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Résumé

Il est essentiel d'identifier les effets maternels sur la progéniture pour interpréter la
dynamique des populations, mais la durée de ces effets et les caractéristiques du cycle
biologique sur lesquelles ils influent ne sont pas bien comprises. Nous avons quantifié la
croissance et le développement de cerfs a queue blanche males (Odocoilens virginianus)
originaires des Black Hills, dans le sud-ouest du Dakota du Sud, et de I'est du Dakota du Sud,
dans un environnement controlé avec une alimentation de haute qualité. Malgré leur bonne
condition nutritionnelle, les males des Black Hills ont cessé leur croissance rapide 41 jours
plus tot, étaient 29% plus petits a leur masse corporelle asymptotique et avaient des bois
nettement plus petits que les males de I'est du Dakota du Sud. Les femelles de I'est du Dakota
du Sud étaient 14,9 kg plus lourdes que celles des Black Hills, mais le poids a la naissance des
petits males était similaire pour les femelles des deux régions. Les petits males de la premicre
génération des Black Hills ont atteint une masse corporelle asymptotique supérieure de 30%
et ont développé des bois nettement plus grands que leurs peres. La masse corporelle et la
taille des bois des males de deuxieme génération originaires des Black Hills se rapprochaient
de celles des males de premicere génération de l'est du Dakota du Sud a maturité. La
suppression de la croissance des males de premicre génération des Black Hills et
l'augmentation de la croissance de leur progéniture ont confirmé l'influence de I'état de santé
de la mere et de la grand-mere pendant la gestation sur la croissance ultérieure de la
progéniture et ont souligné l'importance de la nutrition pendant la gestation. Ces effets
intergénérationnels indiquent que les mesures de I'état des animaux et des performances
de la population pourraient refléter les conditions passées plutoét que les conditions
actuelles, et illustrent le potentiel de décalage dans les réponses des populations a
l'amélioration des conditions environnementales.

Mots clés : croissance des bois, masse corporelle, gestation, nutrition, Odocoilens virginianus,
dynamique des populations, Dakota du Sud, cerf a queue blanche
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INTRODUCTION

Bien qu'ils soient souvent considérés comme positifs et adaptatifs, les effets maternels
peuvent avoir une influence négative sur la condition physique de la progéniture si les
conditions environnementales sont mauvaises pendant 'ontogenese (Kirkpatrick et Lande
1989 ; Mech et al. 1991). Un effet maternel est I'influence directe du phénotype de la mere
sur le phénotype de sa progéniture (d'apres Bernardo 1996). La théorie du cycle biologique
indique que les femelles doivent trouver un équilibre entre les dépenses reproductives
actuelles et leur probabilité de survie, ainsi que le potentiel de reproduction ultérieure lorsque
les conditions sont plus favorables (Adams 2005 ; Marshall et Uller 2007 ; Stearns 1992 ;
Trivers et Willard 1973). Lorsque les ressources sont limitées, une stratégie conservatrice
favorisant la survie de la meére serait la plus avantageuse pour les mammiféres a longue durée
de vie et a reproduction itérative, tels que les ongulés (Bardsen et al. 2008 ; Festa-Bianchet et
Jorgenson 1998 ; Therrien et al. 2007). Cette stratégie conservatrice peut entrainer la
transmission d'un effet maternel, qui pourrait influencer la démographie de la population par
le biais de mécanismes liés a la taille, a la croissance, a la survie et aux performances
reproductives de la progéniture (Biardsen et al. 2008 ; Bernardo 1996 ; Mech et al. 1991 ;
Ozoga et Verme 1982).

L'identification des conséquences maternelles peut étre complexe, et le fait de ne pas tenir
compte de multiples mesures de l'influence maternelle pourrait empécher leur détection
(Bernardo 1996 ; Kirkpatrick et Lande 1989). La compréhension du role des effets maternels
dépend de l'identification des traits du cycle de vie qui sont influencés par la mere (Benton
et al. 2001). Les effets maternels liés a la taille peuvent disparaitre au cours de l'ontogenese
grace a une croissance compensatoire (Dale et al. 2008 ; Gendreau et al. 2005). Dans certaines
situations, cependant, les effets négatifs persistent a I'age adulte et potentiellement jusqu'aux
générations suivantes (Albon et al. 1987 ; Mech et al. 1991). En conséquence, la persistance
intergénérationnelle des effets maternels peut faire en sorte que la condition physique actuelle
reflete les conditions environnementales passées, ce qui complique encore davantage
l'interprétation de la réponse de la population (Benton et al. 2001 ; Kirkpatrick et Lande
1989 ; Mousseau et Fox 1998). Malgré la nécessité de tenir compte des effets maternels lors
de l'interprétation des données démographiques des populations (sensu Bowyer et al. 2005),
la durée pendant laquelle les effets maternels influencent les populations de grands
mammiferes ainsi que les traits de leur cycle biologique sur lesquels ils ont une incidence
n'ont pas été bien étudiés (Gaillard et al. 2000).

Les cerfs de Virginie (Odocoilens virginianus) qui vivent dans le Dakota du Sud occupent des
paysages contrastés, allant des prairies mixtes de la partie orientale de I'Etat, qui est
intensivement cultivée, aux foréts de pins ponderosa (Pinus ponderosa) des Black Hills dans le
sud-ouest (Richardson et Peterson 1974). Bien qu'une seule sous-espece de cerf de Virginie
(O. v. dacotensis) habite le Dakota du Sud (Baker 1984), les cerfs occupant les Black Hills sont
plus petits que ceux de la partie orientale de I'Etat ; la masse corporelle moyenne des femelles
adultes du Dakota du Sud oriental était de 69 kg (Grovenburg 2007), tandis que celle des
femelles des Black Hills était en moyenne de 46 kg (Osborn 1994).

Nous avons mesuré le poids et la taille des bois afin d'examiner les schémas de croissance
des premicéres cohortes de males (c'est-a-dire la premicre génération) originaires des Black
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Hills et de l'est du Dakota du Sud, ainsi que de leur progéniture male (c'est-a-dite la deuxieme
génération). Nous avons testé 'effet maternel négatif proposé par Schmitz (2000) pour
expliquer la disparité de poids corporel entre les cerfs a queue blanche agés d'un an provenant
des Black Hills et ceux provenant de l'est du Dakota du Sud. Si les males de premiere
génération originaires des Black Hills ne présentaient pas de croissance accrue apres l'age
d'un an, nous avons émis I'hypothese que la progéniture (c'est-a-dire la deuxiéme génération)
des cerfs des Black Hills, lorsqu'elle était élevée avec une alimentation adéquate dans un
environnement controlé, présenterait une croissance accrue par rapport a leurs peres. De
plus, si les effets grand-maternels étaient minimisés, les caractéristiques morphologiques des
males de deuxi¢me génération originaires des Black Hills devraient étre similaires a celles
présentées par la cohorte originale de males de I'est du Dakota du Sud. Nous avons émis
I'hypothése que les femelles de l'est du Dakota du Sud ne subissaient pas de stress
nutritionnel, car ces cerfs ont acceés a du fourrage de haute qualité, y compris des cultures
agricoles (Gladfelter 1984 ; Richardson et Peterson 1974) ; par conséquent, la croissance
des males de premicre génération de I'est du Dakota du Sud et de leur progéniture male
(deuxieme génération) ne devrait pas étre freinée par les effets maternels.

MATERIEL et METHODES

Centre de recherche

Nous avons élevé des cerfs a queue blanche au Centre de recherche sur la faune et la péche
de I'Université d'Etat du Dakota du Sud, 2 Brookings, dans le Dakota du Sud (44°20'N,
96°47'0O). L'altitude était de 490 m et les températures dans la région variaient de -29°C en
hiver a 38°C en été, avec une température annuelle moyenne de 8°C (Spuhler et al. 1971).
Les précipitations annuelles varient généralement de 33 a 63,5 cm, avec des chutes de neige
allant de 63,5 a 114 cm (Spuhler et al. 1971). Nous avons confiné les cerfs dans un enclos de
4 hectares comprenant une structure de 30 X 5 m servant d'abri. Nous avons nourti les cerfs
avec un régime composé de mais décortiqué, de cosses de soja granulées (12% de protéines)
et de foin de luzerne a volonté. Les cerfs avaient acces a une quantité limitée de fourrage
naturel a l'intérieur de 'enclos. Les installations et les procédures utilisées pour la recherche
sur les cerfs en captivité ont suivi les directives approuvées par 1'American Society of
Mammalogists (Gannon et al. 2007) et ont été approuvées par le Comité institutionnel de
soins et d'utilisation des animaux (1996) de I'Université d'Etat du Dakota du Sud (97-A016).

Collecte des données

Nous avons mesuré les tendances en mati¢re de masse corporelle et de croissance des bois
chez les cerfs a queue blanche males. Nous avons utilisé des males dans nos analyses en
raison de la taille limitée de I'échantillon de femelles et de la variation de la reproduction des
femelles d'une année a l'autre. Seule une petite partiec des femelles était autorisée a se
reproduire chaque année, ce qui pouvait brouiller 'interprétation des influences maternelles
sur la croissance (Green et Rothstein 1991 ; Ozoga et Verme 1982 ; Stears 1992). Les animaux
de premiere génération ont été acquis a I'état de nouveau-nés dans deux régions du Dakota
du Sud, les Black Hills et l'est du Dakota du Sud. Les animaux de deuxi¢me génération
¢taient les descendants produits dans le centre de recherche par des animaux de premicre
génération provenant de leurs régions d'origine respectives (c'est-a-dire les Black Hills ou
l'est du Dakota du Sud).
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Nous avons élevé les animaux a la main en utilisant des pratiques d'élevage cohérentes tout
au long de I'étude, ce qui nous a permis de controler les influences environnementales sur
l'alimentation et la variabilité de l'investissement postnatal des meres. Nous avons nourti les
nouveau-nés avec du lait de remplacement en poudre Advance Powdered Lamb Milk
Replacer (Milk Specialties Company, Dundee, Illinois) mélangé dans un rapport de 4 pour 1
avec de l'eau chaude, selon un programme d'alimentation adapté de Buckland et al. (1975),
qui variait en fonction de 1'age des jeunes cerfs. Avant le sevrage, nous avons fourni aux
jeunes un acces a volonté a I'aliment pour chevaux Omolene 300 Growth Horse Feed (Purina
Feeds LIC, St. Louis, Missouri), une ration granulée (12-16% de protéines), du mais
décortiqué et du foin de luzerne. De la fin du sevrage a l'dge adulte, nous avons nourri les
cerfs avec un régime composé de mais décortiqué, de cosses de soja granulées (12% de
protéines) et de foin de luzerne a volonté (Schmitz 2000, 20006).

Nous avons pesé les nouveau-nés de deuxieme génération chaque semaine, de la mise bas
au sevrage, a l'aide d'une balance suspendue précise a 45,4 ¢ (modéle 600 ; Hanson Scale
Company, Shubuta, Mississippi). Lorsque la masse corporelle était supérieure a 15 kg, nous
avons obtenu les poids a l'aide d'une balance a pied précise a 454 g (modele 16 ; Adrian J.
Paul Company, Duncan, Oklahoma). Apres le sevrage, les cerfs ont été pesés au cours de la
deuxi¢me semaine d'octobre, de la premiére semaine de juillet et de maniére opportuniste

tout au long du reste de I'année.

Nous avons anesthésié les males en octobre a l'aide d'un mélange de télazol, de chlorhydrate
de kétamine et de chlorhydrate de xylazine (respectivement 2,37 mg/kg, 1,9 mg/kg et 0,47
mg/kg ; télazol obtenu aupres de Wildlife Pharmaceuticals, Fort Collins, Colorado). Nous
avons mesuré I'écartement intérieur des bois principaux, puis nous avons scié¢ les bois a
environ 2,54 c¢cm au-dessus de la couronne a 1'aide d'une scie a cable. Nous avons mesuré la
longueur de chaque bois principal, diverses mesures de la circonférence des bois et la
longueur de toutes les pointes = 2,54 cm pour les deux bois, a 0,32 cm pres, a l'aide d'un
ruban en acier de 0,64 cm, comme décrit par Nesbitt et Wright (1981). La circonférence des
bois était la somme de 4 mesures de circonférence : la plus petite circonférence au-dessus de
la couronne et en dessous de la pointe frontale, et entre chaque paire successive de pointes
le long de la branche principale.

Analyses statistiques

Nous avons modélisé la croissance des cerfs de Virginie males de chaque région par
génération a l'aide des données sur la masse corporelle recueillies tout au long de I'année, de
la naissance a 1'age de 7 ans. Nous avons ajusté la relation entre la masse corporelle et 'age a
l'aide de I'équation de croissance de von Bertalanffy (Ricker 1979 ; Zullinger et al. 1984) avec
un modeéle non linéaire 2 3 parameétres : M(t) = A[l - 1/3 "N’ ot M(t) est la masse a I'dge
t, A est la masse corporelle asymptotique (kg), K est un parametre de taux de croissance (jour
) et T est I'dge au point d'inflexion (jours). L'Age au point d'inflexion représentait I'Age auquel
le gain de masse commengait a ralentir et, par conséquent, correspondait approximativement
a la durée de la croissance postnatale rapide pour chaque groupe. Nous avons effectué des
analyses 2 l'aide de la fonction de modeéle non linéaire dans SYSTAT 10.0 (SPSS Inc.,
Chicago, Illinois) en utilisant I'estimation des moindres carrés par la méthode de Gauss-
Newton avec des points de départ pour les itérations fixés a 0 pour l'estimation des
parametres A, K et I. Nous avons considéré que les parameétres de la courbe de croissance
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de von Bertalanffy étaient statistiquement différents si les intervalles de confiance a 95% ne
se chevauchaient pas.

Nous avons décrit la croissance des bois du cerf de Virginie par rapport a l'age, a l'aide d'une
analyse de régression multiple (Neter et al. 1996). Avant d'ajuster ces données, nous avons
utilisé 'analyse en composantes principales pour dériver une variable unique qui expliquait la
plupart des variations liées a la taille des bois (Bowyer et al. 2001 ; Stewart et al. 2000). Les
variables incluses dans l'analyse en composantes principales étaient la longueur des bois
principaux, la longueur totale des pointes, les mesures de la circonférence des bois et la plus
grande envergure intérieure des bois. Nous nous attendions a un schéma curviligne entre la
croissance des bois et I'age, car la taille des bois a tendance a diminuer chez les cervidés males
sénescent (Bowyer et al. 2001 ; Goss 1983 ; Stewart et al. 2000). Nous avons testé la fiabilité
de 'utilisation de la composante principale 1 (PC1) comme indice de la taille globale des bois
en régressant cette variable composite avec le score brut atypique (Bowyer et al. 2001), une
mesure de la taille globale des bois issue du systeme de notation Boone et Crockett (Nesbitt
et Wright 1981). Nous avons utilisé un test I pour déterminer si les régressions multiples
pour la taille des bois de chaque groupe différaient en fonction de la génération et de la zone
d'origine (Zar 1999).

Afin de contréler la variabilité individuelle et I'échantillonnage répété des individus, nous
avons également comparé la masse corporelle maximale (en octobre) et la taille des bois
(PC1) par rapport a 1'age parmi les cohortes a I'aide d'une analyse de variance (ANOVA) avec
mesures répétées (Zar 1999). Pour les analyses a mesures répétées, nous avons utilisé les
données sur la taille des bois et la masse corporelle de 1,5 a 4,5 ans en raison de la taille
limitée de I'échantillon dans les classes d'age plus avancées, en particulier pour les males de
deuxieme génération. La taille de I'échantillon dans les classes d'age suivantes a diminué avec
l'age, car les animaux n'avaient pas encore atteint cet 4ge ou étaient morts. Les males de cette
population captive ont atteint 90% de leur masse corporelle maximale et de la taille de leurs
bois a I'age de 4,5 ans (Schmitz 2000).

Afin de tenir compte des caractéristiques du début du cycle de vie qui pourraient brouiller
l'interprétation de la croissance future de la progéniture, nous avons testé l'effet de la région
(c'est-a-dire les Black Hills par rapport a l'est du Dakota du Sud) sur la fécondité, la date de
naissance julienne, la masse maternelle et la masse totale a la naissance de la progéniture a
l'aide d'une analyse multivariée de variance (MANOVA). A la suite d'un effet principal
significatif dans la MANOVA, nous avons utilisé une analyse de corrélation canonique pour
identifier les variables responsables de la signification globale de I'effet principal (Johnson et
Wichern 2002). Les variables identifiées dans 'analyse canonique ont ensuite été incluses
comme variables dépendantes dans des ANOVA distinctes avec le méme effet principal
(c'est-a-dire la région).

Nous avons utilisé un test du chi carré pour déterminer si le rapport des sexes de la
progéniture différait entre les régions (Caughley 1977 : 79-81). Nous avons défini
l'investissement prénatal comme la proportion de la masse totale de la progéniture par
rapport a la masse maternelle (Knott et al. 2005 ; Robbins et Robbins 1979). Nous avons
utilisé des tests # pour tester les différences entre les régions en maticre d'investissement
prénatal et de masse a la naissance des males. Avant d'interpréter les résultats, nous avons
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examiné les graphiques résiduels de chaque variable dépendante afin d'évaluer la conformité
avec les hypotheses de 'ANOVA. Les males de premicre génération ont engendré en
moyenne (+ SE) 3,3 + 0,45 portées pendant la durée de I'étude, mais n'ont jamais reproduit
la méme femelle les années suivantes. Nous avons adopté a@ < 0,02 pour compenser le
manque d'indépendance entre les échantillons et éviter une erreur de type I (Bowyer et al.
2007). Nous avons utilis¢é SYSTAT 10.0 pour toutes les analyses statistiques.
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Fig. 1. Masse corporelle (kg) par rapport & I'dge (années) de cerfs & queue blanche males (Odocoileus virginianus)
élevés en captivité, ajustée & la courbe de croissance de von Bertalanffy (Dakota du Sud, 1997-2007). Les animaux
étudiés provenaient de cohortes originales (1¢¢ génération) acquises & I'état de nouveau-nés dans l'est du Dakota du
Sud et dans les Black Hills, au sud-ouest du Dakota du Sud, entre 1997 et 1998. Les jeunes de deuxiéme génération
sont nés dans le centre de recherche, issus d'adultes de premiére génération. La taille de I'échantillon indique le nombre
de cerfs individuels et la ligne pointillée représente le temps nécessaire pour atteindre la masse corporelle asymptotique
(A ; Tableau 1)

RESULTATS

Premiere génération

La courbe de croissance de von Bertalanffy expliquait plus de 97% de la variation de la masse
corporelle par rapport a I'age chez les cerfs de Virginie males du Dakota du Sud (Fig. 1). La
masse corporelle des males de premiere génération des Black Hills et de I'est du Dakota du
Sud a augmenté de la naissance jusqu'a l'age de 4,5 ans, dge auquel la masse corporelle
asymptotique a été atteinte (Iig. 1). Le parameétre du taux de croissance était plus faible
pour les males de premiére génération de l'est du Dakota du Sud que pour ceux des Black
Hills (Tableau 1). Cependant, le moment de l'inflexion de la croissance s'est produit a une
date nettement plus tardive (41 jours) pour les males de I'est du Dakota du Sud que pour
ceux des Black Hills (Tableau 1). La masse corporelle asymptotique des males de premiere
génération de l'est du Dakota du Sud était supérieure de 41% et différait de celle des males
originaires des Black Hills (Tableau 1). Lorsque nous avons controlé I'échantillonnage répété
des individus jusqu'a l'age de 4,5 ans, les effets inter-sujets pour la masse corporelle maximale
annuelle étaient également significatifs pour les males de premiere génération (FF'= 10,40, d.f.
=1, 8, P = 0,012). Les males de premiere génération provenant des Black Hills n'ont pas
atteint la masse corporelle des males de premicre génération provenant de l'est du Dakota
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du Sud et, par conséquent, n'ont pas présenté de croissance accrue apres 1'age d'un an (Fig.

1.

TABLEAU 1. Estimations des paramétres (+ SE) pour les courbes de croissance de von Bertalanffy ajustées & la croissance
en masse corporelle (kg) par rapport & I'dge (jours) des cerfs de Virginie males (Odocoileus virginianus) élevés en
captivité (Dakota du Sud, 1997-2007). Les animaux étudiés étaient composés de cohortes originales (1¢¢ génération)
acquises & I'état de nouveau-nés dans I'est du Dakota du Sud et dans les Black Hills, au sud-ouest du Dakota du Sud,
entre 1997 et 1998. Les jeunes de deuxiéme génération sont nés dans le centre de recherche et ont été engendrés par
des mdles de premiére génération provenant de la méme région. Les lettres minuscules différentes dans chaque colonne
indiquent des différences significatives dans les paramétres de croissance entre les groupes de maéles, sur la base
d'intervalles de confiance & 95%

Asymptotic body mass Growth constant Age at inflection

Male white-tailed deer n A SE K SE I SE
1st-generation Black Hills 7 T6.42a 059 0.0030a 0.0001 151.16a 3.97
1st-generation eastern South Dakota 6 107.58b 177 0.0024b 0.0001 192.44b 7.78
2nd-generation Black Hills 14 99.12¢ 0.80 0.0030a 0.0001 189.67b 5.66
2nd-generation eastern South Dakota 18 111.40b 1.01 0.0033a 0.0001 189.73b 5.40

La composante principale 1, qui reflétait la taille des bois, expliquait 85% de la variation des
mesures des bois du cerf de Virginie et était fortement corrélée (¥ = 0,98) avec le systeme de
notation Boone et Crockett ; les vecteurs propres pour le PC1 présentaient des scores de
charge similaires (0,87-0,95) parmi les caractéristiques des bois. La croissance des bois, telle
qu'indiquée par le PC1, était réduite chez les males de premicre génération des Black Hills
pat rapport aux males de premiere génération de l'est du Dakota du Sud (Fig. 2). Le pic de
croissance des bois, tel qu'indiqué par la relation curvilinéaire, s'est produit a I'age de 5,5 a
0,5 ans pour les males de premiere génération des Black Hills et de l'est du Dakota du Sud
(Fig. 2). Néanmoins, la taille maximale des bois était plus importante chez les males de
premiere génération de I'est du Dakota du Sud (PC1 = 1,26) que chez les males de premicre
génération des Black Hills (PC1 = 0,23). Les équations de régression pour la croissance des
bois par rapport a 1'age différaient entre les males de premiére génération (F'= 23,64, d.f. =
0, 62, P < 0,001), et les différences régionales dans la croissance des bois entre les males de
premicre génération ont également été confirmées par une ANOVA a mesures répétées (F
=206,57,df. = 1,7, P=0,001). Les males de premicre génération des Black Hills présentaient
une masse corporelle et une taille de bois plus petites a maturité que les males de premicre
génération de I'est du Dakota du Sud.

Deuxiéme génération

Les caractéristiques du début du cycle de vie (Tableau 2) différaient entre les descendants nés
de femelles cerfs a queue blanche des Black Hills et ceux de l'est du Dakota du Sud (Wilks'
A=10,399, = 11,66, d.f. = 4, 34, P < 0,001). Cependant, I'analyse de corrélation canonique
a indiqué que la signification globale était principalement influencée par la masse maternelle,
qui différait entre les régions (FF'= 48,28, d.f. = 1, 34, P < 0,001).

LLa masse corporelle moyenne des femelles des Black Hills était inférieure de 14,9 kg a celle
des femelles de l'est du Dakota du Sud (Tableau 2). L'investissement prénatal (proportion
néonatale de la masse maternelle + SE) était plus important chez les femelles des Black Hills
(0,114 + 0,005) que chez celles de 'est du Dakota du Sud (0,099 + 0,003 ; = 2,65, d.f. = 30,
P = 0,012). Les femelles des Black Hills ont produit plus de males que de femelles a la
naissance, tandis que les femelles de I'est du Dakota du Sud ont produit plus de femelles que
de males (Tableau 2), mais ces tendances n'étaient pas significatives (y* = 1,19, df. =1, P =
0,276). Le poids a la naissance (+ SE) des males de deuxiéme génération originaires des Black
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Hills (3,51 + 0,12 kg) et de l'est du Dakota du Sud (3,65 + 0,10 kg) était similaire (t = 0,95,
d.f. = 34, P = 0,350).

33 1% generation Black Hills 3 1% generation E. South Dakota
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FIG. 2. Taille des bois, telle qu'indiquée par la composante principale 1 (PC1), par rapport & I'dge (en années) des
cerfs & queue blanche males (Odocoileus virginianus) élevés en captivité (Dakota du Sud, 1997-2007). Les charges
positives correspondent & des bois plus grands et les charges négatives & des bois plus petits. Les animaux étudiés
étaient issus de cohortes originales (1ére génération) acquises & I'état de nouveau-nés dans I'est du Dakota du Sud et
dans les Black Hills, au sud-ouest du Dakota du Sud, entre 1997 et 1998. Les jeunes de deuxiéme génération sont nés
dans le centre de recherche, issus d'adultes de premiére génération. La taille de I'échantillon indique le nombre de cerfs
individuels et la ligne pointillée représente le temps nécessaire pour atteindre la taille maximale des bois

Les courbes de croissance de la masse corporelle des males de deuxiéme génération étaient
similaires a celles de leurs peres, la masse corporelle asymptotique étant atteinte a l'age de 4,5
ans (Fig. 1). Les constantes du taux de croissance des males de premiere et deuxieme
générations originaires des Black Hills étaient identiques (Tableau 1). La masse corporelle
asymptotique et le point d'inflexion différaient toutefois entre les générations (Tableau 1).
Les males de deuxieme génération originaires des Black Hills ont présenté une croissance
rapide pendant 39 jours de plus que les males de premicre génération des Black Hills (Tableau
1). Les males de deuxiéme génération originaires des Black Hills ont atteint une masse
corporelle asymptotique supérieure de 30% a celle de leurs peres (Tableau 1). Une analyse
des mesures répétées a en outre indiqué une croissance accrue chez les males de deuxieme
génération originaires des Black Hills ; les males de premic¢re et deuxieme génération
originaires des Black Hills différaient en termes de masse corporelle (F = 29,09, d.f. =1, 7,
P = 0,0001). Les males de deuxieme génération originaires des Black Hills ont également
atteint une taille de bois plus importante (PC1 = 0,75) que leurs peres (PC1 = 0,23). Malgré
la petite taille de I'échantillon dans les classes d'age plus avancées, la relation parabolique
indiquait que la croissance des bois différait entre les males de premicre et de deuxiéme
génération des Black Hills (F'= 11,54, d.f. = 6, 56, P < 0,001). De plus, 'ANOVA a mesures
répétées a indiqué que la croissance des bois différait entre les générations de males des Black
Hills (F= 10,98, d.f. = 1,7, P = 0,013).

TABLEAU 2. Moyenne et écart-type des caractéristiques des portées nées de femelles cerfs de Virginie (Odocoileus
virginianus) capturées & |'état nouveau-né dans les Black Hills et I'est du Dakota du Sud et élevées en captivité (Dakota
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du Sud, 1997-2007). Les lettres minuscules différentes dans les lignes indiquent des différences significatives entre les
régions d'origine (ANOVA pour les variables identifiées par analyse de corrélation canonique aprés MANOVA, &
I'exception du rapport des sexes, qui a été testé par le test du chi carré)

Region of origin

Black Hills Eastern South Dakota
Litter characteristics g SE g SE
Young per female 1.92a 0.10 1.95a 0.07
Julian birth date (days) 155a 233 153a 1.65
Total birth mass (kg) 6.52a 032 7.14a 0.23
Maternal mass (kg) 57.3a 1.75 72.2b 1.23
Sex rafio (proportion males) 0.58a 0.10 045a 0.07

La masse corporelle asymptotique (Tableau 1) et la taille des bois (F'= 5,86, d.f. = 6, 66, P <
0,001) des males de deuxie¢me génération originaires des Black Hills sont restées inférieures
a celles des males de premiére génération originaires de l'est du Dakota du Sud (Tableau 1).
Néanmoins, les males de deuxieme génération originaires des Black Hills avaient compensé
72% de la différence initiale de masse corporelle asymptotique qui existait entre les males de
premicre génération et la taille des bois se rapprochait de celle des males de premiere
génération de l'est du Dakota du Sud (Fig. 2). De plus, l'analyse des mesures répétées a
indiqué que la masse corporelle (FF'= 0,251, d.f. =1, 9, P = 0,251) et la taille des bois (FF =
2,03,d.f. =1, 8, P = 0,144) par rapport a l'age des males de deuxieme génération originaires
des Black Hills et des males de premiére génération originaires de l'est du Dakota du Sud
étaient similaires, bien que ce résultat ait probablement été influencé par la taille réduite de
I'échantillon disponible pour ' ANOVA a mesures répétées.

Les males de premicre et deuxiéme génération originaires de l'est du Dakota du Sud
présentaient des profils similaires en termes de masse corporelle (Fig. 1) et de taille des bois
(Fig. 2). La taille asymptotique, la constante de croissance et 'dge d'inflexion de la croissance
¢taient similaires (Tableau 1). De plus, le pic annuel de masse corporelle (FF= 0,34, d.f. =1,
10, P = 0,574) et la taille des bois (FF = 0,29, d.f. = 1, 8, P = 0,603) jusqu'a I'age de 4,5 ans
¢taient similaires entre les générations de males originaires de I'est du Dakota du Sud.

DISCUSSION

La limitation des ressources peut avoir un effet négatif sur la croissance des ongulés males
(Clutton-Brock et al. 1982 ; Geist 1986 ; Simard et al. 2008), mais la suppression de cette
limitation devrait entrainer une amélioration de la croissance (Ashley et al. 1998 ; Leberg et

Smith 1993). Contrairement 2 cette prédiction, les cerfs a queue blanche males acquis a I'état
de nouveau-nés dans les Black Hills et élevés dans un environnement controlé avec un niveau
nutritionnel élevé ont cessé leur croissance rapide a un age plus précoce et sont restés plus
petits, tant en termes de masse corporelle que de taille des bois, que les males acquis dans
l'est du Dakota du Sud (Figures 1 et 2). Les descendants de ces males des Black Hills ont
toutefois atteint une masse corporelle et une taille de bois nettement supérieures a celles de
leurs peres (Tableau 1 ; Figure 2). De plus, les males de deuxiéme génération originaires
des Black Hills n'étaient que légerement plus petits en termes de masse corporelle et de taille
des bois que les males de premiere génération provenant de I'est du Dakota du Sud (Tableau
1 ; Figure 2). Ces résultats corroborent I'hypothese des effets maternels et indiquent que I'état
de la mere pendant la gestation a eu des conséquences a vie sur la croissance des males de
premicre génération originaires des Black Hills. La croissance accrue de la masse corporelle
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et de la taille des bois observée chez les males de deuxieme génération originaires des Black
Hills indique une réduction de l'effet maternel négatif qui limitait la croissance de leurs peéres.
Une des limites potentielles de notre étude est que nous n'avons pas pu évaluer directement
les différences génétiques entre les cerfs de I'est du Dakota du Sud et ceux des Black Hills,
qui auraient pu influencer la croissance des cerfs de ces régions. Les restrictions
nutritionnelles et la compétition intraspécifique sur de longues périodes dans les Black Hills
ont peut-étre conduit a la sélection de tailles corporelles plus petites afin de réduire les
besoins nutritionnels absolus (Sinclair et Parkes 2008), un phénomene qui a été observé sur
les iles (Simard et al. 2008). Néanmoins, la croissance compensatoire observée chez les
males de deuxiéme génération originaires des Black Hills rend peu probable un effet
génétique substantiel et nous amene a conclure que l'explication la plus parcimonieuse des
différences de taille entre les régions du Dakota du Sud est la nutrition.

Nous reconnaissons également le risque de pseudo-réplication, car les males adultes ont
engendré plus d'un petit dans notre échantillon. Néanmoins, notre approche consistait a
reproduite le systeme d'accouplement des cerfs a queue blanche polygames (DeYoung et al.
2006 ; Ott et al. 2003). Le biais potentiel lié¢ a la pseudo-réplication serait similaire pour
chaque groupe de cetfs, et nous avons controlé les effets individuels a 1'aide d'une analyse de
mesures répétées (Zar 1999). De plus, nous avons réduit 1'alpha de 0,05 a 0,02 afin de
compenser le manque potentiel d'indépendance entre les échantillons et de minimiser le
risque d'erreur de type I (Bowyer et al. 2007). Nous reconnaissons que la taille des
¢échantillons était petite pour certaines des classes d'age plus avancées des cerfs ; néanmoins,
nous avons pu détecter des différences intergénérationnelles substantielles dans la taille du

corps et des bois.

Si les males de deuxieme génération originaires de l'est du Dakota du Sud présentaient
également une augmentation de la masse corporelle ou de la taille des bois supérieure a celle
de leurs peres, alors la croissance réactive des males de deuxieme génération originaires des
Black Hills poutrait étre le résultat d'un élevage dans un environnement controlé sur le plan
nutritionnel. Les schémas de croissance des males de premicre et deuxieme générations
originaires de l'est du Dakota du Sud étaient toutefois presque identiques, ce qui confirme
I'hypothese selon laquelle la croissance des cerfs dans I'est du Dakota du Sud n'était pas
inhibée par des effets maternels négatifs. Nous émettons 1'hypothése que les cerfs de l'est
du Dakota du Sud représentent le potentiel maximal de masse corporelle et de taille des bois
pour cette sous-espece dans le nord des Grandes Plaines. La disponibilité de cultures
agricoles pour l'alimentation et le couvert pendant une grande partie de l'année a
probablement contribué a l'accélération du modele de croissance des cerfs a queue blanche
de I'est du Dakota du Sud (Brinkman et al. 2004 ; Kramlich 1985 ; Nixon et al. 1991).

Le r6le de la nutrition dans la modification du rapport des sexes chez les feetus des ongulés
a été largement étudié (McCullough 1979 ; Sheldon et West 2004 ; Verme 1983), mais la
plausibilité des hypothéses avancées pour expliquer ce phénomene reste controversée
(Cameron 2004 ; Trivers et Willard 1973). La taille de la portée et le rapport de masculinité a
la naissance peuvent tous deux influencer la croissance ultérieure des jeunes en raison de
l'asymétrie de l'investissement maternel, en particulier pendant la lactation (Birgersson 1998 ;
Hewison et Gaillard 1999 ; Hogg et al. 1992). La taille des portées et le rapport de masculinité
étaient toutefois similaires entre les femelles des Black Hills et celles de l'est du Dakota du
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Sud (Tableau 2), et nous avons controlé la variabilité de l'investissement post natal, car tous
les animaux ont été élevés a la main selon les mémes pratiques d'élevage. Les femelles des
Black Hills ont probablement augmenté leur investissement prénatal par rapport a leur masse
corporelle en réponse a de bonnes conditions nutritionnelles afin de compenser les effets
maternels négatifs. De méme, Keech et al. (2000) ont conclu qu'il existait un lien direct entre
l'investissement reproductif et I'état nutritionnel des femelles élans (Ales alees) et la survie de
leurs petits. D'autres études sur les ongulés ont également démontré que les conditions
vécues par les individus au début de leur vie ont des effets a long terme sur les caractéristiques
de leur cycle de vie, allant de la survie (Kie et White 1985 ; Mech et al. 1991) au taux de
sénescence (Nussey et al. 2007), en passant par la croissance des bois ou des cornes (Festa-
Bianchet et al. 2000 ; Kruuk et al. 2002 ; Schmidt et al. 2001), au succes reproductif tout au
long de la vie (Festa-Bianchet et al. 2000 ; Nussey et al. 2007). Néanmoins, les effets de la
condition physique au cours du développement précoce dans ces études incluaient des
influences environnementales, qui pourraient exacerber davantage les effets ; nous avons
controlé les variations environnementales et quantifié le role potentiel des effets maternels
négatifs sur la croissance. En effet, notre protocole expérimental a controlé les effets
potentiels de la condition maternelle sur I'approvisionnement des jeunes (Therrien et al. 2007,
2008) et I'ajustement par les femelles de leur investissement maternel dans les nouveau-nés

en réponse aux changements environnementaux actuels (Rachlow et Bowyer 1994).

Les effets intergénérationnels se produisent lorsque les actions d'un individu affectent non
seulement sa propre survie et ses performances, mais aussi celles de sa progéniture et
éventuellement des générations suivantes (Livnat et al. 2005). La transmission des effets des
conditions environnementales des générations passées a la variation phénotypique des
générations suivantes peut entrainer un décalage dans la réponse de la population
(Beckerman et al. 2002 ; Plaistow et al. 2000). Les effets résiduels de la nutrition de la grand-
mere (c'est-a-dire I'état nutritionnel des meres des males de premicre génération des Black
Hills) sur la masse corporelle et la taille des bois ont pu persister chez les males de deuxiéme
génération originaires des Black Hills, car ceux-ci n'ont pas atteint la taille des bois et la masse
corporelle des males de l'est du Dakota du Sud (Figures 1 et 2).

La suppression des feux de forét dans les Black Hills, au sud-ouest du Dakota du Sud, a
entrainé la fermeture de la canopée et une diminution de la quantité et de la qualité de la
végétation du sous-bois (Larson et Johnson 1999 ; Richardson et Peterson 1974 ;
Zimmerman et al. 2006). Depuis des décennies, les cerfs de Virginie des Black Hills sont en
déclin (DePerno 1998) et souffrent d'une mauvaise condition nutritionnelle (Hippensteel
2000 ; Osborn 1994), probablement en raison de la surpopulation et de la détérioration de
leur habitat (Leopold et al. 1947 ; Richardson et Peterson 1974). Néanmoins, nous
prévoyons qu'apres un délai suffisant suivant I'amélioration de I'habitat et la réduction
consécutive des effets liés a la densité, les cerfs de Virginie des Black Hills devraient présenter
une masse corporelle et des caractéristiques de bois comparables a celles des cerfs de l'est du
Dakota du Sud. Ce résultat est corroboré par la croissance accrue des cerfs de deuxiéme
génération de cette région, et fait de la dépendance a la densité et de la détérioration de
I'habitat l'explication la plus probable de ce phénomene.

Conséquences des effets maternels
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Un effet maternel intergénérationnel sur la croissance et la taille a la maturité, qui a débuté
avant la naissance, souligne l'importance d'une bonne nutrition pendant la gestation. La
majeure partie du cout de la gestation est accumulée pendant le dernier tiers de la gestation
chez le cerf de Virginie (Pekins et al. 1998 ; Robbins et Mon 1975 ; Robbins et Robbins
1979 ; Verme 1963) ; par conséquent, une alimentation adéquate a la fin de l'hiver et au
début du printemps est essentielle, 2 moins que des réserves somatiques importantes ne
solent présentes depuis I'été ou l'automne précédent. Les femelles en mauvaise condition
physique sont plus susceptibles de donner naissance a des petits plus petits et plus faibles, ce
qui peut prédisposer les petits a la mortalité (Bartmann et al. 1992 ; Sams et al. 1996), y
compris a la prédation (Cook et al. 1971 ; Keech et al. 2000 ; Kie et White 1985 ; Kunkel et
Mech 1994 ; Nelson et Woolf 1987). Le poids a la naissance peut avoir des effets a long
terme sur la survie et le succes reproductif (Albon et al. 1987). Nous émettons I'hypothese
que les petits qui survivent peuvent connaitre une croissance lente, avoir un poids adulte plus
faible, des bois plus petits et, par conséquent, une condition physique moins bonne.

Les conditions environnementales pendant le développement gestationnel précoce des
jeunes ongulés peuvent affecter 'ensemble de la cohorte et avoir des conséquences durables
(Albon et al. 1987 ; Anderson et Linnell 1997 ; Forchhammer et al. 2001 ; Rose et al. 1998 ;
Toigo et al. 1999). La variabilité des cohortes peut étre le résultat direct d'effets maternels
négatifs agissant sur la croissance et le succes reproductif ultérieur de la progéniture. Post et
al. (1997) ont déterminé que les fluctuations du poids corporel spécifique a la cohorte des
cerfs élaphes (Cervus elaphus) étaient corrélées aux conditions hivernales pendant la période
de gestation. De plus, Albon et al. (1987) ont documenté la variabilité des cohortes en termes
de performances reproductives et de survie des cerfs élaphes, qui s'expliquait par le poids a
la naissance, lui-méme influencé par les conditions pendant les deux derniers mois de
gestation. Les effets maternels peuvent entrainer des corrélations entre les conditions
environnementales rencontrées au début du développement et les composantes de la
condition physique observées plus tard dans la vie (Beckerman et al. 2002 ; Lindstrém 1999).
Nos résultats indiquent que les conditions pendant la gestation peuvent a elles seules avoir
des conséquences a vie sur la croissance et la reproduction. Par exemple, la croissance a vie
des cerfs de Virginie males des Black Hills a probablement été entravée par I'état de santé de
la mere et de la grand-mere pendant la gestation, mais cela s'est produit dans une moindre
mesure chez les générations suivantes dans des conditions controlées avec des fourrages de

haute qualité.

La croissance et le développement des bois sont influencés par 'état nutritionnel d'un
individu, qui est déterminé par la densité de population en fonction des conditions de
I'habitat (Goss 1983 ; Kruuk et al. 2002 ; Schmidt et al. 2001, 2007) et constituent des traits
du cycle biologique qui peuvent représenter la qualité phénotypique (Bowyer et al. 2001 ;
Solberg et Sather 1994 ; Vanpé et al. 2007). Nous avons documenté une suppression de la
croissance des bois causée par un effet maternel négatif, malgré le bon état nutritionnel des
males. Certaines études ont conclu que le décalage dans la réponse de la population a
'amélioration des conditions était le résultat direct du retard dans la régénération de la
végétation (Fryxell et al. 1991 ; McCullough 1979). Malgré la récupération ou l'amélioration
substantielle de I'habitat, les schémas de croissance et la démographie des populations
peuvent continuer a étre freinés par des effets maternels et grand-maternels négatifs. Les
biologistes devraient tenir compte du potentiel d'effets maternels intergénérationnels qui
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persistent chez les jeunes nés avant l'amélioration des conditions et des effets maternels
résiduels sur la croissance des générations suivantes.

Les effets intergénérationnels de 1'état maternel rapportés ici, ainsi que ceux rapportés par
d'autres recherches (par exemple, Geist 1986 ; Mech et al. 1991), soulignent I'importance de
comprendre 1'état nutritionnel actuel et historique des populations avant d'utiliser les
données actuelles sur les conditions météorologiques, I'état de I'habitat, la densité et la
prédation pour interpréter la dynamique des populations. L'interprétation de ces relations
peut étre brouillée par les effets maternels, ou les retards dans la réponse de la population a
'amélioration de l'habitat ou a la libération d'une forte dépendance a la densité peuvent
persister pendant plusieurs générations et, par conséquent, avoir un effet déstabilisateur sur
la dynamique des populations (Benton et al. 2001 ; Lindstrom et Kokko 2002). Nos résultats
soulignent l'importance des études a long terme sur les grands mammiferes a longue durée
de vie, en particulier lorsqu'il s'agit de décrire les trajectoires démographiques dans des
environnements trés variables ; les données démographiques a court terme peuvent étre
trompeuses et conduire a des conclusions erronées (Kie et al. 2003 ; McCullough 1990).

Disposer de modeles réalistes et prévisibles de la dynamique des populations de grands
ongulés par rapport a la capacité de charge (K) présente un intérét théorique et pratique
considérable (Bowyer et al. 2005 ; Kie et al. 2003), et nous suggérons que la prise en compte
de l'influence des effets maternels pourrait permettre de mieux comprendre leur dynamique.
De plus, une interprétation précise de la dynamique prédateur-proie peut dépendre de la
compréhension de la réponse des caractéristiques du cycle biologique des ongulés a la
stochasticité environnementale et aux mécanismes dépendants de la densité (Beckerman et
al. 2002 ; Bowyer et al. 2005). I est clair que des recherches supplémentaires sont nécessaires
pour élucider l'influence de I'état et de l'investissement maternels sur la dynamique des
populations et I'évolution des stratégies de cycle biologique chez les grands ongulés, ce qui
ne sera possible que grace a des études a long terme (Lindstrom 1999).
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