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Résumé 
La dynamique du manteau neigeux a une influence majeure sur l'écologie des déplacements 
de la faune sauvage et les interactions entre prédateurs et proies. Les propriétés spécifiques 
de la neige, telles que sa densité, sa dureté et son épaisseur, déterminent la profondeur à 
laquelle un animal s'enfonce dans le manteau neigeux, ce qui influe à la fois sur le coût 
énergétique de la locomotion et sur le risque de prédation. Nous avons quantifié ici les 
relations entre cinq variables neigeuses mesurées sur le terrain et la profondeur 
d'enfoncement des traces dans la neige pour des prédateurs largement répandus (lynx roux 
Lynx rufus, couguars Puma concolor, coyotes Canis latrans, loups C. lupus) et de proies ongulées 
sympatriques (caribous Rangifer tarandus, cerfs à queue blanche Odocoileus virginianus, cerfs 
mulets O. hemionus et orignaux Alces alces) dans l'intérieur de l'Alaska et le nord de l'État de 
Washington, aux États-Unis. Nous avons d'abord utilisé des modèles additifs généralisés 
pour identifier les mesures de la neige qui prédisaient le mieux la profondeur d'enfoncement 
pour chaque espèce et pour toutes les espèces. Ensuite, nous avons utilisé une régression 
par points de rupture pour identifier les seuils de soutien du prédicteur le plus performant de 
la profondeur d'enfoncement pour chaque espèce (c'est-à-dire les valeurs pour lesquelles les 
traces ne s'enfoncent pas de manière appréciable dans la neige). Enfin, nous avons identifié 
les « zones dangereuses », dans lesquelles la neige entrave davantage la mobilité des ongulés 
que celle des carnivores, en comparant la profondeur d'enfoncement par rapport à la 
longueur des pattes arrière chez les paires prédateur-proie. La densité de la neige près de la 
surface (0-20 cm) était le prédicteur le plus fiable de la profondeur d'enfoncement pour toutes 
les espèces. Les seuils de soutien se situaient entre 220 et 310 kg m3 pour les prédateurs et 
entre 300 et 410 kg m3 pour les proies, et les zones dangereuses atteignaient leur maximum 
à des densités de neige intermédiaires (200-300 kg m3) pour huit des dix paires prédateur-
proie. Ces résultats peuvent être utilisés pour établir un lien entre les relations prédateur-
proie et les résultats de modélisation spatiale explicite de la neige et les changements futurs 
prévus dans la densité de la neige. Alors que le changement climatique remodèle rapidement 
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la dynamique du manteau neigeux, ces zones de danger fournissent un cadre utile pour 
anticiper les gagnants et les perdants potentiels des conditions hivernales futures. 
 
Mots-clés : canidé, félin, écologie du mouvement, prédateur-proie, écologie de la neige, 
ongulé 
 

INTRODUCTION 
La couverture neigeuse saisonnière façonne une série de processus écologiques sur près de 

la moitié des terres de l'hémisphère nord (Robinson et al. 2014, Niittynen et al. 2018). La 

nature dynamique de la neige à travers le paysage et tout au long de l'année représente un 

défi pour l'évaluation des relations entre la faune sauvage et la neige (Reinking et al. 2022). 

De plus, le changement climatique modifie rapidement les accumulations saisonnières de 

neige à l'échelle mondiale, les effets les plus importants étant observés dans le nord de 

l'Eurasie et en Amérique du Nord (GIEC 2022). La durée de la couverture neigeuse (Brown 

et Mote 2009), son étendue en automne et au printemps (Derksen et Brown 2012, Thackeray 

et al. 2019) et la masse globale de neige (Pulliainen et al. 2020) diminuent de façon 

spectaculaire dans l'hémisphère nord. La rapidité de ces changements rend d'autant plus 

urgente la nécessité de comprendre les aspects spécifiques à la faune sauvage de l'écologie de 

la neige (Mahoney et al. 2018, Boelman et al. 2019). 

 

Pour les grands mammifères qui vivent dans des régions enneigées de façon saisonnière, les 

processus biologiques tels que l'équilibre énergétique (Dailey et Hobbs 1989), l'accès à la 

nourriture hivernale (Hansen et al. 2011), le recrutement des jeunes (van de Kerk et al. 2018), 

les taux de déplacement quotidiens (Pedersen et al. 2021), la phénologie migratoire (Gurarie 

et al. 2019), la sélection de l'habitat (Mahoney et al. 2018, Ganz et al. 2022) et les interactions 

prédateurs-proies (Peers et al. 2020) sont tous influencés dans une certaine mesure par la 

neige. L'impact de la neige sur bon nombre de ces processus peut être estimé à l'aide de 

mesures faciles à réaliser. La profondeur de la neige, par exemple, est l'une des mesures les 

plus largement utilisées en écologie de la faune sauvage, avec des applications qui incluent la 

classification de la sévérité de l'hiver (Nelson et Mech 1986), la compréhension des taux de 

réussite de la prédation (Post et al. 1999, Horne et al. 2019) et la modélisation des schémas 

de déplacement (Droghini et Boutin 2018a). Les variables dérivées des satellites, telles que la 

phénologie de la couverture neigeuse, sont bien adaptées pour expliquer les tendances 

générales de la dynamique des populations (Rattenbury et al. 2018) et les changements d'aire 

de répartition à grande échelle (Gurarie et al. 2019). Bien que ces études illustrent l'intérêt 

d'inclure la neige dans les analyses écologiques, il est souvent difficile d'établir un lien 

mécanistique spécifique entre les propriétés de la neige et ses impacts sur la faune sauvage. 

 

La profondeur d'enfoncement des traces d'animaux offre un tel lien entre l'écologie 

théorique et empirique de la neige (Sivy et al. 2018) et constitue un facteur déterminant des 

coûts énergétiques du déplacement dans les paysages enneigés (Dailey et Hobbs 1989). 

 

La profondeur d'enfoncement dépend des caractéristiques du manteau neigeux, de la 

démarche de l'animal, de sa vitesse de déplacement et de la charge spécifique à l'espèce 

(Parker et al. 1984, Mech et Peterson 2003), qui est calculée en divisant la masse corporelle 

de l'animal par la surface totale de ses quatre pattes (Telfer et Kelsall 1984). La charge au sol 

varie considérablement parmi les grands mammifères, mais les carnivores ont généralement 
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une charge au sol 2 à 10 fois inférieure à celle de leurs proies ongulées (Telfer et Kelsall 1984, 

Murray et Boutin 1991, Murray et Larivière 2002, Mech et Peterson 2003). Cette différence 

de charge au sol crée des « zones dangereuses » théoriques pour les ongulés : des endroits et 

des moments où les propriétés de la neige donnent un avantage à leurs prédateurs lors de la 

poursuite et de la capture. 

 

Les zones dangereuses sont définies par une combinaison de propriétés de la neige telles 

que la profondeur totale, la dureté et la densité, qui influencent ensemble la profondeur à 

laquelle un animal s'enfoncera dans la neige et donc le degré d'entrave à sa mobilité (Telfer 

et Kelsall 1984). Au sein d'un manteau neigeux, la neige s'agglomère en couches disposées 

horizontalement, chacune pouvant avoir des propriétés physiques distinctes qui interagissent 

pour moduler les transferts de masse à travers toute la colonne de neige (Arons et Colbeck 

1995, Pielmeier et Schneebeli 2003). Ainsi, un animal rencontrera plusieurs couches de neige 

en s'enfonçant jusqu'à atteindre une couche suffisamment solide pour supporter son poids, 

jusqu'à ce qu'il pénètre dans l'ensemble du manteau neigeux, ou jusqu'à ce que les couches 

sous-jacentes se combinent avec la neige compactée sous ses pattes pour supporter son poids 

(Sivy et al. 2018). Chaque couche peut être classée en fonction de nombreuses propriétés de 

la neige qui peuvent être mesurées sur le terrain (Fierz et al. 2009, Kinar et Pomeroy 2015) 

et qui peuvent contribuer à déterminer si cette couche supportera un animal donné. Les 

caractéristiques de la neige des couches qui supportent le poids de l'animal sans qu'il 

s'enfonce de manière appréciable dans la neige peuvent être considérées comme des seuils 

de support. Étant donné que les ongulés ont des charges au sol plus élevées que les prédateurs 

(Telfer et Kelsall 1984), les seuils de soutien pour les ongulés devraient être plus élevés que 

ceux des prédateurs. Les profondeurs d'enfoncement absolues, déterminées par ces seuils de 

soutien, peuvent être mises à l'échelle en fonction de la longueur des pattes afin de faciliter 

les comparaisons de la mobilité relative entre les espèces (Parker et al. 1984), délimitant ainsi 

les zones dangereuses pour les paires prédateur-proie. 

 

Des approches associant la science de la neige et la biologie de la faune sauvage ont établi un 

lien entre les seuils de portance et les déplacements plus généraux des animaux avec la 

profondeur de la neige (Coady 1973, Nelson et Mech 1986), la présence de couches de glace 

(Murie 1944, Stein et al. 2010, Leblond et al. 2016), la densité (Fancy et White 1987, Sivy et 

al. 2018) et la dureté (Bunnell et al. 1990, Droghini et Boutin 2018b). Cependant, toutes ces 

propriétés de la neige varient à plusieurs échelles spatio-temporelles, du métamorphisme 

individuel des cristaux de neige à la fonte solaire printanière en fonction de la latitude (Fierz 

et al. 2009), et sont liées de manière complexe. Par exemple, la dureté de la neige (résistance 

à la pénétration) et la densité (masse par unité de volume) sont fortement corrélées (Takeuchi 

et al. 1998, Riseth et al. 2011), mais cette relation varie en fonction de la forme des grains de 

neige. Les cristaux plus matures sont beaucoup plus denses à dureté égale : la neige granuleuse 

profonde, courante dans les couches de neige froides de la toundra, a en moyenne une densité 

presque deux fois supérieure à celle des particules de précipitations nouvellement tombées 

ayant la même dureté de couche, et de grandes incertitudes empêchent de déduire une 

relation similaire avec les grains de neige humide (fondue) (Geldsetzer et Jamieson 2000). 

Par conséquent, les résultats d'études menées sur un seul site ou sur une période de temps 

limitée peuvent ne pas être applicables à un domaine géographique ou temporel plus large. 
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À l'échelle mondiale, différentes combinaisons de conditions climatiques et de relief créent 

six classes de neige : toundra, forêt boréale, maritime, éphémère, prairie et forêt montagnarde 

(Sturm et al. 1995, Sturm et Liston 2021). Les classes de neige varient de profonde et humide 

(maritime) à peu profonde et dure (toundra), en fonction de l'environnement physique 

dominant (Sturm et al. 1995). Collectivement, ces six classes fournissent des limites 

raisonnables pour le large éventail de propriétés de la neige qu'un animal peut rencontrer 

partout dans le monde (Sturm et al. 1995). Pour les espèces dont la répartition géographique 

couvre plusieurs classes de neige, un échantillon englobant une variabilité maximale est 

essentiel pour développer des estimations robustes des seuils de support de la neige. 

 

Dans cette étude, nous avons analysé la relation entre les propriétés de la neige et la 

profondeur d'enfoncement des traces d'animaux pour huit espèces de grands mammifères 

en Alaska et dans l'État de Washington, aux États-Unis. En combinant les mesures de ces 

deux régions géographiquement distinctes dans diverses conditions météorologiques et sur 

plusieurs saisons, nous avons étudié un large éventail de conditions d'enneigement. 

 

Nous avons échantillonné les traces de carnivores de taille moyenne et grande et de leurs 

proies ongulées. Tout d'abord, nous avons évalué la performance de cinq propriétés de la 

neige mesurées sur le terrain en tant que prédicteurs de la profondeur d'enfoncement des 

traces pour chaque espèce. Nous avons émis l'hypothèse que la densité de la neige serait le 

meilleur prédicteur de la profondeur d'enfoncement pour les espèces de plus grande taille, 

comme l'ont constaté Bunnell et al. (1990) et Sivy et al. (2018), et que la pénétrabilité de la 

surface serait le meilleur prédicteur de la profondeur d'enfoncement pour les carnivores de 

petite taille (Peers et al. 2020). Ensuite, nous avons agrégé les données relatives aux traces 

dans la neige afin d'identifier la mesure de la neige la plus performante pour toutes les espèces 

sauvages échantillonnées. En raison de l'augmentation généralement observée de la taille des 

mammifères avec la latitude (Thurber et Peterson 1991, Ashton et al. 2000), du grand 

gradient latitudinal couvert par nos sites d'étude et des différences spatiales et temporelles de 

la neige (Sturm et al. 1995), nous avons évalué les différences régionales potentielles dans ces 

relations entre la profondeur d'enfoncement et la neige. Nous avons émis l'hypothèse que 

les animaux s'enfonceraient plus profondément dans la neige relativement humide de 

Washington que dans la couche de neige fortement compactée et durcie par le vent de 

l'intérieur de l'Alaska, malgré la taille généralement plus grande des espèces apparentées du 

nord (Thurber et Peterson 1991, Ashton et al. 2000, Herfindal et al. 2006, Meiri et al. 2007). 

Troisièmement, nous avons quantifié les seuils critiques de soutien pour la mesure de la 

neige la plus performante. Enfin, nous avons mis à l'échelle la relation entre la profondeur 

d'enfoncement dans la neige et la longueur des pattes arrière de chaque espèce afin de 

quantifier la mobilité relative, en utilisant ces mesures pour définir les zones dangereuses où 

les prédateurs ont un avantage en termes de mobilité sur leurs proies. En couplant ces 

groupes de carnivores et d'ongulés sympatriques, nous avons délimité l'influence de la neige 

sur les systèmes prédateurs-proies dans les régions nordiques en rapide évolution. 

 

MATERIEL et METHODES 
Zone d'étude 

Nous avons prélevé des échantillons de traces de grands mammifères dans la neige dans le 

parc national et réserve de Denali, en Alaska (ci-après dénommé « Denali ») et sur deux sites 

dans l'État de Washington (Okanogan et nord-est de l'État de Washington ; Fig. 1). Nos 
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zones d'étude comprennent des portions des six classes de neige mondiales selon Sturm et 

Liston (2021) : Denali est composé de toundra et de forêt boréale, et nos sites de Washington 

contiennent principalement des forêts montagnardes, avec quelques zones de prairie, 

éphémères et maritimes. Nous avons mené des travaux sur le terrain à Washington pendant 

trois hivers consécutifs (du 9 janvier au 17 mars 2021, du 4 janvier au 22 mars 2022 et du 4 

au 21 janvier 2023), et pendant deux hivers (du 18 janvier au 25 mars 2022 et du 27 janvier 

au 14 mars 2023) à Denali. Dans l'État de Washington, notre étude a couvert le cycle de 

fonte et de gel printanier, une période prolongée où les températures diurnes sont supérieures 

à zéro (> 0°C) et les températures nocturnes inférieures à zéro (à partir du 20 février 2021 et 

du 28 février 2022 environ ; USDA Natural Resources Conservation Service 2022). Notre 

échantillonnage à Denali a inclus plusieurs épisodes de réchauffement soudain accompagnés 

de vents violents (« chinooks ») qui ont encore renforcé les effets du vent caractéristiques des 

régions de type toundra enneigée (Sturm et al. 1995, Bieniek et al. 2018). Des épisodes 

importants de vent Chinook se sont produits à Denali du 23 au 25 janvier et du 24 au 25 

février 2022 (vitesses maximales du vent de 27 et 28,5 m/s, respectivement ; NEON 2022). 

 

Espèces ciblées 

Nous avons concentré notre échantillonnage sur les ongulés communs et leurs principaux 

prédateurs dans nos zones d'étude. Nous avons échantillonné l’orignal Alces alces, le coyote 

Canis latrans et le loup C. lupus en Alaska et dans l'État de Washington, tandis que le caribou 

Rangifer tarandus et le mouflon de Dall Ovis dalli n'étaient présents que dans notre zone d'étude 

en Alaska, et que le couguar Puma concolor, le lynx roux Lynx rufus, le cerf mulet Odocoileus 

hemionus et le cerf à queue blanche O. virginianus n'étaient présents que sur nos sites de l'État 

de Washington. Les espèces de cerfs ne pouvaient être différenciées uniquement à partir des 

traces, et elles n'ont donc été enregistrées que lorsque l'animal ayant laissé les traces dans la 

neige a été observé. Nous avons parcouru nos zones d'étude à l'aide de motoneiges, de skis, 

de traîneaux à chiens et de raquettes, en suivant une approche d'échantillonnage stratifié 

semi-structuré afin de répartir nos observations sur une grande variété de conditions 

d'enneigement, de couverture terrestre et de classes de neige. Nous avons limité 

l'échantillonnage aux traces qui semblaient avoir été faites récemment (généralement moins 

de 24 heures) lorsque les conditions d'enneigement étaient probablement les mêmes qu'au 

moment de notre enquête. Nous avons estimé la fraîcheur des traces à partir de divers indices, 

notamment la comparaison de la texture de la neige perturbée et non perturbée, la présence 

ou l'absence de croûtes de fonte-gel dans la trace et la dureté des parois latérales de la trace 

dans la neige (Rezendes 1999, Moskowitz 2010). Une fois qu'un ensemble de traces fraîches 

était identifié, nous avons mesuré la profondeur et les dimensions (largeur et longueur) de 

trois empreintes consécutives d'un même individu. 

 

Pour les orignaux, nous avons enregistré la classe d'âge, soit sur la base d'une confirmation 

visuelle de l'individu ayant laissé les traces dans la neige, soit sur la base des dimensions des 

traces. Les traces des juvéniles connus (< 1 an) mesuraient en moyenne 10,4 cm de largeur 

et 10,6 cm de longueur, tandis que celles des adultes connus (> 1 an) mesuraient en moyenne 

12,8 cm de largeur et 15,3 cm de longueur. Nous étions moins sûrs de notre capacité à 

différencier les classes d'âge des petits ongulés, nous n'avons donc pas précisé les classes 

d'âge pour les cerfs, les caribous ou les mouflons. Nous avons identifié la démarche des 

animaux à l'aide d'un système de classification simple (sensu Rezendes 1999, Moskowitz 

2010) et avons limité nos observations aux individus marchant ou trottant. 
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Figure 1. Zones d'étude. La zone d'étude de Denali, dans l'intérieur de l'Alaska, est principalement composée de toundra 
et de neige boréale. La zone d'étude d'Okanogan, dans l'État de Washington, est diversifiée, mais se compose 
principalement de forêts montagnardes. Les autres classes de neige d'Okanogan sont la prairie et l'éphémère, avec une 

partie maritime à l'extrême ouest et une partie boréale/toundra très limitée aux altitudes les plus élevées. Le nord-est 
de l'État de Washington comprend des classes de neige de forêt montagnarde, de prairie et d'éphémère. Les points 
noirs indiquent les emplacements des pistes de neige échantillonnées dans chaque zone d'étude 

 

Propriétés de la neige 

Pour mesurer les propriétés de la neige, nous avons creusé une fosse à neige à côté de chaque 

ensemble de traces mesurées, en alignant la face de la fosse parallèlement à la direction de 

déplacement de l'animal et en la reculant de 25 à 30 cm par rapport aux traces afin de nous 

assurer que notre coupe-densité de 20 cm de long n'intercepterait pas la neige perturbée par 

les animaux (Fig. 2). Comme nous n'avons prélevé que des traces très récentes, nous avons 

supposé que les conditions d'enneigement n'avaient pas changé de manière significative entre 

le moment où les traces ont été faites et celui où nous avons effectué nos observations. 

 

Il est important de noter que nous n'avons sélectionné que les traces où l'animal était 

entièrement soutenu par la neige et avons ignoré toutes les traces qui traversaient toute la 

couche de neige et entraient en contact avec le sol. Cette approche était nécessaire pour 

quantifier les seuils de résistance de la neige (par exemple, la dureté ou la densité) requis 

pour supporter la masse corporelle de chaque espèce, mais ce plan d'échantillonnage 

empêche d'analyser la profondeur de la neige comme covariable de la profondeur 

d'enfoncement des traces. 
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Figure 2. Illustration du protocole d'échantillonnage sur le terrain. Nous avons creusé une fosse à neige parallèle à la 
direction de déplacement de l'animal et avons procédé à des observations, notamment en mesurant la densité des 30 
premiers centimètres (a ; AvgDens), en déterminant la dureté à la main sur toute la profondeur de la fosse (AvgHH), en 
quantifiant l'épaisseur et la profondeur des couches de glace (IceTop et TotalIce) et en mesurant la pénétrabilité de la 

surface à l'aide de boîtes de thon (b ; AvgTuna). La ficelle sous la boîte de thon mesurait 50 cm, hauteur à laquelle la 
boîte a été lâchée. Illustration de Sarah K. Glaser 

 

Nous avons mesuré cinq propriétés de la neige sur chaque site : la densité, la pénétrabilité, la 

dureté moyenne à la main, la présence de couches de glace et l'épaisseur totale des couches 

de glace. La densité de la neige est une mesure centrale dans la science de la neige, avec des 

applications directes pour le calcul de l'équivalent en eau de la neige (SWE), de l'albédo, du 

bilan thermique et du coût des déplacements de la faune (Bormann et al. 2013, Kinar et 

Pomeroy 2015, Sivy et al. 2018). La densité de la neige peut varier entre 10 et 600 kg/m3 

(Robber et al. 2003) et varier considérablement au sein d'un profil de manteau neigeux donné 

en fonction de la profondeur, du gradient de température, des nouvelles chutes de neige, de 

la fonte des neiges, du compactage par le vent et d'une myriade de facteurs climatologiques 

(Bormann et al. 2013). Nous avons utilisé un coupe-densité en acier de 1 000 cm3 

(SnowMetrics RIP 1 Cutter) mesurant 10 × 10 × 20 cm, et avons pris deux échantillons à 

chacune des trois classes de profondeur : 0-10, 10-20 et 20-30 cm. Nous avons utilisé la 

valeur moyenne à chaque profondeur comme mesure de la densité de la neige AvgDens. La 

différence moyenne entre les mesures répétées était de 15,2 kg/m3, nous avons donc arrondi 

les valeurs de densité finales à 10 kg/m3 près lors de la présentation des résultats afin de tenir 

compte de l'erreur de mesure. Nous avons limité l'échantillonnage aux 30 premiers 

centimètres en nous basant sur des études antérieures qui indiquaient que la densité près de 

la surface est un meilleur indicateur de la profondeur d'enfoncement que la densité globale 

dans toute la colonne de neige (Bunnell et al. 1990, Sivy et al. 2018). Cependant, nous 

craignions que 30 m ne soient trop peu profonds pour prédire la profondeur d'enfoncement 

des orignaux, nous avons donc prélevé des échantillons de densité de neige sur toute la 

profondeur à 15 traces d'orignaux. La relation ne s'est pas améliorée au-delà de la densité des 

30 cm supérieurs (informations complémentaires), ce qui indique que la profondeur 

d'échantillonnage de densité des 30 cm supérieurs que nous avons choisi était suffisante. 

Afin de mieux évaluer la dureté de la neige, nous avons mesuré la pénétrabilité de la surface 

et la dureté à la main dans toute l'épaisseur du manteau neigeux. La pénétrabilité (analogue 

au compactage de la surface, Fierz et al. 2009) a été mesurée en laissant tomber un 

pénétromètre cylindrique de 200 g (boîte de thon de 7 oz, Chicken of the Sea Chunk Light, 
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8,2 cm de diamètre × 4,2 cm de hauteur) d'une hauteur de 50 cm au-dessus de la surface de 

la neige, puis en mesurant sa profondeur d'enfoncement (Fig. 2B). Nous avons effectué deux 

lâchers de boîtes de thon sur chaque site et avons calculé la moyenne des deux pour quantifier 

la pénétrabilité Avg Tuna. Des méthodes simples et peu coûteuses similaires ont été utilisées 

comme indicateur de la profondeur d'enfoncement des animaux dans des études antérieures 

sur la faune sauvage (Murray et Boutin 1991, Kolbe et al. 2007, Pozzanghera et al. 2016, 

Droghini et Boutin 2018b, et Peers et al. 2020). 

 

Nous avons également mesuré la dureté à la main, un élément clé de la stratigraphie des 

couches de neige (Kinar et Pomeroy 2015). L'échelle de dureté à la main est largement utilisée 

dans la prévision des avalanches pour délimiter les couches de neige qui diffèrent par leur 

dureté (Fierz et al. 2009). Chaque couche se voit attribuer une dureté en fonction de la 

possibilité d'y enfoncer un poing, quatre doigts, un doigt, un crayon ou un couteau en 

appliquant une force relativement constante. Nous les avons reclassées sur une échelle 

numérique de 1 (dureté d'un poing ; la plus molle) à 5 (dureté d'un couteau ; la plus dure). 

Pour cinq horizons de profondeur (10, 20, 30, 40 ou 50 cm), nous avons multiplié chaque 

unité de dureté (1-5) par l'épaisseur totale de la couche (en cm), additionné toutes les mesures 

et divisé par la profondeur pour calculer la dureté pondérée en fonction de l'épaisseur 

(AvgHH ; sensu Sivy et al. 2018). 

 

Nos mesures de la dureté au toucher ont servi de base pour délimiter les couches de glace, 

qui ont un impact significatif sur les déplacements et la capacité de recherche de nourriture 

des grands mammifères (Hansen et al. 2011). La glace, qui correspond à la dureté d'un 

couteau, se forme généralement lorsque de l'eau liquide s'infiltre et regèle à la surface ou à 

l'intérieur du manteau neigeux (Fierz et al. 2009). 

 

Nous avons également observé des vents extrêmes qui ont fortement aggloméré les grains 

de neige en couches de dureté de couteau, qui ont également été incluses comme couches de 

glace (Fierz et al. 2009). Nous avons déterminé la présence (1) ou l'absence (0) de couches 

d'une dureté de couteau dans les 10, 20, 30, 40 et 50 premiers centimètres du manteau neigeux 

pour la mesure de la présence de glace (IceTop), et avons additionné l'épaisseur totale des 

couches d'une dureté de couteau pour calculer l'épaisseur totale de la glace (Ice Total) dans les 

10, 20, 30, 40 et 50 cm du manteau neigeux. Comme nous avons recueilli des données 

stratigraphiques pour toute la colonne de neige, nous avons pu calculer les classes de 

profondeur 0-40 cm et 0-50 cm pour AugHH, Ice Top et Ice Total sans avoir à effectuer de 

mesures supplémentaires sur le terrain. Nous avons donc inclus ces profondeurs, même si 

nos mesures de densité se sont arrêtées à 30 cm de la surface de la neige. 

 

Modélisation mono-espèce 

Nous avons utilisé des modèles additifs généralisés (GAM ; Wood 2017) pour déterminer les 

meilleurs prédicteurs de la profondeur d'enfoncement pour chaque espèce. Les GAM 

utilisent des splines pour créer des relations lissées et non linéaires entre les prédicteurs et la 

variable de réponse (Wood 2017). Comme la profondeur d'enfoncement des traces ne peut 

être < 0 cm, nous avons modélisé la profondeur d'enfoncement à l'aide d'une distribution 

gamma (en ajoutant 0,00001 à toutes les profondeurs de traces de 0 cm afin de satisfaire à 

l'exigence de non-nullité de la distribution gamma). 
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Étant donné que la densité, la dureté au toucher, la présence de glace et l'épaisseur cumulative 

de la glace comprenaient plusieurs classes de profondeur fortement corrélées, nous avons 

d'abord déterminé quelle classe de profondeur pour chacune de ces variables donnait les 

meilleurs résultats. Nous avons construit tous les modèles à l'aide de GAM à un terme avec 

des splines à plaque mince pénalisées (Wood 2003) pour les variables continues. Nous avons 

utilisé un effet fixe catégoriel si de la glace était présente dans l'horizon supérieur du manteau 

neigeux (IceTop ; 0 = pas de glace ; 1 = glace). Nous avons utilisé le pourcentage de déviance 

nulle expliquée (ci-après, pseudo-R2 ou pR2) pour déterminer le meilleur prédicteur global de 

la profondeur d'enfoncement (AvgDens, AvgHH, IceTop, Ice Total ou Aug Tuna) pour chaque 

espèce (Wood 2017). Nous avons utilisé les GAM à l'aide du package « mgev » dans R (Wood 

2017, www.r-project.org). 

 

Comparaison multi-taxons et régionale 

Outre les prédicteurs spécifiques à chaque espèce, nous avons également cherché à 

déterminer quelle propriété de la neige prédisait le mieux la profondeur d'enfoncement des 

traces pour plusieurs taxons afin d'évaluer l'influence de la neige sur les interactions 

prédateurs-proies. Pour ce faire, nous avons suivi une procédure similaire pour sélectionner 

la meilleure classe de profondeur parmi les quatre variables spécifiques à la profondeur, à 

nouveau à l'aide d'un modèle GAM lié à une distribution gamma avec des splines à plaque 

mince (Wood 2003). Afin de choisir une seule variable neigeuse qui prédisait le mieux la 

profondeur d'enfoncement pour tous les taxons, nous avons construit des modèles distincts 

pour chaque covariable neigeuse. Chaque modèle consistait en une profondeur 

d'enfoncement modélisée en réponse à une interaction « par variable » entre une covariable 

neige donnée (AugDens, AvgHH, IceTop, IceTotal ou AvgTuna) et l'espèce, ce qui permettait à 

chaque espèce de réagir différemment aux propriétés de la neige. Nous avons sélectionné le 

meilleur modèle à terme unique pour toutes les espèces en utilisant la déviance expliquée. 

 

Nous avons utilisé ce meilleur modèle global pour tester les différences régionales en matière 

de profondeur d'enfoncement, pour tester les seuils de soutien et pour délimiter les zones 

dangereuses. Afin d'analyser les différences régionales dans les relations de profondeur 

d'enfoncement, nous avons ajouté la région au meilleur modèle global en tant que terme 

d'interaction par variable et avons comparé les modèles sélectionnés à l'aide du critère 

d'information d'Akaike corrigé pour les petits échantillons (AICc), qui tient compte de la 

qualité de l'ajustement tout en pénalisant les modèles avec des paramètres supplémentaires 

afin de minimiser le surajustement (Anderson et Burnham 2002). Nous avons considéré le 

modèle avec l'AICc le plus bas comme le modèle le mieux adapté, aucun autre modèle 

candidat n'ayant des valeurs AICc inférieures à 2 (∆AICc > 2). Si deux ou plusieurs modèles 

candidats se situaient à moins de 2 AICc du modèle principal (∆AICc < 2), nous avons 

considéré que ces modèles bénéficiaient chacun d'un soutien substantiel. 

 

http://www.r-project.org/


Sullender et al. 2023                                                                                                    Traduction DeepL & RP – 30/11/2025 10 

Seuils de soutien 

Pour identifier les seuils de soutien, nous avons utilisé une régression linéaire par morceaux 

pour estimer directement les points d'inflexion. La régression par morceaux, également 

appelée « régression brisée » ou « régression segmentée », est utilisée pour déterminer les 

seuils (points de rupture) auxquels les relations écologiques changent (Toms et Lesperance 

2003. Sivy et al. 2018). Les GAMs étant conçus pour créer une réponse lissée, les seuils sont 

plus difficiles à identifier, tandis que la régression par morceaux identifie explicitement les 

seuils abrupts potentiels (Toms et Lesperance 2003). Nous avons utilisé le package 

« segmented » dans R (Muggeo 2017) pour générer des points de rupture, récupérer les 

valeurs AIC corrigées (AICc ; Anderson et Burnham 2002) et calculer les valeurs R2 ajustées. 

 

Nous avons utilisé l'AICc pour déterminer si l'ajout d'un point de rupture améliorait 

l'ajustement du modèle par rapport à un modèle linéaire simple. Pour chaque espèce, si l'un 

des modèles était supérieur à 2 AICc inférieur (∆AICc > 2) à l'autre, nous avons sélectionné 

le modèle avec la valeur AICc la plus faible. Si ∆AICc < 2, nous avons considéré que ces 

modèles avaient un soutien équivalent (Anderson et Burnham 2002) et avons donc 

sélectionné le modèle segmenté, car notre objectif était d'identifier les seuils de soutien s'ils 

existaient. 

 

Pour déterminer un seuil de soutien pour les espèces pour lesquelles la régression linéaire 

était plus performante que la régression par point de rupture (c'est-à-dire l’orignal), nous 

avons résolu l'équation de régression linéaire pour une profondeur d'enfoncement égale à la 

moyenne des points de rupture des autres espèces, ajustée en fonction de la longueur des 

pattes arrière. 

 

Zones de danger maximal 

Un seuil de soutien est important pour déterminer les valeurs des propriétés critiques de la 

neige qui soutiennent la masse corporelle de l'animal sans le faire s'enfoncer de manière 

appréciable dans la neige. Cependant, le degré d'entrave au mouvement et la dépense 

énergétique d'un animal s'enfonçant dans le manteau neigeux devraient varier 

considérablement d'une espèce à l'autre. Par exemple, une profondeur d'enfoncement de 10 

cm pour un cerf peut ne pas entraîner d'entrave mesurable à la locomotion (Parker et al. 

1984), mais cette profondeur d'enfoncement pourrait considérablement nuire à la mobilité 

d'une espèce plus petite comme le coyote (Crête et Larivière 2003). Le facteur clé qui 

détermine l'ampleur de la modification des mouvements est la profondeur d'enfoncement de 

l'animal par rapport à sa taille (Parker et al. 1984, Murray et Boutin 1991). Bien qu'il existe de 

nombreux paramètres biomécaniques et morphologiques complexes qui relient le 

mouvement à la taille, la longueur des pattes arrière est un indicateur bien accepté de la 

capacité de mouvement, expliquant 98% de la variance du coût de la locomotion chez divers 

taxons de vertébrés (Pontzer 2007) et permettant de prédire de manière significative la vitesse 

maximale chez les mammifères (Garland et Janis 1993). De plus, la longueur des pattes 

arrière est une mesure largement disponible pour diverses espèces (Garland et Janis 1993, 

Kilbourne et Hoffman 2013), ce qui facilite les comparaisons entre les huit espèces étudiées 

ici. 
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Nous avons calculé la profondeur relative de chaque espèce en divisant sa profondeur par la 

longueur de ses pattes arrière (Tableau 1), une mesure morphologiquement ajustée du coût 

du mouvement. Tout d'abord, nous avons utilisé notre meilleur modèle GAM à terme 

unique pour générer des prévisions de profondeur relative spécifiques à chaque espèce sur 

toute la gamme de densités de neige mesurée. Ensuite, nous avons soustrait les profondeurs 

d'enfoncement relatives prévues des prédateurs de celles des proies afin de calculer la 

différence entre les profondeurs d'enfoncement relatives. Enfin, nous avons défini des zones 

de danger en fonction de cette différence de profondeur d'enfoncement relative, ce qui nous 

a permis de mesurer la disparité maximale entre les profondeurs d'enfoncement relatives. Si 

le carnivore s'enfonçait moins que l'ongulé dans des conditions d'enneigement données 

(différence de profondeur d'enfoncement relative > 0%), le carnivore aurait un avantage 

relatif en termes de mouvement, ce qui conduirait progressivement à une zone de danger. À 

l'inverse, si l'ongulé s'enfonçait moins que le carnivore (différence de profondeur 

d'enfoncement relative ≤ 0%), il n'y aurait pas de danger accru pour l'ongulé et le carnivore 

pourrait être relativement désavantagé. La différence maximale de profondeur 

d'enfoncement relative, appelée « danger maximal », représentait les propriétés de la neige 

où l'avantage de déplacement du prédateur était le plus grand. Nous n'avons pris en compte 

que les paires prédateur-proie courantes : lynx roux-cerf, couguar-cerf, couguar-orignal 

juvénile, couguar-orignal adulte, coyote-cerf, coyote-caribou, loup-caribou, loup-cerf, loup-

orignal juvénile et loup-orignal adulte. Malgré le chevauchement des aires de répartition, nous 

n'avons pas examiné les associations entre l’orignal et le lynx roux ou le coyote, car ces deux 

espèces sont trop petites pour réussir à tuer un orignal (Newbury 2013, Benson et al. 2017). 

 
Tableau 1. Résumé des traces des espèces et répartition par zone d'étude. En raison de la faible taille des échantillons, 
nous n'avons pas analysé les relations entre les propriétés de la neige et la profondeur des empreintes pour le mouflon 
de Dall. Les espèces incluses dans ces analyses sont indiquées en gras. En raison des variations importantes de 

morphologie liées à la classe d'âge, au sexe et à la région, la longueur des membres postérieurs et les valeurs de 
charge au sol doivent être considérées comme des estimations générales plutôt que comme des valeurs précises. Sources 
: aKilbourne et Hoffman (2013) ; bGarland et Janis (1993) ; cLankester et al. (1993) (veau d'élan âgé de 33 semaines) 
; dTelfer et Kelsall (1984) ; eMurray et Larivière (2002) 

 

 

RESULTATS 
Nous avons mesuré un total de 707 séries d'empreintes de mammifères à Denali (n = 296), 

dans le nord-est de l'État de Washington (n = 35) et à Okanogan (n = 376 ; Tableau 1). Pour 

toutes les espèces, la profondeur d'enfoncement des empreintes variait de 0 à 88,3 cm (X̅ = 

16,9 cm). Les espèces dont le poids des pattes est plus élevé s'enfonçaient en moyenne plus 

profondément dans la neige (cerfs = 16,6 cm ; orignaux adultes = 36,4 cm) que les espèces 

dont le poids des pattes est plus faible (coyotes = 7,7 cm ; loups = 9,7 cm). La plupart des 

traces d'animaux observées avaient une profondeur <30 cm (553/706 = 78%), ce qui 

confirme notre décision de limiter les mesures de densité aux 30 cm supérieurs. En raison 

du nombre limité d'observations, nous n'avons pas pu analyser les relations entre les 
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propriétés de la neige et les traces pour le mouflon de Dall (n = 6). Les propriétés de la neige 

variaient considérablement (Tableau 2), avec une profondeur de neige allant de 11 à 235 cm, 

une densité variant de 21 à 577 kg/m3 une profondeur d'enfoncement du thon allant de 0 à 

31,3 cm et une épaisseur totale de glace allant de 0 à 31 cm dans les 50 premiers centimètres 

du manteau neigeux. La densité de la neige variait selon la classe de neige, les densités les 

plus faibles étant observées dans la forêt boréale, suivie de la toundra, et aucune différence 

significative n'étant observée entre les autres classes de neige (informations 

complémentaires). 

 
Tableau 2. Évaluation des variables neigeuses comme prédicteurs de la profondeur des empreintes pour sept espèces 
de mammifères. Les valeurs pseudo-R² (proportion de variance expliquée) issues de modèles additifs généralisés 
univariés sont indiquées. AvgDens = densité de la surface neigeuse mesurée à l'aide d'un coupe-densité de 10 × 10 cm 
et 1 000 cm³ ; IceTop = présence de couches de glace ; AvgHH = moyenne pondérée de la dureté au toucher à l'aide 
d'une échelle stratigraphique à cinq points ; AvgTuna = profondeur d'enfoncement d'un pénétromètre cylindrique (c'est-

à-dire une boîte de thon) ; TotalIce = épaisseur cumulative de la glace. Nous avons mesuré les propriétés de la neige à 
plusieurs profondeurs pour certaines variables. Chaque variable a été mesurée par incréments de 10 cm à partir de la 
surface et regroupée en 3 à 5 profondeurs. La classe de profondeur la plus performante pour chaque variable et 
chaque espèce est indiquée en gras, et le meilleur prédicteur global pour chaque espèce est signalé par une étoile 

 

 

Modélisation mono-espèce 

La densité de la neige était le meilleur prédicteur pour le caribou (AugDens0-10 ; pR2 = 0,77), 

le cerf (AugDens0-30 ; pR2 = 0,33), l'orignal juvénile (AugDens0-10 ; pR2 = 0,85) et l'orignal 

adulte (AugDens0-20 ; pR2 = 0,57). Pour toutes les espèces, les mesures de la couche de glace 

ont donné de moins bons résultats que celles de la densité, du pénétromètre à thon et de la 

dureté au toucher (Tableau 2). Pour les couguars et les loups, AugHH était le meilleur 

prédicteur, bien que les valeurs pR2 aient été presque identiques entre AugDens0-10 (pR2 = 

0,438) et AugHH0-10 (pR2 = 0,445) pour les loups. Aug Tuna était le prédicteur le plus 

performant pour la profondeur d'enfoncement du lynx roux (pR2 = 0,34) et du coyote (pR2 

= 0,23), bien qu'aucune mesure de la neige n'explique plus de 23% de la déviance pour les 

coyotes (Tableau 2).  

 

Pour toutes les espèces, la profondeur moyenne d'enfoncement des boîtes de thon était de 

5,8 cm, ce qui était moins profond que la profondeur moyenne d'enfoncement de toutes les 

espèces à l'exception des lynx roux (4,8 cm ; Tableau 1). Malgré ses mauvaises performances 

pour les orignaux (pR2 = 0,16), la boîte de thon était un prédicteur étonnamment efficace de 

la profondeur d'enfoncement pour toutes les espèces (pR2 = 0,50). La dureté manuelle variait 

considérablement dans sa capacité à prédire la profondeur d'immersion, car elle était le 
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meilleur prédicteur pour les couguars et les loups, mais donnait de mauvais résultats pour les 

coyotes et les lynx roux (pR2 maximal = 0,25). Pour toutes les espèces et toutes les variables, 

les mesures de 0 à 10 cm et de 0 à 20 cm les plus proches de la surface figuraient parmi les 

meilleurs prédicteurs, tandis que les mesures de 0 à 50 cm se classaient systématiquement en 

dernière position. 

 

 
Figure 3. Différences régionales dans les relations entre la profondeur des fosses et la densité de la neige pour (a) les 

orignaux, (b) les coyotes et (c) les loups. Les lignes ajustées et les intervalles de confiance à 95% (bandes grises) 
provenant de modèles additifs généralisés avec la région comme terme d'interaction (Alaska = violet ; Washington = 
vert) sont indiqués. La relation entre la profondeur d'enfoncement et la densité de la neige (0-20 cm ; AvgDens0-20) 
variait selon la région pour l'orignal, mais pas pour les coyotes ou les loups. Les résultats complets de l'analyse régionale 
sont présentés dans les informations complémentaires 
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Figure 4. Comparaison entre la régression linéaire segmentée (lignes pleines), les modèles additifs généralisés (lignes 
pointillées) et les seuils de soutien (lignes pointillées verticales) pour les relations entre la profondeur des puits et la 
densité de la neige pour (a) les lynx roux, (b) les couguars, (c) les coyotes, (d) les loups, (e) les caribous, (f) les cerfs, (g) 

les orignaux adultes et (h) les orignaux juvéniles. Une régression segmentée à un point de rupture correspondait le mieux 
à toutes les espèces, à l'exception des orignaux adultes. Les zones ombrées indiquent les intervalles de confiance à 95% 
pour les régressions à point de rupture, qui correspondent à des régressions linéaires distinctes pour chaque segment 

 

Comparaison multi-taxons et régionale 

Pour toutes les espèces, AugDens0-20 était le meilleur prédicteur (pR2 = 0,51) de la 

profondeur du puits, suivi de près par AvgDens0-10 (pR2 = 0,51) et Aug Tuna (pR2 = 0,50 ; 

Tableau 2). AugDens0-30 (pR2 = 0,49), AugHH0-10 (pR2 = 0,47) et AugHH0-20 (pR2 = 0,47) 

ont également obtenu de bons résultats. La relation entre la profondeur d'enfoncement et la 

densité variait selon les régions pour l'orignal, mais pas pour les coyotes ou les loups 

(informations complémentaires). Avec quelques variations à faible densité (<150 kg/m3), les 

orignaux s'enfonçaient plus profondément pour une densité de neige donnée dans l'État de 

Washington par rapport à l'Alaska (Fig. 3, informations complémentaires). Les profondeurs 
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d'enfoncement des coyotes et des loups dans l'État de Washington et en Alaska étaient 

similaires pour toutes les densités, sauf pour celles inférieures à 170 kg/m3, où les canidés de 

l'État de Washington s'enfonçaient légèrement plus profondément (Fig. 3, informations 

complémentaires). 

 

Seuils de soutien 

Les modèles linéaires segmentés ont fourni une représentation similaire des relations entre la 

profondeur d'enfoncement dans la neige et toutes les espèces que les GAMs plus flexibles 

(Fig. 4). Le modèle le plus performant comprenait un point de rupture à 280 kg/m3 (IC à 

95% : 240-330 kg/m3) pour les lynx roux, 310 kg/m3 (IC à 95% : 280-350 kg/m3) pour les 

couguars, 220 kg/m3 (IC à 95% : 200-230 kg/m3) pour les coyotes et 270 kg m (IC à 95% : 

240-300 kg/m3) pour les loups (Tableau 3). Lorsque la densité de la neige était faible (<200 

kg/m3), la profondeur du puits des prédateurs a changé rapidement jusqu'à un point de 

rupture, après quoi la profondeur du puits a changé de manière insignifiante. La profondeur 

d'enfoncement des ongulés suivait un schéma similaire, avec des points de rupture à 360 

kg/m3 (IC à 95% : 280-430 kg/m3) pour le caribou, 300 kg/m3 (IC à 95% : 240-370 kg/m3) 

pour le cerf et 360 kg/m3 (IC à 95% : 280-450 kg/m3) pour les orignaux juvéniles. Les 

profondeurs d'enfoncement pour les orignaux adultes ont été mieux prédites par un modèle 

linéaire non modifié de AvgDens0-20 (Tableau 3). Pour les espèces dont la profondeur 

d'enfoncement était mieux modélisée par une régression à point de rupture, les profondeurs 

d'enfoncement au point de rupture variaient de 2 à 13 cm (5 à 16% de la longueur de la patte 

arrière) et ne changeaient pas de manière appréciable après le point de rupture (Figure 4). 

 
Tableau 3. Sélection du modèle pour le modèle de régression avec point de rupture prédisant la profondeur des puits 
animaux à partir de la densité moyenne de la neige près de la surface (0-20 cm). Nous avons déterminé le type de 

modèle (linéaire ou segmenté) à partir du ΔAICc. Pour chaque espèce, nous avons utilisé l'AICc afin de déterminer si 

l'ajout d'un point de rupture serait plus informatif qu'un modèle linéaire standard plus simple. Si le modèle segmenté ou 

linéaire était inférieur de plus de 2 AICc (ΔAICc > 2) à l'autre, nous l'avons sélectionné comme étant le modèle le mieux 

adapté. Si la variation de l'AICc était inférieure à 2 entre les modèles segmentés et linéaires (ΔAICc < 2), nous avons 

déterminé que les deux modèles étaient équivalents et avons donc sélectionné le modèle segmenté, car notre objectif 
était d'identifier les seuils de soutien, le cas échéant. Pour les espèces pour lesquelles le modèle segmenté était le plus 
adapté, la pente du segment final n'était pas significativement différente de zéro, ce qui indique que le point de rupture 
correspond à un seuil de soutien 

 

 

Les points de rupture peuvent donc être considérés comme des seuils de soutien, des 

densités de neige critiques au-dessus desquelles l'animal ne s'enfonce pas de manière 

appréciable dans la neige (Sivy et al. 2018). Pour les orignaux adultes, nous avons utilisé le 

modèle linéaire ajusté pour calculer un seuil de soutien analogue à celui des autres espèces. 

Nous avons calculé la profondeur moyenne d'enfoncement pour toutes les autres espèces en 
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proportion de la longueur de la patte arrière et avons utilisé cette valeur (9,2%) pour estimer 

une profondeur comparable pour les orignaux adultes (11 cm). Ce seuil de support pour les 

orignaux adultes était de 410 kg/m3 (IC à 95% : 380-450 kg/m3), ce qui correspondait à un 

point d'inflexion dans la courbe GAM (Fig. 4G). 

 

 
Figure 5. Zones de danger maximal pour (a) le caribou, (b) le cerf, (c) l'orignal adulte et (d) l'orignal juvénile par rapport 

aux prédateurs sympatriques. L'axe des y représente la différence entre la profondeur d'enfoncement de la proie et 
celle du prédateur, calculée par rapport à la longueur de la patte arrière (Tableau 1). Les valeurs positives représentent 
les densités de neige où les proies s'enfoncent à des profondeurs relatives plus importantes que les prédateurs, 
définissant ainsi les « zones de danger », dans lesquelles les prédateurs ont un avantage comparatif en termes de 
mouvement. Les valeurs négatives représentent les densités où les ongulés ont un avantage relatif en termes de 

mouvement 

 

Zones de danger maximal 

Toutes les espèces d'ongulés présentaient des zones de danger identifiables (Fig. 5), définies 

comme des plages de conditions d'enneigement dans lesquelles les espèces proies s'enfoncent 

plus profondément que les prédateurs par rapport à la longueur de leurs pattes. Ces zones 

de danger atteignaient leur maximum à des densités de neige intermédiaires : la densité 

associée au danger maximal variait de 190 kg/m3 (cerf-loup et orignal juvénile-loup) à 340 

kg/m3 (cerf-couguar ; Tableau 4). Le caribou présentait les pics de danger les plus faibles, 

s'enfonçant seulement 6% plus profondément que les loups, en termes relatifs, à 200 kg/m3 

(Figure 5). En revanche, toutes les densités de neige échantillonnées (110-460 kg/m3) 

représentent des zones de danger pour les cerfs et les loups, et les cerfs présentaient un 

désavantage relatif en termes de mobilité par rapport à tous les prédateurs à des densités 

supérieures à 210 kg/m3. Les orignaux adultes présentaient de larges zones de danger pour 

les couguars (200-450 kg/m3) et les loups (140-460 kg/m3). La plupart des densités de neige 

échantillonnées représentaient des zones de danger pour les orignaux juvéniles (Tableau 4), 

bien que dans des plages étroites de densité modérée, les orignaux juvéniles aient obtenu un 

léger avantage en termes de mobilité par rapport aux couguars (300-390 kg/m3) et aux loups 

(340-380 kg/m3). Les orignaux juvéniles présentaient le plus grand désavantage relatif en 

termes de mobilité parmi tous les ongulés étudiés, s'enfonçant 18% moins que les couguars 

à 200 kg/m3 et 31% moins que les loups à 190 kg/m3 (Tableau 4). 
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Tableau 4. Zones dangereuses pour les caribous, les cerfs et les orignaux. Les zones dangereuses sont définies comme 
les densités de neige proches de la surface (0 à 20 cm) où le prédateur s'enfonce moins que sa proie sympatrique, par 
rapport à la longueur de ses pattes arrière. Le danger maximal correspond à la différence maximale entre la 
profondeur relative d'enfoncement du prédateur et celle de sa proie, quantifiée en divisant la profondeur d'enfoncement 

par la longueur des pattes arrière. Si le prédateur ne s'enfonce jamais moins que sa proie, il n'y a pas de danger accru 
pour l'espèce proie et donc pas de zone dangereuse 

 

 

DISCUSSION 
La neige est un élément essentiel mais peu étudié de l'écologie hivernale des grands 

mammifères de l'hémisphère nord, car même des changements subtils dans les conditions 

d'enneigement peuvent favoriser certaines espèces par rapport à d'autres (Boelman et al. 

2019, Peers et al. 2020). Notre étude décrit les caractéristiques des propriétés de la neige près 

de la surface qui sont corrélées aux changements dans la profondeur des puits de la faune 

sauvage, un indicateur proche de la dépense énergétique et de la vulnérabilité globale à la 

prédation ou, à l'inverse, au succès de la chasse (Fancy et White 1987, Dailey et Hobbs 1989, 

Crête et Larivière 2003). Les seuils de soutien variaient d'une espèce à l'autre, comme on 

pouvait s'y attendre en fonction de la charge au sol, avec des relations étonnamment 

similaires dans toutes les régions étudiées. Malgré des différences importantes dans la taille 

corporelle et la charge au sol entre les espèces étudiées, les « zones dangereuses » ont atteint 

leur maximum à des valeurs intermédiaires de densité de la neige près de la surface de 200 à 

300 kg/m3 pour huit des dix paires d'ongulés et de carnivores. Alors que le climat continue 

de changer et de modifier les propriétés de la neige, nos résultats indiquent que les 

changements dans la distribution et l'abondance de la neige dans cette gamme de densité 

seront les plus déterminants pour faire pencher la balance en faveur des prédateurs ou des 

proies. 

 

La stratégie des prédateurs joue un rôle majeur dans la détermination du fait que la neige 

favorise ou entrave le succès de la chasse. Bien que la stratégie de prédation puisse être 

davantage un spectre qu'une classification binaire (Gittleman 1985, Scharf et al. 2006), les 

prédateurs cursoriaux tels que les loups et les coyotes parcourent généralement de longues 

distances pour localiser leurs proies avant de se lancer dans une poursuite (Wilmers et al. 

2007). En revanche, les prédateurs traqueurs tels que les lynx roux et les couguars effectuent 

des mouvements de recherche localisés (Bailey et al. 2013, Makin et al. 2017) et utilisent la 

couverture végétale ou les caractéristiques du terrain pour traquer leurs proies jusqu'à ce 

qu'elles soient suffisamment proches pour lancer une attaque soudaine (Wilmers et al. 2007, 

Bailey et al. 2013, Makin et al. 2017). 

 

Les distances accrues parcourues par les prédateurs cursoriaux peuvent entraîner des 

dépenses énergétiques plus élevées que celles des prédateurs traqueurs et embusqués plus 

sédentaires, en particulier en présence de neige profonde et peu dense (Crête et Larivière 

2003, Scharf et al. 2006). Cependant, ce coût peut être compensé par la capacité réduite 

des proies à s'échapper dans la neige profonde, en particulier lorsque les conditions confèrent 

un avantage aux prédateurs par rapport aux proies ongulées (c'est-à-dire dans les zones 
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dangereuses). Ces avantages en termes de locomotion peuvent se traduire par un plus grand 

succès de chasse (Huggard 1993), des taux de prédation plus fréquents (Nelson et Mech 

1986, Huggard 1993, Jedrzejewski et al. 2002) et de plus grandes chances de tuer des individus 

ou des espèces plus grands par rapport à la chasse sans neige (Peterson et al. 1984, Post et 

al. 1999, Smith et al. 2003). 

 

Étant donné que les conditions d'enneigement et la capacité de fuite des proies influencent 

davantage le succès de la prédation chez les coureurs que chez les traqueurs (Husseman et 

al. 2003), les prédateurs cursoriaux peuvent tirer davantage profit de l'exploitation des zones 

dangereuses que les prédateurs traqueurs. Dans notre système, les couguars avaient 

également des zones de danger plus étroites et des pics plus bas que les loups pour les cerfs 

et les orignaux, ce qui indique que les loups peuvent avoir un avantage relatif pour la chasse 

sur une plus large gamme de densités de neige en raison de leur morphologie (pattes plus 

longues et charge au sol plus faible) par rapport aux couguars. Ainsi, le mode de chasse et la 

morphologie peuvent tous deux influencer l'importance de la densité de la neige pour le 

succès de la chasse des carnivores, ce qui peut ensuite influencer la variation des taux de 

prédation en fonction des conditions d'enneigement. 

 

En tant qu'espèce adaptée à la neige et présentant la charge au sol la plus faible parmi les 

ongulés que nous avons étudiés, le caribou présentait le pic de danger le plus faible (Figure 

5, Tableau 4). En revanche, le cerf avait une mobilité réduite par rapport aux prédateurs 

dans presque toutes les conditions d'enneigement échantillonnées, et l'effet de la densité de 

la neige sur sa vulnérabilité variait considérablement d'un prédateur à l'autre. Par exemple, 

les loups avaient un avantage de mobilité de 5 à 10% sur toute la gamme des densités de 

neige échantillonnées, tandis que les couguars n'avaient pas d'avantage de mobilité tant que 

la densité de la neige ne dépassait pas 200 kg/m3. Les orignaux et les orignaux juvéniles 

présentaient un danger maximal élevé par rapport aux autres paires prédateur-proie, les 

couguars et les loups ayant un avantage de mobilité relatif dans la plupart des conditions 

d'enneigement (Fig. 5, Tableau 4). Ainsi, les changements climatiques induits dans la densité 

de la neige peuvent avoir des impacts relativement importants et prévisibles sur les 

interactions entre les orignaux et les prédateurs, des impacts relativement mineurs sur les 

caribous et des impacts sur les cerfs qui peuvent dépendre de la composition de la 

communauté des carnivores. Étant donné que les grands mammifères sont connus pour 

choisir des terrains et des caractéristiques à petite échelle qui réduisent leur profondeur 

d'enfoncement (Murray et Boutin 1991, Lingle 2002, Kolbe et al. 2007, Droghini et Boutin 

2018a), les propriétés spécifiques de la neige qui définissent chaque pic de zone de danger 

prédateur-proie peuvent éclairer les modèles multi-espèces de sélection de l'habitat et 

d'interactions entre les espèces. 

Notre évaluation de cinq paramètres de la neige sur plusieurs classes de profondeur peut 

aider les écologistes à hiérarchiser les mesures les plus efficaces (Kinar et Pomeroy 2015). Il 

convient de noter en particulier l'efficacité de la simple boîte de thon (pénétromètre 

cylindrique). La pénétration moyenne en surface de la boîte de thon a permis de saisir la 

majeure partie de la variabilité globale de la profondeur d'enfoncement par espèce (Tableau 

2), a été le deuxième meilleur prédicteur global et peut être utilisée comme proxy pour notre 

meilleur prédicteur (AugDens0-20 ; informations complémentaires). La boîte de thon s'est 

particulièrement distinguée dans la quantification des conditions pour les espèces de plus 

petite taille : la relation entre la profondeur d'enfoncement de la boîte de thon et la 
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profondeur d'enfoncement de l'animal était de près de 1:1 pour les coyotes et les lynx roux, 

ce qui suggère que la force d'impact et la surface de la boîte de thon sont similaires à la force 

exercée par les petits prédateurs. De plus, cet instrument peu coûteux est léger, facile à 

transporter sur le terrain et rapide à déployer, autant d'éléments essentiels à prendre en 

compte dans le cadre d'une campagne de terrain prolongée. Nous nous joignons à plusieurs 

autres études qui ont montré que des pénétromètres similaires sont efficaces pour les 

applications liées à la faune sauvage (Murray et Boutin 1991, Kolbe et al. 2007, Pozzanghera 

et al. 2016, Sivy et al. 2018, Peers et al. 2020) et encourageons les futurs chercheurs à 

envisager cet outil de mesure de la neige facilement accessible. 

 

Bien que la densité près de la surface ait été le meilleur indicateur de la profondeur 

d'enfoncement de la faune, la profondeur d'enfoncement est fonction de multiples propriétés 

physiques qui interagissent, dont la densité n'est qu'une composante parmi d'autres. Le rôle 

influent des propriétés de la neige non prises en compte peut expliquer en partie la variabilité 

entre les espèces dans la mesure où les propriétés de la neige que nous avons mesurées 

expliquaient la profondeur d'enfoncement. Comme notre échantillonnage était largement 

réparti dans le temps et dans l'espace, nous avons probablement inclus des échantillons 

présentant une grande variabilité de ces propriétés de la neige non prises en compte. Par 

exemple, plusieurs centimètres de neige fraîche légère recouvrant une plaque de vent dense 

seraient moyennés en une seule valeur modérée dans notre mesure de densité de 0 à 10 cm, 

mais cette couche de neige aurait un effet différent sur la profondeur d'enfoncement qu'une 

couche homogène de même densité modérée. Cette hétérogénéité non prise en compte a 

peut-être affecté les espèces de plus petite taille, comme les coyotes, qui présentaient la plus 

faible déviation expliquée dans la profondeur des enfoncements. Bien que nous ayons 

constaté que la densité de la neige près de la surface était systématiquement le meilleur 

indicateur de la profondeur des enfoncements chez les animaux sauvages, un échantillonnage 

avec un coupe-densité à plus haute résolution pour mesurer la densité de la neige par 

incréments inférieurs à 10 cm pourrait aider à affiner les relations entre la profondeur des 

enfoncements. 

 

Nous n'avons pas examiné le rôle de la profondeur de la neige, l'un des indicateurs les plus 

largement utilisés pour mesurer l'impact de la neige sur les grands mammifères (Nelson et 

Mech 1986, Murray et Boutin 1991, Pedersen et al. 2021, Borg et Schirokauer 2022). Notre 

objectif étant de quantifier les seuils de soutien, nous n'avons étudié que les traces où les 

animaux étaient soutenus au-dessus du fond du manteau neigeux, ce qui a biaisé notre 

sélection de sites en faveur des zones où la neige était plus profonde. De nombreuses 

publications suggèrent que la profondeur totale de la neige est un facteur déterminant dans 

le choix de l'habitat, les déplacements et les interactions entre prédateurs et proies (Nelson 

et Mech 1986, Mahoney et al. 2018, Horne et al. 2019, Cunningham et al. 2022). Par rapport 

à la profondeur de la neige, la densité de la neige a reçu beaucoup moins d'attention en tant 

que facteur déterminant de la dynamique de la faune sauvage, mais nos résultats soulignent 

l'importance de la densité près de la surface pour l'efficacité des déplacements et les 

interactions prédateurs-proies. 

 

Nous pensons que la profondeur de la neige devrait avoir le plus grand impact sur l'énergie 

nécessaire aux déplacements lorsque la densité de la neige est inférieure aux seuils de 

soutien que nous avons identifiés, et que le succès de la chasse devrait être le plus affecté 
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par la profondeur de la neige dans les zones où la densité de la neige se situe dans les zones 

dangereuses. Le couplage de la densité de la neige près de la surface avec les mesures de la 

profondeur de la neige devrait considérablement améliorer notre capacité à déterminer 

comment la neige affecte les déplacements de la faune sauvage et la dynamique prédateurs-

proies. 

 

La vaste portée géographique de notre étude nous a permis d'analyser si la relation entre les 

propriétés de la neige et la profondeur d'enfoncement des animaux variait selon les régions. 

Nous n'avons pas observé de différences régionales dans les relations entre la profondeur 

d'enfoncement et la densité de la neige pour les coyotes ou les loups, mais nous avons 

constaté que les orignaux s'enfonçaient plus profondément dans l'État de Washington qu'en 

Alaska pour des densités de neige intermédiaires (Figure 2). De plus, nous avons constaté 

que les dimensions des empreintes des coyotes, des orignaux et des loups étaient plus grandes 

en Alaska qu'à Washington (informations complémentaires), et d'autres études indiquent que 

ces trois espèces ont une taille corporelle plus grande dans les régions nordiques que dans les 

régions plus méridionales (Ashton et al. 2000, Herfindal et al. 2006, Meir et al. 2007). Cette 

tendance pourrait indiquer que la plus grande surface des pattes que nous avons observée 

chez toutes les espèces en Alaska par rapport à Washington (informations complémentaires) 

compense largement l'effet d'une plus grande taille corporelle en termes de détermination de 

la charge sur les pattes et de la profondeur d'enfoncement qui en résulte. Cependant, les 

différences régionales que nous avons observées étaient relativement mineures, ce qui 

indique que les relations et les seuils que nous avons quantifiés ici devraient s'appliquer de 

manière générale à d'autres régions, populations et classes de neige. 

 

Nos analyses portant sur dix paires prédateur-proie offrent un cadre communautaire pour 

évaluer l'impact biologique de la neige. En intégrant nos résultats aux données de localisation 

des animaux et à des modèles de neige explicites sur le plan spatial et temporel (Liston et 

Elder 2006), les efforts futurs pourront déterminer le rôle des seuils de soutien de la neige 

dans le choix de l'habitat. En modélisant la répartition géographique des zones dangereuses 

à travers le paysage, nos travaux permettent de prédire les zones où les proies sont les plus 

menacées ou celles où les prédateurs peuvent avoir de plus en plus de difficultés à chasser. 

Les enquêtes sur les sites de mise à mort hivernale offrent la possibilité d'examiner 

explicitement le rôle de la neige dans les événements de prédation, et la quantification des 

propriétés de la neige tout au long des séquences de poursuite et de mise à mort permettrait 

d'améliorer encore notre compréhension des zones dangereuses. Le changement climatique 

pourrait déjà réduire les zones dangereuses, car les principaux impacts observés sur le 

manteau neigeux comprennent une baisse des valeurs globales d'équivalent en eau de la neige 

(Kapnick et Hall 2012), une augmentation de la fonte en plein hiver (Musselman et al. 2021), 

une diminution de la couverture spatiale (Pulliainen et al. 2020) et des hivers plus courts 

(Derksen et Brown 2012). Ces changements pourraient collectivement rendre la neige plus 

dense et plus favorable aux ongulés, tout en réduisant le nombre de jours et la superficie des 

terrains enneigés dont disposent les prédateurs pour exploiter leur avantage. Comprendre 

quand et où se trouvent les zones dangereuses reste un besoin urgent et impérieux pour 

les gestionnaires de ressources afin d'anticiper et de s'adapter de manière proactive à 

l'évolution des conditions d'enneigement. 
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