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Dépendance à la densité chez les ongulés : examen des 

causes et des concepts, avec quelques précisions 

 

Résumé 
Comprendre la dynamique des populations d'ongulés n'est pas simple sur le plan 
conceptuel, en partie parce qu'il existe de nombreux processus contre-intuitifs. Nous 
tentons de démêler les concepts importants, notamment la dépendance à la densité, 
l'indépendance à la densité, la limitation, la régulation, la mortalité compensatoire et additive, 
et les forces descendantes par rapport aux forces ascendantes, en examinant comment ces 
idées sont liées à la capacité de charge (K) de l'environnement. Nous soutenons que les 
caractéristiques du cycle biologique des ongulés, sélectionnées par K, expliquent les 
principaux éléments de la dynamique de leur population. Ces attributs dépendants de la 
densité des ongulés nécessitent des stratégies de gestion différentes de celles utilisées pour 
les espèces dont les attributs sont principalement influencés par des processus indépendants 
de la densité. Nous proposons un cadre conceptuel pour aider à expliquer comment les 
processus dépendants de la densité peuvent être confondus avec ceux qui sont indépendants 
de la densité. Nous discutons également des raisons pour lesquelles le terme « régulation » 
est le terme approprié pour décrire la démographie des ongulés lorsque les facteurs limitants 
ont des rétroactions dépendantes de la densité. Nous soulignons que la densité en soi n'est 
pas utile pour comprendre la dépendance à la densité, mais que la taille de la population par 
rapport à K est le facteur critique. Les comparaisons entre populations ou au sein d'une 
population au fil du temps basées uniquement sur la densité sont erronées, car K n'est pas 
nécessairement constant et peut conduire à des résultats et des conclusions trompeurs. Le 
fait que la mortalité soit compensatoire ou additive dépend de la position de la population 
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par rapport à K, ce qui est extrêmement important pour déterminer si et quand le contrôle 
des prédateurs est biologiquement justifié. Nous proposons un modèle basé sur les 
caractéristiques du cycle biologique pour aider à paramétrer la position de la population par 
rapport à K, et discutons d'un nouveau modèle nutritionnel (capacité de charge 
nutritionnelle ; NCC) pour déterminer le degré relatif de mortalité compensatoire ou additive 
et la proximité d'une population par rapport à son approvisionnement alimentaire. 
 
Mots clés : mortalité additive, mortalité compensatoire, démographie, dépendance à la 
densité, indépendance à la densité, forçage, caractéristiques du cycle biologique, limitation, 
prédation, régulation, ongulés 

 
La dépendance à la densité est un élément essentiel pour comprendre l'écologie des 

populations de grands mammifères, ainsi qu'un principe bien établi (Caughley 1977 ; 

McCullough 1979, 1999 ; Fowler 1981 ; Kie et White 1985 ; Skogland 1985 ; Clutton-Brock 

et al. 1987 ; Boyce 1989, et bien d'autres). Néanmoins, le débat et la confusion persistent 

quant à la nature exacte de la dépendance à la densité et à son fonctionnement, ou son 

absence, dans les populations de grands mammifères (Fowler 1981, McCullough 1979, 

Mackie et al. 1990. Les malentendus abondent et proviennent en partie du fait que l'on ne 

reconnaît pas que la dépendance à la densité est à la fois une caractéristique du cycle 

biologique d'une espèce (Stearns 1977) et un paramètre mesurable des populations 

(Caughley 1977). Notre objectif est de clarifier bon nombre des idées fausses concernant le 

rôle de la dépendance à la densité dans la dynamique des populations d'ongulés, en nous 

appuyant largement sur nos expériences et publications précédentes. 

 

Les ongulés (mammifères à sabots) présentent un ensemble complexe, mais prévisible, de 

caractéristiques du cycle biologique. Bien qu'il existe des variations entre les espèces 

(Feldhamer et al. 2007), en particulier chez les porcs (Suidae) et les pécaris (Tayasuidae), bon 

nombre de ces grands mammifères présentent un ensemble de traits qui les classent dans la 

catégorie des espèces K-sélectionnées (c'est-à-dire dépendantes de la densité et au cycle 

biologique lent) (Williams 1966 ; McCullough 1979, 1999). Par rapport à de nombreux petits 

mammifères, souvent qualifiés de sélectionnés r (c'est-à-dire indépendants de la densité et au 

rythme de vie rapide), les grands mammifères se caractérisent, outre leur grande taille, par 

une longue durée de vie, une faible mortalité adulte, une reproduction tardive, une petite 

taille des portées, un investissement maternel élevé dans les petits, l'itéroparité (efforts 

reproductifs multiples au cours d'une vie) et des taux de survie élevés, mais variables, des 

petits. Les individus des espèces qui présentent une forte dépendance à la densité peuvent 

également sacrifier la reproduction pour améliorer la survie des adultes (Martin et al. 2010, 

Monteith et al. 2014), ou faire un compromis entre la reproduction actuelle et future (Morano 

et al. 2013). Ces caractéristiques du cycle biologique entraînent des taux d'accroissement 

intrinsèques (r) faibles pour les populations par rapport à leurs homologues de plus petite 

taille (Stubbs 1977, Pianka 1983). En raison de ces caractéristiques du cycle biologique, les 

ongulés présentent des capacités concurrentielles remarquables, et la dynamique de leur 

population peut être fortement influencée par la concurrence intraspécifique, qui varie en 

fonction de la capacité de charge écologique (K) de l'environnement, un sujet sur lequel nous 

reviendrons plus tard. La courbe de croissance caractéristique du nombre d'individus au fil 

du temps pour ces grands mammifères dans un environnement constant serait en forme de 

S, atteignant une asymptote à K. 
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Les petits animaux sont plus susceptibles d'être affectés par des facteurs indépendants de la 

densité, leurs populations n'atteignant K qu'occasionnellement, sauf dans des situations 

environnementales inhabituelles ou dans des conditions contrôlées dans un cadre 

expérimental. Les mammifères présentant de fortes caractéristiques indépendantes de la 

densité ont tendance à être petits, à avoir une durée de vie courte, des taux de reproduction 

élevés et à ne se reproduire qu'une seule fois (semelparité ; Pianka 1983). Ces organismes ne 

sont généralement pas limités par la compétition intraspécifique ou les ressources disponibles 

dans l'environnement. Pour ces espèces, K est rarement atteint car leurs populations sont 

réduites (et peuvent s'effondrer) en raison de facteurs indépendants de la densité, tels que 

des conditions météorologiques extrêmes. Les espèces présentant des caractéristiques 

fortement indépendantes de la densité sont plus susceptibles de sacrifier leur survie au profit 

de la reproduction, car leur durée de vie courte empêche généralement tout compromis entre 

la reproduction actuelle et future (Ghalambor et Martin 2001). En conséquence, les 

organismes indépendants de la densité ont tendance à présenter une série de courbes de 

croissance en forme de J au fil du temps, avec des populations qui s'approchent rarement, 

voire jamais, de K. La phase irruptive de ces courbes en forme de J résulte d'une productivité 

élevée de la population et est associée à un r élevé. Bien sûr, cette dichotomie marquée ne 

s'applique pas à tous les organismes. Il existe un continuum d'espèces, avec leurs 

caractéristiques de cycle de vie associées, allant des espèces présentant une forte dépendance 

à la densité à celles affichant une indépendance claire à la densité (McCullough 1979). Même 

parmi les espèces d'ongulés et les paysages qu'elles occupent, la force de l'influence de la 

dépendance à la densité et la capacité à la détecter ne sont pas omniprésentes (McCullough 

1999, DeYoung 2011). 

 

Il n'est pas facile de démêler les effets des facteurs dépendants et indépendants de la densité 

sur les populations d'ongulés. Les effets indépendants de la densité peuvent être masqués 

dans les populations de la plupart des ongulés à faible densité, car les femelles sont en bonne 

condition nutritionnelle (Pierce et al. 2012). Par conséquent, la variance dans la plupart des 

mesures de productivité serait faible, car les individus sont bien protégés contre les extrêmes 

climatiques, les corrélations entre les conditions météorologiques et la productivité de la 

population étant généralement faibles (Milner et al. 1999, Kie et al. 2003). À l'inverse, les 

populations à forte densité et proches de K auraient une grande proportion d'animaux en 

mauvais état nutritionnel, et ces individus seraient mal protégés contre les effets des hivers 

rigoureux ou de la sécheresse (Monteith et al. 2014). Les populations à forte densité par 

rapport à K peuvent également être compromises sur le plan physiologique et donc plus 

sensibles aux maladies (Sams et al. 1996). La variance des mesures de performance de ces 

populations serait élevée, tout comme les corrélations entre les conditions météorologiques 

et la productivité de la population. Ce résultat s'explique par le fait que les animaux en 

mauvaise santé seraient plus susceptibles d'être aidés ou gênés par un climat variable que les 

individus en bonne santé (Kie et al. 2003), ou parce qu'une impulsion alimentaire de haute 

qualité associée à des conditions météorologiques optimales dans les climats arides favorise 

la productivité (Shea et al. 1992, DeYoung 2011). Cependant, à une densité suffisamment 

élevée par rapport à K, la dépendance à la densité peut l'emporter même sur des événements 

bénéfiques indépendants de la densité (Stewart et al. 2005). De même, une faible densité de 

population par rapport à K peut atténuer les effets néfastes du climat, notamment la 

sécheresse (McCullough 2001). Une circonstance dans laquelle la relation attendue entre une 

faible densité par rapport au K et une productivité élevée des ongulés peut ne pas se produire 
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est celle où une maladie a réduit l'état nutritionnel des individus. Même les populations à 

faible densité de mouflons d'Amérique (Ovis canadensis) peuvent présenter un mauvais état 

nutritionnel après avoir été infectées par des bactéries provoquant des maladies respiratoires 

à la suite d'un contact avec des moutons domestiques (Shannon et al. 2014). Notre argument 

est toutefois que les corrélations ne reflètent pas toujours les causes et les effets, et que les 

relations étroites entre la productivité des populations d'ongulés et les variables liées au climat 

peuvent être largement influencées par des rétroactions dépendantes de la densité, via des 

changements dans les ressources disponibles et le niveau de compétition intraspécifique pour 

ces ressources (Stewart et al. 2005, Monteith et al. 2014). 

 

 
FIGURE 1. Modèle conceptuel illustrant les relations entre la densité de population des ongulés, la rigueur de l'hiver et 
le taux de mortalité hivernale. Des courbes représentatives sont fournies pour (a) les effets indépendants de la densité, 
(b) les effets fortement dépendants de la densité et (c) les effets modérément dépendants de la densité interagissant 
avec les conditions météorologiques hivernales. Les lignes autour des graphiques insérés indiquent la zone de la courbe 

de croissance (taille de la population au fil du temps) à laquelle chaque insertion correspond. La forme de la courbe de 
croissance de la population n'a pas besoin d'être symétrique pour que la relation postulée soit valable (d'après Bowyer 
et al. 2000) 

 

Prenons l'exemple d'une population à faible densité par rapport à K, dans laquelle la 

disponibilité du fourrage est élevée et la concurrence intraspécifique faible. Les individus 

atteindraient un niveau nutritionnel élevé, ce qui se traduirait par un excellent état 

nutritionnel, notamment des réserves de graisse élevées, qui favoriseraient à leur tour un 

taux de reproduction et une survie élevée. Les hivers doux à modérés auraient peu d'influence 

sur la survie hivernale de ces animaux, car ils sont bien protégés contre ces événements 

climatiques grâce à leurs importantes réserves corporelles (Bowyer et al. 2000). Un hiver 

extrêmement rigoureux pourrait toutefois entraîner des taux de mortalité élevés, même chez 

les animaux en bonne condition nutritionnelle (Figure 1a). 
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Considérons maintenant une population proche ou égale à K. La compétition intraspécifique 

serait intense, la disponibilité de fourrage par individu faible et l'état nutritionnel médiocre. 

Dans de telles circonstances, même un hiver modérément rigoureux pourrait entraîner une 

mortalité hivernale élevée (Figure 1b). Bien que la mortalité causée par la rigueur de l'hiver 

soit généralement interprétée comme un facteur indépendant de la densité (Severinghaus 

1947, Verme 1968, Bartmann et Bowden 1984), ces situations sont rarement totalement 

indépendantes de la densité, car les individus peuvent être protégés contre ces anomalies 

climatiques en fonction du niveau de dépendance à la densité qu'ils subissent (Figure 1c). 

Dans cet exemple, les processus dépendants de la densité produisent une relation quasi 

linéaire entre la mortalité et la rigueur de l'hiver, qui pourrait être interprétée à tort comme 

un effet fortement indépendant de la densité. 

 

Les conditions hivernales peuvent interagir avec les processus dépendants de la densité, 

parfois avec des résultats imprévus. Mitchell et al. (2015) ont échantillonné la densité des 

mouflons de Dall (Ovis dalli) avant et pendant les prélèvements de loups gris (Canis lupus) et 

de coyotes (C. latrans) pendant 3 ans dans des zones adjacentes traitées (prélèvement de 

prédateurs) et de référence (pas de prélèvement de prédateurs). La densité des mouflons dans 

la zone de référence est restée similaire pendant trois ans, tandis que la densité des mouflons 

dans la zone où les canidés ont été chassés a considérablement augmenté. Au cours de la 

dernière année de l'étude, l'hiver a été marqué par des chutes de neige supérieures à la normale 

et la formation d'une croûte de neige. Les mouflons de la zone de référence (où les prédateurs 

n'ont pas été chassés) n'ont pas connu de changement de densité, tandis que la population 

de moutons de la zone de traitement s'est effondrée de manière spectaculaire. Les mouflons 

de la zone de traitement ont initialement bénéficié de la chasse des prédateurs, mais leur 

population s'est effondrée, apparemment en raison d'une combinaison de l'augmentation de 

la densité de population provoquée par l'élimination des prédateurs et d'un hiver rigoureux 

qui a suivi (Mitchell et al. 2015). 

 

L'hiver a longtemps été au centre des préoccupations en matière de gestion et de recherche 

sur les populations d'ongulés, en particulier dans les environnements tempérés et arctiques 

(Mautz 1978, Bergman et al. 2015) ; cependant, de plus en plus de preuves indiquent que la 

qualité nutritionnelle des pâturages estivaux joue également un rôle essentiel dans la 

dynamique des populations (Cook et al. 2004, Stewart et al. 2005, Couturier et al. 2009, 

Monteith et al. 2013, Shallow et al. 2015, entre autres). Dans des expériences manipulatives 

distinctes, tout en maintenant constants les effets de l'hiver, Stewart et al. (2005) ont 

documenté les effets de la nutrition estivale sur les taux de gestation et l'état nutritionnel des 

wapitis d'Amérique du Nord (Cervus elpahus) en manipulant la densité de population, et 

Tollefson et al. (2010, 2011) ont démontré les effets de la nutrition estivale sur la 

reproduction des cerfs mulets adultes (Odocoileus hemionus) et sur la croissance et la survie des 

jeunes cerfs mulets en manipulant leur régime alimentaire estival. Néanmoins, les 

contributions nutritionnelles des aires de répartition saisonnières ne sont pas indépendantes, 

car les effets de report, notamment l'approvisionnement des jeunes, influencent l'état 

nutritionnel d'un individu entrant dans la saison suivante (Bardsen et Tveraa 2012 ; Monteith 

et al. 2013, 2014). Par conséquent, la question de savoir quelle aire de répartition saisonnière 

est la plus importante est probablement sans objet, car la force de l'une peut aider à 

compenser les faiblesses de l'autre - elles sont donc toutes deux importantes (Kie et al. 2003, 

Monteith et al. 2013). 
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Les généralisations et les exemples précédents concernant les stratégies de cycle biologique 

et la dynamique des populations d'ongulés sont au cœur des malentendus concernant la 

démographie, la conservation et la gestion des grands mammifères. Les environnements 

variables ont rarement la capacité de soutenir le même nombre d'animaux sur une base 

annuelle, ce qui brouille les interprétations et les alternatives de gestion qui en découlent 

(Mackie et al. 1990, DeYoung 2011, Pierce et al. 2012, Monteith et al. 2014). Par 

conséquent, le nombre d'animaux par rapport à K détermine la productivité potentielle de 

la population ; des densités identiques de grands herbivores vivant dans un environnement 

variable peuvent présenter des mesures de productivité similaires ou différentes selon les 

conditions environnementales (Monteith et al. 2014). Il en résulte que la densité des animaux 

en soi ne peut être utilisée pour comparer directement la dynamique de différentes 

populations. C'est plutôt la quantité relative de nourriture par habitant qui influe sur l'état 

nutritionnel des individus. Ainsi, le nombre d'animaux par rapport à K détermine la 

productivité potentielle d'une population (Caughley et Gunn 1993, Bishop et al. 2009, Pierce 

et al. 2012, Monteith et al. 2014). En effet, la recherche de relations directes entre les mesures 

de la productivité et la densité peut donner des résultats erronés dans des environnements 

variables, même lorsque des processus fortement dépendants de la densité sont à l'œuvre 

(Pierce et al. 2012 ; Stars et al. 2014, 2015). À moins que les conditions environnementales 

restent constantes, ce qui est rarement le cas, les études qui cherchent à comparer la 

productivité des populations d'ongulés sur la seule base de la densité sont logiquement 

erronées et risquent de fournir des résultats trompeurs ou peu fiables. De même, la densité 

peut être un indicateur trompeur de la qualité de l'habitat (Van Horne 1983). 

 

La dépendance à la densité chez les ongulés se manifeste par des changements dans les 

taux vitaux, qui dépendent de la position de la population par rapport à K. En effet, ces 

changements dans les taux vitaux par rapport à K se produisent souvent selon un schéma 

prévisible avec l'augmentation de la taille de la population, conséquence d'une stratégie de 

cycle de vie conservatrice : diminution de la survie des jeunes, augmentation de l'âge à la 

première reproduction, réduction du taux de fœtus, réduction du taux de gestation et 

réduction de la survie des adultes (Gaillard et al. 2000, Eberhardt 2002, Bonenfant et al. 2009, 

Monteith et al. 2014), qui peuvent tous avoir une incidence sur r. En particulier, le taux de 

recrutement (le nombre de jeunes recrutés par adulte) varie selon une fonction linéaire 

inverse, ou relativement linéaire, de la taille de la population (McCullough 1979, 1999), le 

taux de recrutement étant le plus élevé lorsque la taille de la population est faible par rapport 

à K, et le plus faible lorsque la taille de la population est élevée par rapport à K (Figure 2).  

 

De plus, le taux de recrutement varie en fonction des changements de K au sein d'une 

population, de sorte que les modifications visant à améliorer l'habitat auront un effet 

prononcé près de K, mais une influence nettement moindre pour les populations à faible 

densité par rapport à K, où la prédation ou d'autres facteurs peuvent se produire et, par 

conséquent, où la concurrence pour la nourriture est faible et l'état nutritionnel élevé (Figure 

2). Il est donc inapproprié de déduire que la dépendance à la densité ne fonctionne pas à 

faible densité par rapport à K simplement parce que cette variable est difficile à détecter, car 

il peut y avoir d'autres raisons pour lesquelles les réponses dépendantes de la densité ne sont 

pas facilement évidentes. Par exemple, les observations ont peut-être été faites sur une 

période trop courte pour identifier une tendance dans les taux de reproduction (McCullough 

1990), les délais associés à la récupération des ressources ou les effets intergénérationnels ont 
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peut-être retardé une réponse dépendante de la densité (Fryxell et al. 1992, Monteith et al. 

2009), ou la densité n'a peut-être pas suffisamment changé pour permettre de noter des 

différences dans cette variable au fil du temps, compte tenu notamment des difficultés à 

mesurer cette variable de manière fiable (McCullough 1990). 

 

 
FIGURE 2. Variation du taux de recrutement (jeunes/adultes) avec l'augmentation de la taille de la population par 
rapport à K. Il convient de noter que pour les populations de petite taille (par exemple lorsque les populations d'ongulés 
sont maintenues à faible densité par la prédation), l'amélioration de K (c'est-à-dire le passage de K1 à K2) n'entraîne 
qu'une faible augmentation du taux de recrutement. On observe toutefois une augmentation considérable du taux de 
recrutement pour les populations initialement proches de K1 (d'après Kie et al. 2003) 

 

Les caractéristiques du cycle biologique liées à la dépendance à la densité parmi les 

populations d'ongulés se traduisent par un continuum de taux de reproduction qui varient 

en fonction de la taille de la population par rapport à K. Cependant, il peut être difficile de 

détecter les changements dépendants de la densité dans les paramètres démographiques 

d'une population particulière lorsque la densité est faible et que la productivité est élevée. 

Dans de telles situations, ces changements démographiques sont moins variables lorsque la 

densité varie. Les ajustements démographiques sont toutefois relativement faciles à détecter 

à des densités élevées par rapport à K, lorsque la productivité est faible et varie 

considérablement en fonction de la densité (Figure 3). Nous suggérons que la plupart des 

ongulés présenteront une réponse dépendante de la densité en raison de leurs caractéristiques 

uniques liées à leur cycle biologique, mais reconnaissons que, dans certaines conditions 

particulières, ce résultat peut être difficile à détecter. 

 

Dans les environnements arides caractérisés par une faible productivité, mais où l'on trouve 

en abondance du fourrage de mauvaise qualité qui répond aux besoins d'entretien, les 

populations peuvent réagir de manière négligeable aux changements de densité. De grandes 

quantités de fourrage d'entretien permettent de maintenir les adultes en mauvaise condition 

nutritionnelle et potentiellement sur une large gamme de densités, mais ne fournissent pas 

suffisamment de ressources pour améliorer le recrutement des jeunes (Shea et al. 1992, 
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Owen-Smith 2002, DeYoung 2011). Néanmoins, des effets dépendants de la densité 

peuvent se produire à une densité très faible par rapport à K lorsque de petites quantités de 

nourriture de haute qualité sont disponibles de manière saisonnière, ou lorsque la densité 

augmente après plusieurs années de production fourragère optimale (McCullough 1999, De 

Young 2011). Au cours des années normales de production fourragère généralement peu 

productive, les populations peuvent fluctuer à la hausse et à la baisse sans signe apparent de 

dépendance à la densité en raison de l'importante base fourragère qui soutient l'entretien, 

mais pas la reproduction (De Young 2011). 

 

 
FIGURE 3. Relation entre l'état physique des ongulés et l'évolution de la taille de la population. Les changements dans 
l'état physique et leurs effets sur la reproduction et la survie peuvent être difficiles à détecter en dessous du rendement 
maximal durable (RMD), mais les changements entre le RMD et la capacité de charge (K) peuvent être marqués (d'après 
Kie et al. 2003) 

 

Contrairement à la variation quasi linéaire du taux de recrutement avec l'augmentation de la 

densité, le nombre total de jeunes recrutés a une relation parabolique avec la taille de la 

population pour les ongulés, qui résulte du produit de la taille de la population et du taux de 

recrutement à différentes tailles de population (Figure 2, Figure 4). Des taux de recrutement 

très élevés ou très bas (Figure 2) entraînent un faible nombre de recrues, mais des niveaux 

intermédiaires de taux de recrutement et de taille de population donnent le plus grand 

nombre (Figure 4). Le point au sommet de la parabole est appelé rendement maximal durable 

(RMD) et correspond à la récolte annuelle maximale qu'une population donnée peut 

supporter sans être menacée d'extinction (McCullough 1979 ; Figure 4). 

 

Plusieurs points critiques ressortent de ces modèles théoriques simples. Premièrement, les 

espèces présentant des caractéristiques fortement indépendantes et dépendantes de la densité 

nécessitent des stratégies de gestion différentes (McCullough 2001). Les courbes en J de 

l'abondance, indicatives de l'indépendance vis-à-vis de la densité, indiquent qu'il existe un 

surplus d'animaux qui périront même en l'absence de récolte ; de plus, la population rebondit 

chaque année après un effondrement. Ces animaux qui périront deviennent alors le « surplus 

exploitable » décrit par Leopold (1933) qui a été utilisé pour établir les réglementations en 
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matière de chasse (c'est-à-dire que le surplus détermine la récolte). Nous signalons toutefois 

que le concept de surplus exploitable a été critiqué par McCullough (1979) et Connelly et al. 

(2012). Pour les espèces dépendantes de la densité, la récolte détermine le surplus 

(McCullough 2001). Par exemple, si la population représentée dans la Figure 4 est proche de 

K et qu'elle est déplacée vers le MSY par la récolte d'animaux, le surplus augmente 

initialement jusqu'à ce que le MSY soit atteint, mais diminue par la suite. En conséquence, 

les grands ongulés en particulier ne peuvent pas être gérés efficacement en essayant de fixer 

les récoltes en fonction des surplus observés ; au mieux, cette gestion aboutit à une récolte 

très conservatrice. Si la population était proche de K et présentait un faible recrutement 

(Figure 4), la fixation d'un niveau de chasse faible entraînerait à nouveau un faible 

recrutement l'année suivante (toutes choses étant égales par ailleurs), et la chasse resterait 

bien en deçà de ce que la population est capable de supporter à long terme (McCullough 

2001). Si une population est déjà au niveau ou proche du MSY, il est toutefois dangereux de 

supposer qu'une augmentation des prélèvements entraînera une augmentation du 

recrutement (Figure 4), car une telle gestion pourrait entraîner une baisse du nombre de 

recrues, ce qui est généralement le cas en cas de surexploitation. Cette situation ne signifie 

pas que les processus dépendants de la densité n'ont pas fonctionné, mais plutôt que la 

réponse dépendante de la densité en matière de recrutement n'a tout simplement pas été 

suffisante pour compenser une surexploitation soutenue. 

 

 
FIGURE 4. Relation parabolique entre le nombre de recrutements (c'est-à-dire le nombre de jeunes qui ont réussi à 

rejoindre la population) et la taille d'une population d'ongulés. Le MSY est le rendement maximal durable, c'est-à-dire 
le rendement maximal (ou autre mortalité) que la population peut supporter. La relation n'a pas besoin d'être symétrique 
pour déduire une dépendance à la densité (d'après Kie et al. 2003) 

 

En outre, dans l'exemple susmentionné décrivant un environnement aride avec une 

nourriture abondante mais de mauvaise qualité pour l'entretien, une augmentation similaire 

des prises n'augmenterait pas la productivité si la réduction de la densité ne réduisait pas 
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simultanément la concurrence pour le fourrage et, par conséquent, n'entraînait pas une 

augmentation de la production (DeYoung 2011). Ce résultat variera bien sûr en fonction des 

types d'habitats et des espèces d'ongulés concernés ; la large distribution et la diversité des 

environnements habités par le cerf de Virginie (Odocoileus virginianus) offrent un bon exemple 

de cette variabilité (McCullough et al. 1999, DeYoung 2011). Une telle complexité renforce 

l'idée qu'il est nécessaire de bien comprendre la dynamique des populations pour aider à la 

mise en œuvre des stratégies de chasse. 

 

Un autre mécanisme capable de réduire le K d'un habitat pour une espèce particulière est la 

compétition interspécifique. Les caractéristiques du cycle biologique des ongulés devraient 

les placer parmi les organismes les plus compétitifs (Stewart et al. 2002). Cependant, la 

plupart des études sur les ongulés déduisent la compétition à partir de la répartition des 

ressources (Putnam 1996). Des expériences manipulatives sont nécessaires pour démontrer 

sans équivoque la concurrence, mais celles-ci sont exceptionnellement difficiles à mener sur 

des animaux de grande taille et vagiles dans un environnement naturel (Stewart et al. 2002, 

2011a). La concurrence peut être exploitative, lorsqu'un concurrent utilise des ressources, les 

rendant ainsi indisponibles pour un autre concurrent, ou impliquer une concurrence par 

interférence, dans laquelle un concurrent est empêché d'utiliser une ressource même si celle-

ci n'est pas réduite en abondance par l'espèce concurrente. Ces deux mécanismes sont 

susceptibles de fonctionner chez les ongulés et pourraient réduire le K pour l'un ou les deux 

concurrents (Stewart et al. 2002, 2011a). Une concurrence apparente peut également se 

produire lorsque deux ongulés partagent un prédateur commun. Si l'un des ongulés est 

abondant et l'autre rare, le plus grand nombre de prédateurs soutenus par l'espèce la plus 

commune peut avoir une influence négative sur la population de l'ongulé plus rare lorsque 

leurs aires de répartition se chevauchent (Johnson et al. 2013). Les mécanismes qui sous-

tendent la dynamique des populations d'espèces concurrentes d'ongulés restent toutefois les 

mêmes. La relation entre la taille de la population et K aide à déterminer la dynamique des 

deux populations. 

 

Les espèces dépendantes de la densité peuvent également présenter une croissance irruptive, 

par exemple lorsqu'une population à faible densité rebondit rapidement vers K (Leopold 

1943, Klein 1968, Forsyth et Caley 2006, Ricca et al. 2014). Ce phénomène se produit 

lorsqu'une population a été maintenue bien en dessous du MSY (par exemple, par la chasse), 

ce qui permet aux ressources alimentaires de s'accumuler (McCullough 1979). En l'absence 

de prélèvement ou en cas de réduction marquée des prélèvements, les populations réagissent 

par une croissance rapide vers K et un dépassement potentiel de K. Dans un tel cas, l'ampleur 

du dépassement de K sera liée à l'ampleur de l'accumulation des ressources ; et le degré 

d'épuisement des ressources et l'effondrement démographique qui s'ensuit dépasseront 

l'ampleur du dépassement de K (McCullough 1979, Person et al. 2001). 

 

Une croissance irruptive des populations d'ongulés peut également se produire à la suite 

d'une nouvelle abondance de ressources résultant de la création de vastes zones de nouveaux 

habitats (McCullough 1979), de l'introduction d'ongulés dans de nouvelles zones ou de leur 

lâcher sur des îles sans prédateurs (Klein 1968, Ricca et al. 2014). Dans les exemples cités 

précédemment, un dépassement de K peut entraîner une diminution concomitante de K due 

au surpâturage et à la perte de qualité de l'habitat qui en résulte, conduisant ensuite à une 

baisse de la productivité (McCullough 1979 ; Stars et al. 2014, 2015). Les ongulés ont la 
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capacité d'avoir des effets néfastes ou bénéfiques sur les écosystèmes qu'ils habitent, qui sont 

largement liés à leur densité de population par rapport à K (Hobbs 1996 ; Cote et al. 2004 ; 

Stewart et al. 2006, 2009 ; Speed et al. 2010). 

 

Un autre terme parfois utilisé à tort est celui de dépendance anti-densité (également appelée 

dépendance inverse à la densité). Ce terme a été appliqué correctement aux carnivores qui 

s'attaquent aux populations d'ongulés en déclin (Boutin 1992). Pour les populations d'ongulés 

elles-mêmes, cependant, on pense que ce processus se produit lorsque la croissance d'une 

population est facilitée par l'augmentation de la densité de population. Pour une population 

passant d'une faible densité à MSY (Figure 4), la population augmentera effectivement avec 

l'augmentation de la densité. Il s'agit d'une partie normale du processus dépendant de la 

densité ; il n'y a rien « d'anti » à cela. La population devrait augmenter du point MSY vers K 

(Figure 4) à mesure que la densité augmente pour que cela soit anti-dépendant de la densité 

(une situation qui, au mieux, est rare chez les ongulés). L'effet Allee (Allee 1938), selon 

lequel une population à une densité suffisamment faible facilite le déclin du taux de 

croissance (peut-être en raison d'un manque de facilitation sociale nécessaire à 

l'accouplement ou d'autres causes - Berec et al. 2007, McLellan et al. 2010), est un exemple 

pour lequel le terme peut être approprié. Hoffmann et al. (2010) ont noté qu'il existait 

certaines preuves d'un effet Allee chez le pronghorn (Antilocapra americana), et qu'il était 

pensé que celui-ci était produit par la variation des conditions des pâturages au fil du temps. 

Cependant, de tels changements dans les conditions des pâturages impliqueraient également 

des changements dans K, et donc une dépendance à la densité. Nous soutenons que le 

concept d'anti-dépendance à la densité est souvent mal utilisé, principalement en raison de 

l'incapacité à conceptualiser la nature parabolique de la courbe du nombre de recrutements 

(Figure 4) et sa relation avec la courbe plus linéaire du taux de recrutement (Figure 2). Rien 

de ce que représentent ces courbes ne peut être interprété comme une anti-dépendance à la 

densité. Stephens et Southerland (1999) passent en revue les circonstances dans lesquelles 

une dépendance inverse à la densité est supposée se produire sans invoquer les taux de 

prédation. 

 

Une autre idée fausse concernant la dynamique des populations est liée à une caractéristique 

du cycle biologique des ongulés (Bleich et al. 1997, Barboza et Bowyer 2000, 2001 ; Bowyer 

2004 ; Stewart et al. 2011b, 2015) : la ségrégation sexuelle. Les sexes des ongulés 

dimorphiques sont séparés spatialement pendant une grande partie de l'année, mais se 

regroupent pour s'accoupler. Cela signifie que ce sont les femelles, plutôt que les mâles, qui 

rivalisent le plus intensément avec les autres femelles et les jeunes pour les ressources pendant 

une grande partie de l'année, ce qui affecte leur état nutritionnel. Par conséquent, la 

composante féminine est plus étroitement liée à la dynamique globale d'une population 

(McCullough 1979). Parmi les espèces polygames présentant une ségrégation sexuelle, la 

chasse des mâles n'aura que peu d'effet sur le déplacement d'une population loin de K et, par 

conséquent, la réduction de la chasse des mâles n'aura que peu d'effet sur la croissance de la 

population (Freeman et al. 2014), car l'abondance des mâles a peu d'effet sur le recrutement 

des jeunes (McCullough 1979, 2001). Néanmoins, les mâles peuvent influencer la 

dynamique des populations d'ongulés dans certaines circonstances (Mysterud 2002), mais ces 

effets ne sont pas indépendants des processus dépendants de la densité et peuvent parfois 

être supplantés par ceux-ci. Les différences entre les sexes en matière d'utilisation de l'espace, 

de sélection de l'habitat et d'alimentation ont conduit les chercheurs à suggérer que les sexes 
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devraient être gérés comme s'ils étaient des espèces différentes (Kie et Bowyer 1999, Stewart 

et al. 2003, Schroeder et al. 2010, Whiting et al. 2010), et ont des implications importantes 

pour la conservation (Bleich et al. 1997, Rubin et Bleich 2005). En effet, il existe des 

exemples où une mesure de gestion prise pour bénéficier à l'espèce aide différemment un 

sexe au détriment de l'autre (Bowyer et al. 2001, Stewart et al. 2003). 

 

Une autre difficulté dans la compréhension de la dynamique des populations d'ongulés réside 

dans la différence entre la mortalité compensatoire et la mortalité additive (McCullough 

1979, Bartmann et al. 1992). Le concept de mortalité compensatoire a été introduit par 

Errington (1934), Errington et Hammerstrom (1935) et Errington (1946) sur la base de 

situations dans lesquelles on observait que les populations de proies perdaient chaque année 

ce qu'on appelait un surplus d'animaux. Dans le cas de la mortalité compensatoire, une source 

de mortalité compense une autre ; dans le cas de la mortalité additive, les effets des sources 

de mortalité s'additionnent. Les ongulés femelles tentent généralement de produire plus de 

descendants que l'habitat ne peut en supporter : les tentatives de recrutement dépassent les 

recrutements réels (McCullough 1979 ; Figure 5). La différence entre le nombre de tentatives 

de recrutement et les recrutements réels que l'habitat peut supporter est la composante de la 

mortalité qui est compensatoire (Monteith et al. 2014). Autrement dit, quelle que soit la 

cause immédiate de la mortalité (par exemple, la prédation, la malnutrition), les ressources 

étaient insuffisantes pour subvenir aux besoins des animaux qui n'ont pas survécu (Figure 5). 

Par conséquent, les conséquences de la mortalité et le degré de compensation ou d'addition 

de la mortalité résultent de la dépendance à la densité et de la limitation des ressources, 

l'augmentation des ressources par habitant réduisant les taux de mortalité naturelle et 

améliorant le potentiel de survie et de reproduction (Boyce et al. 1999). 

 

 
FIGURE 5. Évolution du nombre de recrutements et tentatives de recrutement avec l'augmentation de la taille de la 
population de femelles adultes d'ongulés. Les femelles tentent d'ajouter à la population plus de jeunes que ce que 

l'environnement peut supporter à des densités allant du rendement maximal durable (RMD) à K, où la mortalité devient 
de plus en plus compensatoire (une source de mortalité en remplace une autre). Les tentatives de recrutement de jeunes 
en dessous du MSY sont toutefois plus fructueuses, car les femelles sont en excellente condition nutritionnelle. Par 
conséquent, la mortalité est additive (une source de mortalité s'ajoute à une autre) (d'après Kie et al. 2003, Monteith et 
al. 2014) 

Dans les populations à faible densité par rapport à K, les femelles sont dans un état 

nutritionnel amélioré et les ressources existent pour soutenir la plupart des recrues 

potentielles (en l'absence de prédation ou d'autres sources de mortalité), par rapport aux 
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populations proches de K où les femelles sont en mauvais état nutritionnel et où la plupart 

des recrues potentielles seront perdues parce que les ressources nécessaires pour les soutenir 

n'existent pas. Entre ces deux extrêmes, on observe un gradient de mortalité croissante qui 

est compensatoire à mesure que la limitation des ressources augmente parallèlement à la 

densité relative à K (Figure 5). Par conséquent, à moins qu'une population n'existe à l'un de 

ces deux extrêmes, les conclusions selon lesquelles toute la mortalité était soit compensatoire, 

soit additive, sont suspectes. En fonction de la proximité de K, la mortalité est compensatoire 

jusqu'à un certain point, les niveaux de mortalité plus élevés devenant de plus en plus additifs 

(Monteith et al. 2014). En effet, la mortalité compensatoire et additive peuvent toutes deux 

opérer, à des degrés divers, dans la même population (Pierce et al. 2012, Monteith et al. 2014). 

Un autre sujet de préoccupation est l'application des termes « compensatoire » et « additive » 

pour caractériser les contributions de la mortalité parmi différents prédateurs s'attaquant à la 

même population d'ongulés. Par exemple, tenter de différencier si la mortalité causée par 

certains prédateurs est compensatoire ou additive n'a aucun sens pour la dynamique des 

proies ongulées ; seule la relation entre la taille de la population et K, et donc le niveau de 

limitation des ressources, influe sur le degré d'additivité ou de compensation de la mortalité 

(Figure 5). Bien qu'un prédateur spécifique puisse avoir un plus grand potentiel d'effet additif 

que d'autres prédateurs - par exemple, les ours qui tuent les jeunes quelques jours après leur 

naissance, lorsque ces nouveau-nés sont les plus vulnérables (Bowyer et al. 1998, Zager et 

Beecham 2006, Monteith et al. 2014), c'est le potentiel nutritionnel de la population de proies 

pour recruter des jeunes, et non les prédateurs, qui détermine les conséquences de la mortalité 

(Bartmann et al. 1992, Tveraa et al. 2003, Monteith et al. 2014). 

 

Les résultats de la mortalité compensatoire par rapport à la mortalité additive ont en effet 

des implications considérables pour l'interprétation des effets de la prédation sur les 

populations d'ongulés (Ballard et al. 2001). Par exemple, si un échantillon d'ongulés marqués 

par radio pour une population soumise à une forte régulation des ressources près de K 

indique que la mortalité des jeunes était en grande partie due à la prédation, la nécessité de 

contrôler les prédateurs au profit de la population d'ongulés serait nulle, car la plupart des 

jeunes n'auraient pas été recrutés dans la population et l'élimination des prédateurs aurait peu 

d'effet sur la population d'ongulés (c'est-à-dire que la plupart des mortalités étaient 

compensatoires ; Figure 5). À l'inverse, un taux de mortalité identique attribué à la prédation 

pour une population d'ongulés à faible densité (ou taille) par rapport à K conduirait à une 

conclusion très différente : cette mortalité serait en grande partie additive, car les ressources 

existaient pour soutenir la plupart des jeunes perdus à cause de la prédation. Par 

conséquent, le contrôle des prédateurs pourrait être biologiquement justifié (c'est-à-dire 

qu'au moins une partie de la mortalité était additive) si l'objectif de gestion était d'augmenter 

la population d'ongulés. 

 

Les termes « limitation » et « régulation » ont suscité un débat considérable (Van 

Ballenberghe et Ballard 1994, Berryman 2004, White 2007). Pour qu'il y ait régulation, il doit 

y avoir une rétroaction dépendante de la densité (chez les proies, par exemple, à la suite de 

la prédation, ou des changements dans la taille de la population à la suite de la récolte) 

(Holling 1959). La limitation nécessite simplement la mort d'individus. Par conséquent, 

lorsque les facteurs de limitation agissent de manière dépendante de la densité, ils ont un 

effet régulateur et peuvent maintenir les populations à des densités inférieures à celles que 

leur habitat permettrait. La régulation peut donc impliquer un certain niveau d'équilibre 
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(entre prédateurs et proies, ou entre chasse et taille des populations), bien que cela soit rare 

et difficile à atteindre, parmi certaines populations d'ongulés (McCullough 1999). Par 

exemple, une fosse à prédateurs peut entraîner le maintien d'une population de proies à faible 

densité par une prédation dépendante de la densité (Gasaway et al. 1992, Person et al. 2001, 

Bowyer et al. 2005, Wittmer et al. 2005). L'influence omniprésente de la limitation des 

ressources dépendante de la densité sur les populations d'ongulés garantit que la limitation 

des ressources est un facteur de régulation. 

 

Comme le montre notre discussion précédente, il est essentiel de déterminer où se situe une 

population d'ongulés par rapport à K pour comprendre sa dynamique, ce qui peut influencer 

les décisions en matière de conservation et de gestion. Il existe des modèles de régression 

(McCullough 1979) et des modèles basés sur le fourrage (Hobbs et Swift 1985), ainsi que 

plusieurs autres méthodes (telles que les séries chronologiques ; Boyce 1989, Beck et al. 2006, 

Forsyth et Caley 2006) permettent de paramétrer K, mais ces approches nécessitent beaucoup 

de données et sont souvent trop coûteuses ; il faut parfois de nombreuses années pour 

paramétrer les informations nécessaires (Bowyer et al. 2005, 2013 ; Monteith et al. 2014). 

 

Les questions liées à la conservation et à la gestion des ongulés auraient probablement été 

résolues, pour le meilleur ou pour le pire, bien avant que la plupart des modèles 

susmentionnés puissent être correctement paramétrés (Bowyer et al. 2013). Entre-temps, des 

changements environnementaux ou liés à l'habitat auraient pu se produire, rendant 

potentiellement caduques les conclusions des modèles. 

 

Nous recommandons plutôt d'utiliser un modèle basé sur les caractéristiques du cycle de vie 

des ongulés pour déterminer la position relative d'une population par rapport à K (Tableau 

1). La variation de ces caractéristiques de population, selon que la population est proche ou 

éloignée de K, résulte de changements dans l'état nutritionnel des femelles en fonction de la 

disponibilité des ressources par rapport à la densité (Stewart et al. 2005). Cet ensemble de 

variables (Tableau 1), considéré dans son ensemble, peut fournir des informations précieuses 

sur la position de la population par rapport à K. De même, cette même approche peut être 

utilisée pour évaluer si la régulation ou la limitation de la population est descendante (c'est-

à-dire due à la prédation) ou ascendante (c'est-à-dire due à la disponibilité des ressources) 

(Pierce et al. 2012). En effet, nous soutenons que cette approche est plus significative et 

moins difficile que la collecte de données sur les ratios prédateurs-proies ou les taux de 

mortalité, qui peuvent tous deux être trompeurs (Bowyer et al. 2013). 

 

Le fait que la régulation soit descendante ou ascendante peut en fin de compte dicter des 

décisions de gestion importantes. Nous préférons le terme « forçage » plutôt que 

« régulation », car il permet aux effets descendants ou ascendants de changer dans une 

direction particulière en fonction de la taille de la population, mais sans exiger l'utilisation 

équilibrée du terme « forçage », ce qui évite également le débat sur la régulation et la 

limitation. Cependant, les jugements sur le forçage descendant ou ascendant ne peuvent pas 

être fondés uniquement sur les trajectoires démographiques. Des informations sur les 

caractéristiques du cycle biologique de la population d'ongulés (Tableau 1) sont nécessaires 

pour identifier ces différences (Pierce et al. 2012). De plus, le forçage descendant et 

ascendant peuvent tous deux agir sur la même population et changer d'amplitude au fil du 

temps (Pierce et al. 2012, Monteith et al. 2014). Cette approche d'évaluation des traits du 
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cycle biologique peut également être utilisée pour déduire le degré de régulation des proies 

par les prédateurs (Bowyer et al. 2013). Dans certains systèmes, les prédateurs peuvent 

maintenir les proies à une faible densité dans une fosse prédatrice où la réduction de la 

compétition intraspécifique se traduit par un bon état nutritionnel des proies, accompagné 

de changements dans les caractéristiques du cycle biologique (Gasaway et al. 1992, Person et 

al. 2001, Bowyer et al. 2005). Dans d'autres écosystèmes, cependant, les prédateurs peuvent 

être moins efficaces pour supprimer les populations de proies (Hurley et al. 2011). Par 

conséquent, les relations présentées dans le Tableau 1 peuvent offrir une alternative à 

d'autres mesures de la prédation pour évaluer si la régulation des ongulés est descendante ou 

ascendante (Pierce et al 2012, Bowyer 2013). 

 
Tableau 1. Caractéristiques du cycle biologique des ongulés qui reflètent les différences relatives entre une population 
régulée par des processus descendants et une population régulée par des processus ascendants (d'après Bowyer et al., 
2005, 2013) 

 

 

Le concept de capacité de charge (K) est au cœur de la plupart des modèles que nous avons 

examinés. Contrairement à certaines opinions, nous ne considérons pas K comme une 

notion vague (Macnab 1985), mais plutôt comme une notion essentielle pour comprendre la 

dynamique des populations d'ongulés. Nous reconnaissons néanmoins que K peut être 

facilement mal interprété, en particulier dans des environnements variables, et que son 

estimation peut être difficile (Monteith et al. 2014). La capacité de charge écologique (c'est-

à-dire K) a traditionnellement été définie par le nombre d'animaux qu'une zone particulière 

peut supporter à l'équilibre (Caughley 1979, McCullough 1979). Des changements 

directionnels (augmentations ou diminutions) de K peuvent être provoqués par des 

perturbations des habitats (Holl et Bleich 2010, Holl et al. 2012), telles que la manipulation 

intentionnelle, les incendies, la sécheresse, le surpâturage ou les dépassements de K. Ces 

altérations de l'habitat peuvent entraîner des équilibres différents entre les ongulés et les 

zones qu'ils occupent, qui peuvent s'accompagner de fluctuations ou de décalages dans le 

temps du nombre d'ongulés et des influences dépendantes de la densité (McCullough 1999, 

Monteith et al. 2009, Pierce et al. 2012). Cependant, même en l'absence de changements 

directionnels de K au fil du temps, des fluctuations des populations peuvent tout de même 

se produire. Un tel résultat est dû à l'influence des conditions météorologiques sur 

l'approvisionnement alimentaire (ou, dans le cas d'une neige épaisse, également sur le bilan 
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énergétique) de ces grands herbivores. La gestion des populations d'ongulés sur la base de 

ces seules fluctuations se traduira toutefois par une récolte très conservatrice (McCullough 

2001). 

 

 
FIGURE 6.  Résidus d'un modèle à effets mixtes utilisé pour prédire la capacité nutritionnelle des femelles cerfs mulets 
(Odocoileus hemionus) à recruter des jeunes par rapport aux tentatives de recrutement (basées sur les taux de fœtus) et 
aux recrutements observés (basés sur le ratio de jeunes par rapport aux femelles adultes) au fil du temps. Les résidus 
dans les ratios de jeunes par rapport aux femelles adultes supérieurs à ceux prévus (ligne pointillée) indiquent que la 
mortalité était compensatoire (gris clair) ; les ratios inférieurs à ceux attendus indiquent que la mortalité était additive 

(gris foncé). Le modèle comprenait les variables suivantes : moyenne de la graisse corporelle sans ingestion (IFBFat) en 
mars de l'année en cours, moyenne de l'IFBFat en mars de l'année précédente, moyenne de la masse corporelle en mars, 
taille moyenne de la portée, enneigement par habitant, précipitations estivales et température estivale. Les zones 
hachurées autour de la ligne prévue représentent des intervalles de confiance à 95% (d'après Monteith et al. 2014) 

 

La productivité peut varier d'une année à l'autre en fonction des conditions 

météorologiques ; ainsi, le nombre net d'animaux que l'habitat disponible peut supporter 

fluctue sur une base annuelle. Néanmoins, ces changements à court terme dans la 

productivité de l'habitat, et par conséquent le degré de dépendance à la densité chaque année, 

rendent difficile la compréhension du rôle relatif de l'habitat et du nombre d'animaux qui 

peuvent être maintenus à long terme. Pour surmonter les difficultés liées à la paramétrisation 

de K dans un environnement variable, Monteith et al. (2014) ont proposé l'utilisation d'un 

nouveau modèle appelé « capacité de charge nutritionnelle indiquée par les animaux » (NCC). 

La NCC est paramétrée en fonction de l'état nutritionnel d'une population lorsque r = 0 

(c'est-à-dire qu'il n'y a pas de changement de population), car l'état nutritionnel d'une 

population indique la position d'une population par rapport à son approvisionnement 

alimentaire actuel (Monteith et al. 2014). Une mauvaise condition nutritionnelle des animaux 

par rapport à ce seuil implique une population proche ou supérieure à la NCC, et pour 

laquelle les ressources nécessaires à une croissance durable de la population ne sont pas 

disponibles, par rapport à une population en relativement bonne condition nutritionnelle, ce 

qui est typique d'une population inférieure à la NCC et pour laquelle les ressources 

nécessaires à la croissance de la population existent. En effet, l'état nutritionnel d'une 

population à un moment donné intègre l'historique nutritionnel par rapport à la qualité et à 

l'abondance du fourrage en fonction de la densité et du report nutritionnel potentiel sur la 

saison suivante (Monteith et al. 2013). Non seulement cette approche fournit un outil 
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pratique pour évaluer la NCC, mais elle permet également d'examiner les conséquences de la 

mortalité sur la dynamique des populations (Figure 6), ce qui est essentiel pour la gestion des 

populations d'ongulés. Cette approche innovante permet une gestion plus complète des 

ongulés, car les processus dépendants de la densité et les fluctuations potentielles de 

l'approvisionnement alimentaire sont intrinsèquement intégrés dans l'état nutritionnel de la 

population concernée. Nous notons toutefois que la conservation et la gestion des ongulés 

peuvent nécessiter plus qu'une simple meilleure compréhension de leur dynamique 

démographique (Krausman et Bleich 2013). 

 

IMPLICATIONS POUR LA GESTION 
Nous soulignons l'importance de déterminer où se situe une population d'ongulés par 

rapport à la capacité de charge (K) afin de comprendre la dynamique et, par conséquent, la 

gestion et la conservation de cette population. Les processus dépendants de la densité sous-

tendent l'état nutritionnel et les caractéristiques du cycle biologique des ongulés. Nous 

proposons une méthode qui intègre ces informations pour paramétrer la position d'une 

population par rapport à K (Tableau 1). Cette approche rentable peut également être utilisée 

pour aider à établir et à ajuster les objectifs de chasse de manière adaptative, et pour 

déterminer si la population est susceptible d'atteindre K. 

 

Nous proposons une méthode qui intègre ces informations pour paramétrer la position d'une 

population par rapport à K (Tableau 1). Cette approche rentable peut également être utilisée 

pour aider à établir et à ajuster les objectifs de récolte de manière adaptative, et pour 

déterminer si la population pourrait être régulée par la prédation. Nous avertissons que ce 

qui semble être une régulation indépendante de la densité d'une population peut également 

comporter une forte composante dépendante de la densité, en particulier lorsqu'il existe des 

corrélations entre la productivité de la population et les variables météorologiques (Figure 1). 

Les comparaisons entre populations basées uniquement sur la densité peuvent être 

trompeuses, car K peut varier d'une population à l'autre indépendamment de leur densité. 

On a longtemps pensé que l'aire de répartition hivernale était le principal facteur influençant 

la productivité des populations d'ongulés dans les régions tempérées et arctiques. 

Néanmoins, l'importance de l'aire de répartition estivale a récemment été documentée : les 

deux aires de répartition saisonnières peuvent être essentielles pour déterminer la 

productivité des populations, et des effets de report sur l'état nutritionnel peuvent se produire 

d'une saison à l'autre. 

 

Des stratégies de gestion différentes sont nécessaires pour les espèces dont les 

caractéristiques biologiques présentent des composantes indépendantes de la densité par 

rapport à celles qui dépendent de la densité. La récolte du seul surplus des populations 

fortement dépendantes de la densité lorsqu'elles sont proches de K (qui sera faible) entraîne 

un faible recrutement l'année suivante (Figure 4) et une gestion très conservatrice, si l'objectif 

est d'augmenter la récolte. Pour les ongulés dépendants de la densité, la récolte détermine 

l'excédent, et l'augmentation de la récolte jusqu'à atteindre le MSY augmentera 

continuellement le recrutement ; cependant, une récolte au-delà du MSY peut conduire la 

population à l'extinction (Figure 4). La récolte des seuls mâles n'aura que peu d'effet sur la 

dynamique des populations d'ongulés. Lorsqu'elles sont libérées de la récolte ou introduites 

dans de nouveaux environnements, les populations d'ongulés peuvent connaître une 
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irruption, avec un dépassement de K entraînant des dommages disproportionnés à l'habitat 

par rapport à l'ampleur du dépassement, une situation qui doit être évitée si possible. La 

création d'un nouvel habitat lorsque la population est à faible densité n'aura que peu d'effet 

sur l'augmentation de la reproduction, mais peut être une stratégie efficace lorsque la 

population est proche de K (Figure 2). Les sexes des ongulés sont généralement séparés 

spatialement en dehors de la saison des amours. Les mâles et les femelles choisissent des 

habitats différents, et une gestion efficace peut nécessiter de traiter les sexes comme s'ils 

étaient des espèces distinctes. Il existe des exemples où la manipulation de l'habitat a profité 

à un sexe au détriment de l'autre. 

 

Il est essentiel de comprendre les différences entre la mortalité compensatoire (une source 

de mortalité compense une autre) et la mortalité additive (une source de mortalité s'ajoute 

à une autre) et la manière dont cela évolue avec l'augmentation de la taille de la population 

par rapport à K pour une gestion rationnelle des populations d'ongulés (Figure 5). La 

mortalité proche de K est principalement compensatoire, et la réduction des prélèvements 

ou de la prédation aura peu d'influence sur l'évolution de la taille de la population d'ongulés. 

À l'inverse, si une population est à faible densité par rapport à K (et que, par conséquent, la 

plupart des mortalités sont additives), les mêmes prélèvements ou pertes de population dues 

aux prédateurs pourraient avoir des conséquences désastreuses en réduisant encore la taille 

de la population. Dans de telles circonstances, le contrôle des prédateurs peut être 

biologiquement justifié. La relation entre la population d'ongulés et K est l'élément essentiel 

pour déterminer si la mortalité sera additive ou compensatoire. Le fait qu'un prédateur cause 

plus de mortalité additive qu'un autre n'a aucune importance pour la dynamique des 

populations d'ongulés. Ce qui est essentiel, c'est le nombre d'ongulés tués et la relation entre 

la population et K. Enfin, nous proposons une nouvelle méthode pour comprendre la 

variation annuelle de la capacité de charge nutritionnelle (NCC) d'une zone, ainsi qu'une 

technique permettant de déterminer si la mortalité est additive ou compensatoire (Figure 6). 

Cette méthode devrait être utile dans la gestion à long terme des populations d'ongulés, en 

particulier dans des environnements variables. 
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