait que le poids peut ne pas
augmenter apres I'age mur, voire diminuer en raison du vieillissement.

(c) Données sur la chasse au cetf élaphe : un indice de densité

Afin d'obtenir un indice de densité reflétant a la fois les composantes spatiales et temporelles
de la densité, nous avons divisé le nombre total de cerfs élaphes abattus chaque année par la
« zone admissible » de chaque municipalité (la zone déclarée pour 1997 a été utilisée pour
toutes les années) (Statistics Norway 1977-1998). 1a zone admissible est la zone de I'habitat
propice au cerf élaphe dans chaque municipalité qui sert de base aux quotas de chasse

approuvés par les autorités de gestion.

La plupart des populations de cervidés en Scandinavie ont augmenté de manicre assez
réguliere au cours des dernicres décennies, par exemple I'élan Alkes alees (Cederlund &
Markgren 1987), le cerf élaphe (Forchhammer et al. 1998) et le chevreuil Capreolus capreolus
(Andersen et al. 1998). La question s'est donc posée de savoir si l'année d'entrée (en tant que
variable continue) (Hjeljord & Histol 1999 ; Loison et al. 19990), le total des prélevements a
grande échelle (Post et al. 1997) ou le total des prélevements a I'échelle locale divisé par la
superficie admissible (Mysterud et al. 2000) constituait le meilleur indice de densité pour ces
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populations. Le probleme de I'utilisation de la récolte totale comme indice de densité dans
les populations exploitées tient au fait qu'il existe généralement un décalage entre
l'augmentation ou la diminution de la densité et 'augmentation ou la diminution des quotas
de récolte (Fryxell et al. 1988, 1991 ; Solberg et al. 1999). Le probleme lié a l'utilisation de
l'année comme variable continue pour mesurer la densité réside dans le fait que
l'augmentation d'une population au fil du temps n'est souvent pas linéaire et qu'elle peut
varier considérablement d'une municipalité a I'autre (composante spatiale de la densité). Bien
que les variations de la récolte d'une année a l'autre ne disent pas grand-chose sur
l'augmentation ou la diminution de I'abondance (Solbetg et al. 1999), I'augmentation de la
récolte refléte certainement les variations de la taille de la population sur une période de cinq
ou dix ans, a condition d'utiliser le nombre absolu de prises pour calculer la densité (Mysterud
et al. 2000 et non les variations annuelles de l'abondance utilisées pour éliminer la tendance
de ces séries chronologiques (comme l'ont fait Post & Stenseth 1999). La densité a également
une forte composante spatiale et la variation spatio-temporelle de la densité peut donc étre
estimée au mieux en utilisant le total des captures (pour une année donnée) par zone éligible

(a partir de 1997) dans chaque municipalité (Mysterud et al. 2000).

(d) Analyses statistiques

Nous avons utilisé une combinaison de modeles linéaires généraux (GLM) et de modeles
additifs généraux (GAM) (Hastie & Tibshirani 1990) pour analyser la variation du poids
corporel. Une transformation logarithmique (In(poids)) du poids corporel était suffisante
pour obtenir des résidus a variance constante lors de l'utilisation des GLM. Cependant,
comme la relation entre I'age et In (poids) était non linéaire (voir ci-dessous), nous avons
utilisé des GAMs pour évaluer la robustesse des résultats en ce qui concerne la spécification
erronée de la partie systématique du mode¢le. Les GAMs ayant donné les mémes résultats que
les GLMs, nous ne présentons que les résultats obtenus a l'aide de ces derniers modeles,
principalement parce que les coefficients des modéles linéaires sont facilement comparables
entre les études et que les interactions peuvent étre facilement testées. Cependant, nous
avons utilisé les GAMs pour décrire graphiquement la relation entre le poids corporel et I'age
chez les femelles et les males a forte et faible densité. Nous avons limité nos GLMs aux
animaux agés de huit ans ou plus, car aucun signe de sénescence n'est attendu avant cet age
(par exemple, Clutton-Brock et al. 1982 ; Gaillard et al. 1993 ; Loison et al. 19994). Cette
hypothese a également été confirmée par les GAM (voir §3).

La relation entre 1'age et In(poids) dans les GLMs utilisant des animaux agés de huit ans ou
plus a été correctement décrite a l'aide d'un polynome du second degré de l'age (voir
également Loison et al. 19994). Cela signifie que la diminution de In(poids) avec l'age
s'accélere a un rythme constant. Afin de fournir des coefficients facilement interprétables,
nous avons utilisé 1'age moins 12 (ci-apres désigné par age;,) dans le GLM comme terme
polynomial (voir par exemple Cox & Snell 1981). Le coefficient pour 1'age;, représentait alors
le taux de diminution de In (poids) pour les animaux agés de 12 ans et le coefficient pour
l'age;,”, était la courbure a cet 4ge (c'est-a-dire l'accélération de la diminution). Nous avons
mis a I'échelle la variable 4ge a 12 ans, car cela s'est avéré pratique pour obtenir des parametres
facilement interprétables concernant la sénescence, tandis que l'utilisation d'ages plus avancés
n'était pas possible en raison des limites imposées par la taille de I'échantillon. L'utilisation
de l'age a également permis d'obtenir une corrélation d'échantillonnage plus faible entre les
coefficients. D'autres covariables telles que I'indice d'oscillation nord-atlantique (NAO) (Post
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etal. 1997 ; Post & Stenseth 1999), la date d'abattage (Post et al. 1997), la distance par rapport
a la cote (Langvatn & Albon 1980) et la proportion d'habitat en haute altitude (A. Mysterud,
R. Langvatn, N. G. Yoccoz et N. C. Stenseth, données non publiées) ont été incluses dans le
modele afin de corriger le biais da au déséquilibre dans la conception de I'étude. Si le modele
ajusté est trop complexe, cela se traduirait par des estimations avec un biais plus faible mais
une précision moindre, et le biais est un probleme plus important dans les études
observationnelles (par exemple Cochran & Rubin 1973). Nous avons donc utilisé un modele
incluant des termes qui ne sont peut-étre pas significatifs, mais qui pourraient influencer les
estimations des coefficients d'intérét (la relation entre In(poids) et 1'age). En particulier, en
raison des changements récents dans les densités de population du cerf élaphe en Norvege
(Forchhammer et al. 1998), nous pouvions nous attendre a une grande hétérogénéité spatiale
et, par conséquent, les covariables spatiales ont été incluses afin de corriger cette
hétérogénéité.

Afin d'évaluer l'interaction entre la densité et I'age, nous avons limité 1'analyse a un terme
multiplicatif entre la densité et I'age moins 8 ans (désigné ci-apres par densité X ages). Ce
terme représentait l'augmentation du taux de diminution de In(poids) avec la densité pour
les individus agés de plus de huit ans. Nous avons également cherché a déterminer s'il existait
des preuves d'effets d'ordre supérieur en utilisant les termes densité X agess” et densité” X

ages.

Nous avons évalué la qualité de l'ajustement d'un modele donné a I'aide de modéles non
paramétriques (régression lowess) ajustés sur les résidus. Le bootstrapping paramétrique
(Efron & Tibshirani 1993) a été utilisé pour calculer les intervalles de confiance (IC) pour les
estimations des parametres. Au total, 2 000 échantillons bootstrap ont été utilisés.

3. RESULTATS

Le GLM qui incluait les effets du sexe, de la densité, de la population, de 1'dges, de I'age;,” et
de la date d'abattage, ainsi que les interactions densité X Age, sexe X age;,, sexe X ige;,’, sexe
X densité X ages, agei, X population, date d'abattage X sexe, date d'abattage X 4ge;, et date
d'abattage X sexe X dge;, ainsi que les covariables NAO, distance de la cote et proportion
d'habitat en altitude ont été utilisés pour des inférences supplémentaires (voir Tableau 1). Le
R? de ce modéle était élevé (0,709) étant donné que 1832 individus ont été utilisés. Les
graphiques résiduels ont indiqué une certaine variation systématique résiduelle de In(poids)
avec l'age, mais I'ajustement d'un polynéme d'ordre supérieur (jusqu'au sixieme ordre) afin
d'éliminer cette variation systématique n'a pas modifié les estimations des autres parametres
du modele (voir ci-dessous). Nous présentons donc principalement les résultats du modele
le plus simple.

Tableau 1. Estimations des paramétres (obtenues & partir du modéle linéaire général, c'est-a-dire des estimations des
moindres carrés et de 2 000 réplications paramétriques bootstrap) avec erreurs-types bootstrap et intervalles de
confiance

(Le niveau de référence pour le facteur sexe est « féminin » et celui pour la population est «( P1 ). Les autres paramétres
sont indiqués sous forme de différences entre les niveaux.)
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least-squares bootstrap bootstrap
parameter estimate estimate s.e. 95% CI
intercept 6.42 6.42 0.014 6.39t0 6.44
sex (M-F) 0.63 0.63 0.030 0.58t0 0.69
age,, —0.0079 —0.0079 0.0033 —0.014 to —0.0013
age,,” —0.00059 —0.00059 0.00023 —0.0011 to —0.00016
density —0.060 —0.060 0.013 —0.084 to —0.034
density X ageg 0.0034 0.0034 0.0028 —0.0018 to 0.0093
population (P2-P1) 0.045 0.046 0.010 0.024 t0 0.065
population (P3-P1) 0.099 0.099 0.0093 0.081 t0 0.118
population (P4-P1) 0.083 0.083 0.028 0.023 t0 0.134
population (P5-P1) —0.076 —0.076 0.014 —0.102 to —0.047
age,, X population (P2-P1) 0.0064 0.0066 0.0027 0.0011 t00.012
age,, x population (P3-P1) 0.0088 0.0089 0.0026 0.0039 t0 0.014
age,, X population (P4-P1) 0.013 0.013 0.0082 —0.0034 t0 0.029
age,, X population (P5-P1) 0.012 0.012 0.0030 0.0064 t00.018
age,, x sex (M—F) —0.0025 —0.0025 0.0085 —0.041 to —0.007
age,,> x sex (M-F) —0.0025 —0.0025 0.0011 —0.0047 to —0.0002
density x ageg x sex (M—F) —-0.023 —0.023 0.0068 —0.037 to —0.010
date of culling —0.00029 —0.00029 0.00017 —0.00062 to 0.000036
date of culling x sex (M—F) —0.0029 —0.0029 0.00061 —0.0040 to —0.0017
date of culling x age,, 0.000024 0.000024 0.000046 —0.000070 to 0.00011
date of culling x age;, x sex (M—F) 0.00046 0.00046 0.00019 0.00006 to 0.00083
NAO 0.0026 0.0026 0.0014 —0.0001 to 0.0051
proportion of high altitude habitat —0.206 —0.206 0.044 —0.290 to —0.117
distance from the coast 0.105 0.105 0.015 0.075t0 0.133

(@)
0.04 4

0.021
0.00 1
—0.02 1
—0.04 1
—0.06 1
—0.08 1

®
0.05 1

0.00 4

log(body weight) (adjusted for other factors)

—0.05 1

—0.10 1

—0.15 1

0.0

05 1.0
density

Figure 2. Relation entre la masse corporelle et la densité chez les cerfs élaphes adultes (dgés de plus d'un an) en
Norvége, obtenue en ajustant un modéle additif aux données sur le poids corporel des cerfs élaphes & I'aide de fonctions
lissées sur un prédicteur continu (avec d.f.spiines = 2 pour la densité chez les femelles et d.f.spiines = 4 pour la densité chez
les méles). Les lignes pointillées représentent les intervalles de confiance ponctuels & 95%. Les repéres indiquent
I'emplacement des observations sur cette variable (voir Venables & Ripley 1994). Nous avons utilisé I'abattage annuel
divisé par la zone admissible comme indice de densité (voir §3). (a) Femelles et (b) méles
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Figure 3. Relation entre la masse corporelle et I'dge chez les cerfs rouges norvégiens adultes (agés de plus d'un an),
présentée d la suite de I'ajustement d'un modéle additif aux données sur le poids corporel des cerfs rouges & l'aide de

fonctions lissées sur un prédicteur continu (avec d.fpiines = 8 pour I'ége chez les femelles et d.fpine = é pour I'édge chez les
méles). Les marques indiquent I'emplacement des observations sur cette variable (voir Venables & Ripley 1994). (a)
Femelles et (b) males

Les cerfs males étaient plus grands que les biches (Tableau 1). La densité locale (communale)
avait globalement un effet négatif important sur In(poids). Ce résultat était également robuste
lorsque I'on utilisait le total des prélévements en Norveége comme indice de densité, comme
l'avaient fait précédemment Post et al. (1997), lorsque I'année était introduite comme variable
continue comme indice de densité (c'est-a-dire que le poids corporel diminuait avec le temps),
comme l'ont fait Loison et al. (19996), et lorsque l'analyse était divisée en composantes
spatiales (c'est-a-dire en tenant compte de la variation de la densité entre les municipalités au
cours d'une année) et temporelles (c'est-a-dire en tenant compte de la variation de la densité
au sein d'une municipalité au fil du temps). L'effet de la densité était approximativement
linéaire pour les femelles (Figure 2a), bien que la courbe soit trés 1égérement concave
lorsqu'elle a été testée dans un modéle GAM (d.f.ynes = 1 contre 2, F' = 84,444 et p < 0,001),
tandis que la courbe pour les males était plus convexe (Figure 2b) (d.f. s = 3 contre 4, F'=
4,000 et p = 0,0406). Des signes de sénescence ont été observés chez les cerfs rouges males et
femelles. D'apres I'interprétation des graphiques GAM, I'age de début de la sénescence chez
les femelles était supérieur a 20 ans et indépendant de la densité de population (Figure 3a).
Chez les males, le début et le taux de sénescence augmentaient avec la densité de population.
Le début de la sénescence chez les males était d'environ 12 ans 2 faible densité, mais diminuait
a environ 10 ans a forte densité (Figure 3b). Nous avons utilisé autant de degrés de liberté
que nécessaire dans le GAM afin d'inclure tous les termes significatifs (femelles, d.f.pines = 7
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contre 8, F'= 3,874 et p = 0,044, et males, d.f. e = 5 contre 6, F'= 5,432 et p = 0,020). Le
GLM a donné des résultats similaires. Il n'y avait pas d'interaction entre la densité et I'age
chez les femelles, mais il y avait une interaction négative chez les males, c'est-a-dire qu'il y
avait des preuves d'une augmentation du taux de sénescence chez les males, mais pas chez
les femelles, avec 'augmentation de la densité (l'interaction de troisieme ordre densité X ages
X sexe était trés significative) (d.f. = 1808, # = 3,430 et p = 0,001). A faible densité de
population (c'est-a-dire lorsque densité X ages = 0), il n'y avait pas de diminution apparente
de In(poids) chez les femelles et les males avec I'age, sauf dans la population P1, etla courbure
¢tait tres faible (c'est-a-dire que 'augmentation du taux de sénescence était tres faible). Il n'y
avait aucune preuve d'une différence dans le taux ou la courbure (c'est-a-dire aucune
accélération du taux) de la courbe In(poids) en fonction de I'age entre les males et les femelles
apres prise en compte des effets de la densité. Il y avait des effets géographiques importants
sur In(poids), tant entre les populations qu'en fonction des covariables géographiques que
sont la distance de la cote et la proportion d'habitat en altitude. Le poids des males, mais pas
celui des femelles, diminuait avec la date d'abattage et cet effet diminuait avec l'age. Il n'y
avait aucune preuve d'un effet de la NAO sur ces individus agés. 1l n'y avait aucune preuve
d'interactions entre la population et d'autres variables (Tableau 1).

Ces résultats ne dépendaient pas de l'inclusion de relations plus complexes entre 1'dge et
In(poids). Un polynome du sixieme degré pour 'age (incluant une interaction entre 1'age et le
sexe) a donné un coefficient estimé pour l'interaction entre 1'age, la densité et le sexe égal a -
0,0270 (e.t. = 0,0069), contre une estimation précédente de -0,0234 (e.t. = 0,0068). De
méme, l'inclusion de termes plus élevés pour l'interaction entre la densité et 'dge n'a pas
modifié les résultats de manicre significative.

4. DISCUSSION

(a) Sénescence

La relation entre les caractéristiques démographiques et l'dge chez les ongulés peut
généralement étre assez bien décrite par le modele de Caughley (1960), c'est-a-dire un modele
en trois étapes avec une période relativement stable appelée age de maturité, suivie d'une
période de survie, de reproduction et de poids corporel plus faibles avant et apres cet age de
maturité (Gaillard et al. 1993, 1998 ; Loison et al. 19994). C'était également le cas pour le cerf
¢laphe Norvégien et nos analyses ont révélé des signes évidents de sénescence chez les
males et les femelles (Figure 3). La sénescence du poids corporel a déja été démontrée chez
les ongulés sur la base de données longitudinales concernant le mouflon d'Amérique
(Jorgenson et al. 1997 ; Bérubé et al. 1999), tandis que nous avons utilisé des données
transversales pour le cerf élaphe. Chez le cerf élaphe Norvégien, l'age de début de la
sénescence chez les femelles était supérieur a 20 ans, tandis que chez les males, il n'était que
de 10 a 12 ans (en fonction de la densité de population ; voir ci-dessous). Bérubé et al. (1999)
ont démontré que le début de la perte de masse liée a la sénescence se produisait trois ans
avant la sénescence reproductive, mais trois ans apres le début de la sénescence de survie
(Jorgenson et al. 1997). La sénescence en termes de survie, de reproduction et de poids
corporel n'est donc pas directement corrélée. Nous avons trouvé des preuves claires d'un
taux de sénescence dépendant de la densité chez les males (Figure 3b), mais pas chez les
femelles (Figure 3a). Ces taux de sénescence spécifiques au sexe et dépendants de la densité
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peuvent s'expliquer patr (i) les cotts de reproduction spécifiques au sexe et/ou (ii) les taux
d'usure dentaire spécifiques au sexe avec l'augmentation de la densité.

)

Le cout de la reproduction est généralement considéré comme le type d'action génétique
pléiotropique qui génere la sénescence (Gustafsson & Pirt 1990 ; Stearns 1992). Bien que
des preuves d'une augmentation des couts de reproduction aient été présentées pour les
biches (Clutton-Brock et al. 1982, p. 76), rien n'indique que le taux de sénescence augmente
avec la densité chez les biches (Figure 3a). Il est possible que les males subissent une
augmentation plus marquée des cotts de reproduction lorsque la densité augmente en raison
de l'agressivité entre males. Une forte dépendance a la densité dans le cout de reproduction
a été démontrée chez les populations de daims (Dama dama) ne pratiquant pas la parade
nuptiale (Alvarez 1993 ; Pelabon et al. 1999). Cependant, bien que la taille des harems
augmente avec la densité de population, la fréquence relative des combats entre cerfs élaphes
est plus faible a forte densité (Clutton-Brock et al. 1982, p. 274 ; voir également Clutton-
Brock et al. 19976). Toutefois, nous ne pouvons exclure la possibilité que le cout de la
reproduction chez les males, mesuré par la fréquence des combats (Clutton-Brock et al.
1982), puisse étre négativement corrélé a certains couts de mortalité liés a la reproduction.
Comme nos données sont transversales, la sénescence dépendante de la densité observée
chez les males peut étre due a une augmentation du cout de mortalité lié a la reproduction
avec l'augmentation de la densité pour les males les plus grands uniquement (c'est-a-dire la
sélection). Une forte densité de population est généralement associée a une mortalité plus
élevée chez les males que chez les femelles (Clutton-Brock et al. 19976) et ce cott de
reproduction peut affecter plus fortement les males les plus performants (et les plus grands)
(Gibson & Guinness 1980).

(i)

I1a été suggéré que I'usure accrue des dents chez les animaux agés pourrait réduire I'efficacité
alimentaire et donc étre responsable de la sénescence chez les ongulés (Tyler 1987 ; Gaillard
et al. 1993). Les différences sexuelles observées dans le régime alimentaire et l'utilisation de
I'habitat chez le cerf élaphe et d'autres ongulés présentant un dimorphisme sexuel (par
exemple Clutton-Brock et al. 1982, 1987¢; Illius & Gordon 1987 ; Mysterud 2000) pourraient
entrainer une usure dentaire plus rapide chez les males que chez les femelles (Van Deelen et
al. 2000). En outre, lorsque la densité augmente, les ongulés ont souvent une alimentation
de moindre qualité (Fowler 1987 ; Freeland & Choquenot 1990), ce qui pourrait expliquer
un taux de sénescence plus élevé lorsque la densité augmente. Cependant, des preuves d'une
sénescence dépendante de la densité n'ont été observées que chez les males. Des données
expérimentales récentes ne suggerent pas que la densité influe sur la différence de sélection
de I'habitat entre les cerfs males et femelles (Conradt et al. 1999). Cela pourrait impliquer que
les taux d'usure dentaire ne suffisent pas a eux seuls a expliquer le modele de sénescence
spécifique au sexe et dépendant de la densité, mais qu'il est possible que la sélection
alimentaire dépende de la densité malgré 1'absence de changement dépendant de la densité
dans l'utilisation de I'habitat. Il convient clairement de rechercher des preuves empiriques
d'une éventuelle différence dans les taux d'usure dentaire dépendants de la densité chez les
males et les femelles.
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(b) Dépendance a la densité

Le débat sur le role relatif de la dépendance a la densité par rapport a l'indépendance a la
densité (par exemple Putman et al. 1996 ; Post & Stenseth 1999) reflete peut-étre également
les difficultés méthodologiques pour établir la dépendance a la densité d'une maniere
statistiquement valable. Notre analyse a révélé une relation négative claire entre la densité
locale et le poids corporel chez le cerf élaphe Norvégien, et ce résultat s'est également
confirmé lorsque le climat, mesuré par les NAO (voir Post et al. 1997), a été inclus dans le
modele. Cela contraste avec les résultats de Post et al. (1997), qui n'ont trouvé aucune preuve
de dépendance a la densité en utilisant le total des prises dans six régions principales de
Norvege comme indice de la taille de la population sur un ensemble de données plus restreint
provenant de la méme région, mais qui ont soutenu la conclusion de Loison et al. (19996)
pour une sous-population (municipalité de Snillfjord) dans le Ser-Treondelag entrant dans
l'année (en tant que variable continue) comme indice de densité (voir §2(c)). Notre analyse a
également montré une dépendance claire a la densité lorsque I'on utilisait soit le total des
prises en Norvege, soit I'année (en tant que variable continue) comme indice de densité.

L'échelle spatiale plus fine utilisée dans cette étude est donc a l'origine de notre résultat
différent. Il a été démontré précédemment que la densité de population locale était plus
importante que la densité de population totale pour influencer la survie hivernale des faons
a Rum, en Ecosse (Coulson et al. 1997), et une dynamique de population dépendante de la
densité a également été démontrée pour les moutons de Say a Hirta, dans l'archipel de St
Kilda (Coulson et al. 1999). De méme, en utilisant I'échelle de la municipalité locale, nous
avons obtenu des résultats opposés a ceux de Post et al. (1999) quant a l'influence de la
densité sur la variation du rapport des sexes chez le cerf élaphe (Mysterud et al. 2000), ce qui
corrobore la conclusion de Kruuk et al. (1999) selon laquelle, avec I'augmentation de la
densité, la proportion de males parmi les descendants diminue. Bien que le nombre total
d'animaux abattus en Norvege ait augmenté, cela résulte a la fois de I'augmentation de la
densité et de l'expansion de l'aire de répartition (Mysterud et al. 2000). L'échelle spatio-
temporelle s'est également avérée importante pour 'analyse de l'ensemble des données sur le
poids corporel du cerf élaphe norvégien présenté ici. Cet ensemble de données contient
parfois des données provenant de différentes municipalités d'une année a l'autre et la
variabilité spatiale du poids corporel était quelque peu plus forte que la variabilité temporelle
due a la densité et a 'ONP (Tableau 1). En outre, il n'existe actuellement aucune preuve que
la densité ait affecté la survie des juvéniles chez le cerf élaphe Norvégien (Loison & Langvatn
1998) et la dépendance de la fécondité a la densité a été suggérée comme faible, bien qu'elle
n'ait pas été¢ directement testée (Langvatn et al. 1996). Cela semble contraster avec la forte
dépendance de la fécondité a la densité (Albon et al. 1983 ; Clutton-Brock et al. 19874) et la
survie des juvéniles (Clutton-Brock et al. 19876 ; Coulson et al. 1997) signalée a Rum, en
Ecosse. La population de cerfs élaphes de Norvege est donc probablement encore a une
densité relativement faible par rapport a celle de Rum, mais la poursuite de la croissance
démographique au rythme actuel conduira probablement aussi bientot a une dépendance a
la densité pour ces caractéristiques démographiques.

Nous remercions Jean-Michel Gaillard, Eric Post et deux évaluateurs anonymes pour leurs
précieuses suggestions et commentaires sur une version préliminaire de cet article. Nous
sommes trés reconnaissants au Conseil norvégien de la recherche pour son soutien financier
a AM. (projet n° 129208 /720).
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