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Résumé

Les taux démographiques des grands herbivores répondent habituellement a une limitation
croissante des ressources et cela, selon une séquence progressive d'effets sur les traits
biodémographiques en débutant par des effets sur la survie des juvéniles, puis sur l'age a la
premicre reproduction, la reproduction des adultes et enfin, la survie des adultes. Les
changements attendus des traits biodémographiques devraient toutefois se produire en
fonction des changements dans la condition physique qui intégre l'apport et les besoins
nutritionnels qui se traduisent principalement par 1'accumulation et le catabolisme des
réserves de gras corporel.

L'étude des tendances saisonnicres de la condition physique et de leur influence relative sur
la performance individuelle et populationnelle pourrait améliorer notre compréhension des
stratégies d'histoire de vie et de la régulation des populations d'ongulés et cela, tout en
déterminant la capacité des habitats disponibles a supporter la croissance de la population et
en évaluant les conséquences sous-jacentes de la mortalité sur la dynamique de population.

Nous avons acquis des données longitudinales sur des individus de cerfs mulets (Odocoilens
hemionus), et avons relié ces données a des caractéristiques environnementales et
populationnelles. Notre objectif était de fournir une base nutritionnelle pour comprendre
les stratégies d'histoire de vie de ces grands mammiferes et pour aider a la conservation et la
gestion des grands herbivores en général. Nous avons étudié une population migratrice de
cerfs mulets qui hiverne dans la Round Valley, dans la partie est du Sierra Nevada, Californie,
USA. Cette population est sujette a des conditions climatiques tres variables et a de la
prédation par une large guilde de carnivores. Entre 1997 a 2009, nous avons suivi
intensivement les caractéristiques nutritionnelles et les traits biodémographiques de cette
population, alors qu'elle récupérait d'un déclin marqué s'étant produit entre 1985 et 1991.

Les cerfs de la Round Valley ont migré vers les aires estivales situées a des élévations élevées
sur les deux cotés de la créte de la Sierra Nevada (créte de la Sierra). Sur le c6té ouest de la
créte, la pluie et 'ombrage ont résulté en une aire mésique présentant un couvert forestier
plus important comparativement aux conditions xériques retrouvées sur le co6té est de la
crete de la Sierra.

La sutrvie moyenne des faons de la naissance a I'age de 140 jours était, entre 2006 et 2008,
de 0.33 (SE = 0,091), mais était plus faible pour les faons sur le coté ouest (0,13, SE =
0,092) que sur le coté est (0,44, SE = 0,11) de la créte de la Sierra.

La masse a la naissance et la condition physique maternelle avaient un effet positif sur la
survie des jeunes ; toutefois, ces effets étaient évidents seulement pour les faons nés sur le
coté est de la créte ou la pression de prédation était plus faible que sur le coté ouest. La
prédation par l'ours noir (Ursus americanus) était la principale cause de mortalité des faons sur
le coté ouest (taux de mortalité = 0,63, SE = 0,97) comparativement a la prédation par les
canidés et les félidés pour les jeunes nés sur le coté est de la créte de la Sierra (0,29, SE =
0,076).

Entre 1997 et 2008, le recrutement moyen des jeunes a I'automne était plus faible pour les
femelles sur le coté ouest (0,42, SE = 0,037) que pour les femelles sur le coté est (0,70, SE =
0,041) de la créte, et était positivement influencé par le niveau de gras corporel en mars
mesuré a partir de la masse éviscérée des femelles (IFBFat). A I'échelle de la population, le
ratio de jeunes par rapport aux femelles adultes (1991-2009) était tres variable et fortement
relié a IIFBFat en mars des femelles adultes pour I'année en cours et l'année précédente.
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La reproduction des femelles d'un an était sensible a la disponibilité de la nourtiture per
capita pendant I'été (en tant qu'individus d'un an) qui influencait ainsi l'atteinte d'une masse
corporelle suffisante pour permettre 1'ovulation.

La taille de la portée est demeurée élevée (1,69, SE = 0,027) au cours de I'étude. Elle était
positivement influencée par la disponibilité de la nourriture, mais négativement par la
température estivale, et était plus élevée pour les femelles résidant sur le coté ouest de la
créte de la Sierra pendant 1'été que pour celles résidant du c6té est. A l'opposé, le taux de
gestation est demeuré relativement stable au cours de I'étude (0,98, SE = 0,005).

La survie des femelles matures (2 a 9 ans) était de 0,90 (SE = 0,021) en été, de 0,94 (SE =
0,012) en hiver, et de 0,87 (SE = 0,025) pour l'année enticre. Malgré une relative stabilité
entre les années, la survie estivale et la survie hivernale étaient positivement influencées le
rapport entre le couvert de neige en avril de I'année précédente et la densité de la population.
La valeur moyenne de IFBFat des femelles adultes était de 7,2% (SE = 0,077) en mars 1997-
2009 et de 9,7% (SE = 0,23) en novembre 2002-2008.

La condition physique représente un lien mécanistique entre les facteurs influencant la
disponibilité et la qualité ressources et la performance d'une population, puisque la condition
des femelles adultes a l'automne et a la fin de 'hiver est sensible a l'histoire nutritionnelle
individuelle qui est liée a la croissance de la végétation, a la densité de population, aux
tactiques de migration, aux couts de la reproduction et aux effets nutritionnels différés. La
condition physique des femelles adultes en mars est la variable la plus parcimonieuse
permettant d'expliquer le taux de croissance de la population (A) au cours de l'année a venir.
L'ampleur relative de l'effet de la condition physique sur la survie et la reproduction était
généralement en accord avec les changements prédits des taux démographiques en réponse
a une limitation des ressources chez les populations de grands herbivores. Nos résultats
indiquent que la gestion et la conservation des populations de grands herbivores pourraient
étre améliorées en intégrant des indices permettant de mesurer la condition physique
individuelle dans les programmes de suivis et de recherche actuels. Nous proposons une
méthode permettant d'estimer la proximité d'une population a sa capacité de support
nutritionnel (NCC) qui est basé sur le statut nutritionnel de la population par rapport a la
performance de la population (nommé indice-animal NCC). La proximité de la population a
l'indice-animal NCC représente la capacité a court terme de l'environnement a soutenir la
croissance de la population. Une approche nutritionnelle pour suivre et gérer les
populations propose ainsi un lien direct avec la capacité de support de I'habitat tout en
réduisant la nécessité d'estimer ’abondance de la population ou d'établir des objectifs en
fonction de la taille de la population. Nous suggérons également que les effets de la mortalité
(niveau de mortalité additive ou compensatoire) sur la dynamique de population peuvent
étre évalués en comparant la capacité nutritionnelle estimée pour la survie et le recrutement
aux données empiriques mesurées, puisqu'on s'attend a ce que le nombre de jeunes produits
soit plus important que ce que peut supporter I'habitat lorsque la nutrition est limitante.
Notre approche est utile pour quantifier les effets de la prédation et fournit une base
permettant de déterminer l'efficacité du contréle des prédateurs sur les populations
d'ongulés.

INTRODUCTION

L'écologie nutritionnelle, science qui étudie les interactions nutritionnelles entre les
animaux et leur environnement (Parker et al. 2009), permet de mieux comprendre le
comportement, les stratégies de cycle de vie et les effets du climat et de la prédation sur la
démographie (Raubenheimer et Boggs 2009). Malgré les progres réalisés dans la
compréhension de I'écologie nutritionnelle de nombreux grands herbivores (Patker et al.
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2009), les interactions complexes entre la prédation, le climat et la dépendance a la densité
sur la dynamique des populations continuent d'entraver 1l'identification des facteurs
finalement responsables de la régulation de la croissance démographique (Skogland 1991,
Coulson et al. 2001, Sinclair et Krebs 2002, Sinclair et al. 2003).

Des concepts tels que la capacité de charge (K ; McCullough 1979, McLeod 1997), la
mortalité additive et compensatoire (Errington 1946, 1967) et le forcage descendant ou
ascendant (Bowyer et al. 2005, Pierce et al. 2012) sont tous des aspects connus pour
influencer la dynamique des populations et les caractéristiques du cycle biologique des grands
mammiferes, mais ils ont souvent une valeur plus heuristique que pratique, car ces
caractéristiques sont difficiles a quantifier.

Les taux vitaux des grands herbivores réagissent généralement a la limitation des ressources
selon une séquence prévisible, qui commence par une diminution de la survie et du
recrutement des jeunes, un age plus avancé a la premiere reproduction, une diminution de la
reproduction des adultes et, enfin, une diminution de la survie des adultes (Gaillard et al.
1998, 2000 ; Eberhardt 2002). La reproduction exige des ressources supérieures a celles
nécessaires a la survie (Monteith et al. 2014) et la théorie du cycle biologique prédit que
lorsque ces ressources sont limitées, les mammifeéres a longue durée de vie et a reproduction
itératives devraient privilégier leur propre survie plutot que la réussite de leur reproduction
(Stearns 1992). De plus, les jeunes animaux ont moins de réserves nutritionnelles et sont
donc moins tolérants aux conditions défavorables (Barboza et al. 2009). Les changements
séquentiels dans la reproduction et la survie sont donc largement déterminés par la nutrition
(Cameron et Verhoef 1994, Testa et Adams 1998, Keech et al. 2000, Cook et al. 2004, Stewart
etal. 2005, Bender et al. 2007) et les ressources nécessaires pour soutenir chaque composante
du cycle biologique.

Une meilleure compréhension des schémas saisonniers de 1'état nutritionnel et de son
influence relative sur la dynamique des populations améliorerait nos connaissances sur les
stratégies du cycle biologique et la régulation des populations d'ongulés (Stephenson et al.
2002, Cook et al. 2004, Parker et al. 2009, Monteith et al. 2013). 1I peut étre difficile de tirer
des conclusions sur les effets du climat, de la densité ou de la prédation sur les taux vitaux et
les facteurs de mortalité sans connaitre les carences ou les excédents nutritionnels saisonniers
(Bowyer et al. 2005, Brown et al. 2007). L'état nutritionnel integre I'équilibre entre l'apport et
la dépense nutritionnels, et se traduit principalement par le stockage et le catabolisme des
graisses corporelles (Parker et al. 2009). Par conséquent, I'état nutritionnel (c'est-a-dire le
pourcentage de graisse corporelle) devrait en fin de compte fonctionner comme le
mécanisme par lequel la compétition intraspécifique pour les ressources est médiée, et devrait
fournir la mesure la plus directe et la plus sensible de la qualité de l'habitat et de la limitation
des ressources.

Les herbivores des zones tempérées et arctiques suivent des cycles saisonniers dans leur
apport nutritionnel en fonction des changements saisonniers dans la qualité et la quantité des
ressources alimentaires, les niveaux d'activité, I'effort reproductif et le taux métabolique (Mon
1978, Parker et al. 1993, Taillon et Coté 2006, Barboza et al. 2009), tous ces processus
connaissant un déclin pendant I'hiver. Les recherches se sont généralement concentrées sur
la nutrition pendant l'hiver, probablement en raison des effets visibles de la malnutrition
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pendant cette saison (Kucera 1997, Parker et al. 2005, Page et Underwood 2006). En
revanche, la qualité et la quantité du fourrage sont maximales pendant la saison de
croissance, et le stockage des graisses et des protéines est donc généralement plus important
au printemps et en été, ce qui permettrait aux animaux de se préparer a l'hiver, période ou la
nourriture se fait rare (Moen 1978, Cook et al. 2013). Le report de 1'état nutritionnel d'une
saison a l'autre, souligne toutefois I'importance de ne pas considérer une saison particulicre
de manicre isolée (Monteith et al. 2013). Par exemple, la gestation et la lactation sont tres
exigeantes sur le plan nutritionnel pour les grands herbivores (Moen 1978, Pekins et al. 1998,
Monteith et al. 2014). Par conséquent, les conditions de l'aire de répartition et le statut
reproductif pendant I'été¢ influencent directement I'état nutritionnel des individus a I'approche
de I'hiver (Chan-Mcl.eod et al. 1999 ; Cook et al. 2004, 2013 ; Couturier et al. 2009).

Plusieurs chercheurs ont identifié des facteurs immédiats affectant la survie et la
reproduction des grands herbivores, mais peu ont caractérisé les mécanismes sous-jacents
qui influencent la vulnérabilité a la mortalité ou la capacité a produire et a élever avec succes
des petits (Pettorelli et al. 2011). L'influence relative de la nutrition (ascendante) et de la
prédation (descendante) sur la régulation des populations reste un théme récurrent dans les
¢tudes écologiques (Hairston et al. 1960, Skogland 1991, Estes et al. 2011, Pierce et al. 2012).
En effet, la réintroduction et l'expansion des populations de grands carnivores ont alimenté,
et continueront probablement d'alimenter, la controverse sur les conséquences écologiques
de leur présence (Bangs et al. 1998, Pyare et al. 2004, Carroll et al. 2006, Kauffman et al.
2010, Smith et al. 2010). Dans les systemes ou les ongulés coexistent avec de grands
carnivores, la prédation est généralement la principale cause immédiate de mortalité chez les
jeunes ongulés (Linnell et al. 1995, Singer et al. 1997, Bowyer et al. 199806, Ballard et al. 2001),
mais le simple fait d'identifier la cause du déces n'a que peu d'intérét sil'on ne caractérise pas
les implications ou les causes sous-jacentes de ces mortalités (Bleich et Taylor 1998, Ballard
et al. 2001, Bowyer et al. 2005). Errington (1967 : 235) a mis en garde contre la confusion
entre « le fait de la prédation et I'effet de la prédation ». Comprendre les bases nutritionnelles de
la survie et de la reproduction peut permettre de révéler les effets compensatoires ou
additifs de la mortalité, et donc le réle relatif des grands carnivores dans la dynamique des
populations de leurs proies ongulées.

Les études au niveau des populations ont fourni la base de notre compréhension de la
régulation de l'abondance animale (Lack 1954) ; la plupart des études sur les grands
herbivores se sont concentrées sur les phénomenes au niveau des populations en raison des
difficultés logistiques liées a l'acquisition de données suffisantes pour les individus
(McCullough 1979, Stewart et al. 2005, Clutton-Brock et Sheldon 2010). La collecte et
l'analyse de données au niveau des individus complétent celles effectuées au niveau des
populations, mais fournissent des informations plus approfondies sur les mécanismes de
changement des populations et de sélection de stratégies de cycle biologique particulicres
(Stearns 1992, Lindstrém 1999, Testa 2004, Benton et al. 20006). Bien que peu d'études de ce
type alent été menées sur les cervidés en Amérique du Nord, les études individuelles ont
¢té la pierre angulaire des progres récents dans la compréhension de I'écologie des
populations (Clutton-Brock et Sheldon 2010). De plus, le report des carences ou des apports
nutritionnels peut brouiller I'interprétation de la dynamique au niveau de la population (Testa
2004) et ne peut étre élucidé que par des études a long terme basées sur les individus (Clutton-
Brock et Sheldon 2010, Harrison et al. 2011).
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Les populations de cerfs mulets ont connu des déclins périodiques au cours de la derniere
partie du siecle dernier ; les causes de ces déclins restent spéculatives et controversées (de
Vos et al. 2003, Connelly et al. 2012). Les causes potentielles de ce déclin comprennent la
perte ou la fragmentation de 'habitat due au développement, la modification de la qualité du
fourrage, la concurrence avec d'autres ongulés, la prédation, les maladies, 'augmentation de
la mortalité due a la chasse, le braconnage, les hivers rigoureux et les sécheresses (deVos et
al. 2003, Bishop et al. 2009, Hutley et al. 2011). Toutefois, compte tenu des taux élevés et
constants de gestation et de fécondité (Andelt et al. 2004, Bishop et al. 2009), la réduction
du taux de survie des nouveau-nés au cours de leur premicre année de vie est I'explication la
plus probable du déclin de la population (Gill et al. 2001, Andelt et al. 2004, Wasley 2004).
Bien que la prédation soit régulicrement identifiée comme la cause immédiate de mortalité
des faons de cerfs mulets, la survie et le recrutement des jeunes cerfs mulets sont également
sensibles a I'état nutritionnel des meres et a I'état du fourrage (Lomas et Bender 2007,
Tollefson et al. 2011).

On estime que la qualité de I'habitat s'est détériorée dans la majeure partie de l'ouest des
Etats-Unis en raison des changements successifs dans la végétation, causés par la
modification des régimes d'incendie, les mauvaises herbes nuisibles, le surpaturage, le
développement énergétique et la perte d'habitat (Lutz et al. 2003, Bishop et al. 2009). En
outre, les modifications de la température, de 'enneigement et des régimes hydrologiques
résultant des changements climatiques récents (Knowles et al. 2006, Barnett et al. 2008,
Shuman 2011) affectent probablement les schémas phénologiques de croissance et
d'abondance du fourrage. Cependant, l'incapacité a identifier les facteurs spécifiques qui
régulent les populations a empéché la détection des causes sous-jacentes, car l'état de
I'habitat, les conditions météorologiques et la prédation interagissent avec la dépendance a la
densité pour affecter les processus démographiques (Kie et al. 2003). Des études détaillées
et a long terme sont nécessaires pour identifier les facteurs qui régulent les populations de
cerfs mulets et pour améliorer leur conservation et leur gestion (Caughley 1977, deVos et al.
2003, Bleich et al. 2006, Connelly et al. 2012, Pierce et al. 2012). Les résultats de deux études
récentes et exhaustives sur le cerf mulet dans le Colorado (Bishop et al. 2009) et 1'ldaho
(Hurley et al. 2011), aux Etats-Unis, ont mis en évidence les effets de la nutrition et du climat
sur la dynamique des populations de cerfs mulets. Notre recherche s'inscrit dans le
prolongement de ces études et combine I'écologie des populations avec des données
longitudinales sur la nutrition et le cycle de vie de cerfs mulets individuels dans un
environnement variable.

Nous avons étudié une population de cerfs mulets qui hivernait dans la Round Valley, située
2 l'est de la Sierra Nevada, en Californie, aux Etats-Unis. Cette population de cerfs mulets
est soumise a un climat tres variable et subit la pression de prédation d'une série de grands
carnivores (Kucera 1988 ; Pierce et al. 2000, 2004). Nous avons surveillé de pres la population
de cerfs mulets de Round Valley de 1997 2 2009, alors qu'elle se remettait d'un déclin en 1991
(Pierce et al. 2012). Les cerfs qui ont hiverné dans la vallée de Round Valley ont migré vers
des zones d'été de haute altitude des deux c6tés de la créte de la Sierra Nevada (ci-apres
« créte de la Sierra »), ou 'ombre pluviométrique causée par la Sierra Nevada rend la zone
plus xérique du coté est de la créte par rapport au coté ouest, plus mésique (Pierce et al.
1999, Storer et al. 2004, Bleich et al. 2006, Monteith et al. 2011).
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Le schéma migratoire divergent des cerfs mulets qui ont hiverné dans la vallée de Round
Valley a offert une occasion unique d'évaluer les influences des zones d'été sur les facteurs
qui influencent leur recrutement et leur survie. La différence de condition physique entre les
stratégies migratoires peut permettre la coexistence de deux stratégies, mais les avantages de
chaque tactique sont sensibles aux changements dans le succes reproductif et la survie
(Kaitala et al. 1993). En 1987, Kucera (1988) a déterminé que 87% de la population de cerfs
mulets de Round Valley migrait vers le versant ouest de la créte de la Sierra pendant 1'été. Le
versant ouest, plus humide, offrait vraisemblablement de meilleures possibilités de paturage
pour les cerfs mulets pendant 1'été, ce qui favorisait probablement un recrutement et une
survie élevés, favorisant ainsi cette tactique migratoire.

Nos objectifs étaient d'examiner les caractéristiques du cycle biologique de chaque cerf mulet,
y compris la tactique migratoire, afin de mieux comprendre les interactions entre ces
caractéristiques et l'écologie nutritionnelle. Nous avons évalué l'influence de 1'état
nutritionnel sur la survie et la reproduction des cerfs mulets femelles, les facteurs qui
influencaient I'état nutritionnel et le report saisonnier de leur état nutritionnel. Nous avons
¢émis 1'hypothése que I'état nutritionnel servirait de mesure sensible de la limitation des
ressources et fonctionnerait comme le mécanisme sous-jacent de ces schémas de cycle de vie
chez les cerfs mulets, fournissant ainsi des informations sur la dynamique des populations
(Fig. 1). En conséquence, nous avons prédit que I'état nutritionnel influencerait les taux
vitaux des cerfs mulets dans le méme ordre que celui proposé par leur sensibilité a la
limitation des ressources (Eberhardt 2002), et que ces taux vitaux seraient influencés par les
modeles saisonniers du climat, I'abondance du fourrage et la densité animale (Fig. 1). Nous
avons également émis I'hypothese que la tactique migratoire employée pat un individu
interagirait avec d'autres composantes du cycle biologique pour déterminer les schémas de
condition nutritionnelle et de condition physique au sein de la population (Hebblewhite et
Merrill 2009).
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Figure 1. Modéle conceptuel illustrant I'association prévue entre I'état nutritionnel et le cycle biologique, ainsi que les
facteurs susceptibles d'influencer I'état nutritionnel. Le poids des fleéches entre I'état nutritionnel et les composantes du
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nutritionnel en automne
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Nous nous attendions a ce que la condition nutritionnelle des individus soit sensible a des
facteurs environnementaux tels que les précipitations et la croissance du fourrage par rapport
a la densité de population, la tactique migratoire, la saison et le statut reproductif (Fig. 1).
Nous avons également évalué le degré des effets de report sur les niveaux saisonniers de I'état
nutritionnel et leur influence sur les caractéristiques de la population (Fig. 1). Notre objectif
global était d'intégrer la nutrition a la théorie du cycle de vie chez un grand mammiféere vivant
en liberté afin de fournir une base nutritionnelle pour comprendre les stratégies du cycle de
vie et aider a la conservation et a la gestion des grands herbivores.

ZONE D'ETUDE

La Sierra Nevada est une chaine de montagnes orientée nord-ouest/sud-est qui s'étend sur
environ 250 km, depuis les rives du lac Almanor au nord jusqu'au col de Tehachapi, a l'est
de Bakersfield (Storer et al. 2004). Elle se trouve entierement en Californie, aux Etats-Unis,
a l'exception de la chaine Carson, qui s'étend vers l'est jusqu'au Nevada. Cette chaine de
montagnes est un bloc granitique massif qui s'incline vers I'ouest avec une pente progressive
de 2 a 6%, s'é¢tendant sur 75 2 100 km depuis la créte jusqu'aux vallées de San Joaquin ou de
Sacramento. A I'inverse, le versant est escarpé de la créte de la Sierra se caractérise par des
pentes abruptes qui s'élevent brusquement depuis les vallées limitrophes qui se fondent avec
la bordure ouest du Grand Bassin. La vallée d'Owens, qui s'étend du Sherwin Grade au nord
de la ville de Bishop vers le sud sur environ 120 km, est délimitée par des altitudes allant de
4 200 m au sommet des montagnes a 1 220 m au fond de la vallée sur des distances
horizontales inférieures a 10 km (Kucera 1988). Peu de cols permettent la circulation
automobile sur la créte de la Sierra ; ainsi, la plupart des cols ne sont accessibles aux humains

qu'a pied ou a cheval.

La Sierra Nevada se caractérise par des étés secs et chauds (juin-septembre), des automnes
courts et doux (octobre) et des hivers longs et frais, la plupart des précipitations annuelles
s'accumulant sous forme de neige (novembre-avril ; Monteith et al. 2011). Dans cette région,
75% des précipitations, qu'il s'agisse de pluie ou de neige, s'accumulent entre novembre et
mars (Monteith et al. 2011). L'accumulation de neige mesurée par la teneur en eau du
manteau neigeux d'avril dans un bassin versant adjacent a Round Valley (station RC2,
California Department of Water Resources) a été tres variable entre 1984 et 2009, allant de
7,1 cm a 58,9 cm (Fig. 2). La créte de la Sierra, qui délimite nettement le versant ouest du
versant est de cette chaine, provoque un effet d'ombre pluviométrique qui se traduit par un
dépot d'humidité trois fois plus important sur le versant ouest et produit un paysage aride

sur le versant est, ou commence le désert du Grand Bassin.

Les cerfs mulets ont habité environ 90 km? de la vallée de Round Valley (37°24', 118°34'0O)
entre novembre et avril (Fig. 3), mais la taille de la zone utilisée dépendait de I'épaisseur de la
neige chaque année (Kucera 1988). La plupart de ces cerfs mulets migraient vers le nord et
l'ouest vers des zones de haute altitude en été (Kucera 1992, Pierce et al. 1999) ; certains
migraient par les cols vers le versant ouest de la créte de la Sierra, tandis que d'autres restaient
sur le versant est (Monteith et al. 2011).

La vallée de Round Valley est délimitée a l'ouest par I'escarpement oriental de la Sierra
Nevada. La végétation de la vallée de Round Valley était caractéristique de l'ouest du Grand
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Figure 2. Teneur en eau (cm) du manteau neigeux au cours du mois d'avril dans le bassin versant de Rock Creek, adjacent
& Round Valley, Bishop, Californie, Etats-Unis, 1984-2008 (station RC2, Département des ressources en eau de
Californie)

Figure 3. Aire occupée par les cerfs mulets migrateurs qui partagent une aire hivernale commune dans la Round Valley
et migrent vers des aires estivales distinctes des deux cdtés de la créte de la Sierra Nevada, en Californie, aux Etats-
Unis, avec les emplacements des aires estivales des cerfs mulets femelles adultes surveillés entre 1984 et 1987 (Kucera
1988), 1998 et 2008

Bassin et de la ceinture d'armoise (Storer et al. 2004). La végétation typique qui caractérisait
les habitats utilisés par les cerfs mulets dans la vallée de Round Valley comprenait le buisson
amer (Purshia glandulosa), 'atmoise (Artemesia tridentata), le buisson noir (Coleggyne ramosissima),
le pécher du désert (Prunus andersonin), le buisson lapin (Chrysothamnus nauseosus) et le thé
mormon (Ephedra nevadensis). Les zones riveraines étaient composées de saules (Sa/ix spp.),
de rosiers (Rosa spp.) et de bouleaux occidentaux (Bezula occidentalis) ; les plantes herbacées et
les graminées étaient rares dans la vallée de Round Valley pendant l'hiver (Kucera 1988,
Pierce et al. 2004). Les paturages ouverts couvraient une partie (18,3 km? de la partie
orientale de la vallée ; cependant, les cerfs n'utilisaient les paturages que lorsque les fortes
chutes de neige les obligeaient a quitter les zones de haute altitude dominées par le
bitterbrush, qui constituait la principale source de nourriture hivernale des cerfs mulets
(Pierce et al. 2004, 2012).
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Les cerfs qui hivernaient dans la vallée de Round Valley migraient au printemps vers les zones
d'été situées de part et d'autre de la créte de la Sierra, a des altitudes comprises entre 2 200 m
et plus de 3 600 m (Monteith et al. 2011). Le versant ouest de la zone d'été des cerfs mulets
était dominé par des zones de végétation de haute montagne et de coniferes mixtes (Storer
et al. 2004), composées de peuplements de coniferes avec peu de sous-bois, notamment le
sapin rouge (Abies magnifica), le sapin blanc (Abzes concolor), le pin tordu (Pinus contorta), le pin
blanc occidental (Pinus monticola), le pin de Jeftrey (Pinus jeffreys) et le peuplier faux-tremble
(Populus tremmuloides). Le chaparral montagnard, composé de peuplements denses de manzanita
(Arctostaphylos spp.), de ceanothus (Ceanothus spp.) et de chinquapin (Chrysolepis sempervirens),
¢tait présent a des altitudes plus basses dans les bassins versants du versant ouest (Storer et
al. 2004). Les peuplements relativement communs et denses de pins et de sapins (Pinus-Abies
spp.) et les rivieres du coté ouest contrastent avec les foréts clairsemées (Pinus spp.) qui se
transforment en steppes de sauge (Arzemesia spp.) du coté est. Le versant est de la Sierra était
principalement caractérisé par la zone de végétation de sauge (Storer et al. 2004). Cette zone
était dominée pat l'armoise, mais comprenait également d'autres espéces d'arbustes telles que
le bitterbrush, le ceanothus, le manzanita, le rabbitbrush et le mountain mahogany (Cercocarpus
betuloides), et abritait des peuplements purs de pins de Jeffrey dans certaines zones (Storer et
al. 2004).

Les cerfs mulets qui habitent l'aire d'hivernage de Round Valley ont été soumis aux caprices
du climat, associés a I'influence de la dépendance a la densité (Kucera 1988), et ont présenté
des variations marquées dans la taille de leur population au cours du dernier quart de siccle.
Coincidant avec un dépassement probable de K et une grave sécheresse entre 1987 et 1990,
lorsque la teneur en eau du manteau neigeux hivernal était de 27% de la moyenne a long
terme (Pierce et al. 2012), le nombre total (basé sur les comptages minimaux) est passé de 5
978 animaux (66 cetfs/km?) en 1985 (Kucera 1988) a un minimum de 939 (10 cerfs/km?) en
1991 (Pierce et al. 2012). Au cours du déclin de la population, les taux de gestation, les taux
de feetus, la taille des foetus, le poids des adultes et la graisse rénale ont varié en fonction des
précipitations et de la croissance du fourrage dans les zones d'hivernage (Kucera 1988, Pierce
et al. 2012). Apres la sécheresse prolongée et le creux de la vague démographique en 1991,
le nombre de cerfs a augmenté pour atteindre environ 1 900 en 1997 (Pierce et al. 2012),
lorsque nous avons commencé nos recherches. A l'exception de I'hiver 1984, ou une chasse
sans bois a permis d'éliminer 200 femelles cerfs mulets (environ 3,3% de la population totale
a I'époque dans la partie nord de la zone d'étude dans le cadre d'un projet de recherche
(Kucera 1988)), seule une chasse limitée aux cerfs mulets males a eu lieu pendant I'automne
au cours de toutes les années de notre étude. La chasse dans l'aire d'hivernage de Round
Valley a permis de prélever environ 15 males par an, mais le prélevement de cerfs mulets
males dans l'aire d'été était difficile a estimer, car les cerfs de Round Valley se mélangent a
ceux d'autres populations. Néanmoins, le prélevement limité de males aurait eu une
influence négligeable sur la dynamique des populations de cerfs (McCullough 1979, 2001 ;
Kie et al. 2003).

Les zones occupées par les cerfs mulets migrateurs comprennent une gamme complete
d'autres prédateurs dans les zones d'hivernage et d'été, notamment des couguars (Puma
concolor), des coyotes (Canis latrans) et des lynx roux (Lynx rufus ; Pierce et al. 2000, Villepique
et al. 2011). Les ours noirs (Ursus americanus) étaient abondants dans les zones estivales a
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l'ouest de la créte de la Sierra, mais moins fréquents dans l'est de la Sierra Nevada. Les grizzlis
(Ursus arctos) existaient autrefois a I'ouest de la créte de la Sierra, mais ont été exterminés en
1922 (Storer et Tevis 1955).

METHODES

Capture et manipulation des animaux

Femelles adultes

Entre mars 1997 et 2009 et novembre 2002 et 2008, nous avons capturé des femelles adultes
(>1 an) de cerfs mulets dans leur aire d'hivernage a Round Valley a 'aide d'un filet 2 main
tiré depuis un hélicoptere (Barrett et al. 1982, Krausman et al. 1985). Nous avons entravé et
bandé les yeux de chaque animal avant de le transporter par hélicoptére vers une station de
traitement centrale. Nous avons retiré une canine incisiforme a I'aide des techniques décrites
par Swift et al. (2002) afin de permettre l'estimation de l'age a partir des anneaux de cément
(Mason's Laboratory, Milltown, MT). Cette procédure n'a eu aucun effet sur la masse
corporelle, le pourcentage de graisse corporelle, le taux de gestation ou le taux de feetus chez
les cerfs mulets (Bleich et al. 2003). Nous avons mesuré la masse corporelle a I'aide d'une
balance électronique (1 kg). Nous avons équipé chaque animal d'un collier émetteur
standard a tres haute fréquence (VHF) (Telonics, Inc., Mesa, AZ ; Advanced Telemetry
Systems, Isanti, MN) muni d'un capteur de mortalité et recouvert de ruban adhésif orange
ou de plastique orange afin d'améliorer la visibilité lors des relevés de repérage. Afin d'obtenir
des données longitudinales sur chaque femelle, nous avons tenté de capturer toutes les
femelles équipées d'un collier émetteur en mars et plus de 50% des femelles équipées d'un
collier émetteur en novembre. Nous avons capturé de nouvelles femelles non marquées afin
de maintenir un échantillon >75 femelles adultes pendant toute la durée de I'étude. Notre
échantillon comprenait 347 femelles adultes individuelles, que nous avons capturées en
moyenne 3,6 fois chacune (fourchette = 1 a 20 fois) dans l'aite de répartition hivernale de
Round Valley entre 1997 et 2009.

Nous avons réalisé des échographies (Aloka 210 avec transducteur de 5 MHz, Aloka, Inc.,
Wallingford, CT) afin de déterminer 1'état nutritionnel des animaux capturés a l'aide de
protocoles standard développés pour les cerfs mulets. Nous avons mesuré I'épaisseur
maximale (a 0,1 cm pres) de la graisse sous-cutanée au point le plus épais au niveau du
processus cranien du tuber ischium (Stephenson et al. 2002). Nous avons accompagné
I'échographie d'une palpation afin d'obtenir un score d'état corporel validé pour les cerfs
mulets (Cook et al. 2007) afin d'aider a estimer I'état nutritionnel des animaux qui avaient
catabolisé leurs réserves de graisse sous-cutanée (<5,6% de graisse corporelle sans ingestion ;
IFBFat). Nous avons ensuite combiné la masse corporelle, le score de condition physique et
I'épaisseur maximale de la graisse de la croupe pour estimer le pourcentage d'IFBFat selon
les relations (#* = 0,81, P <0,001) et les équations fournies par Cook et al. (2010). Lorsque la
masse corporelle n'était pas disponible, nous avons utilisé les mesures du tour de poitrine
pour estimer la masse corporelle (# =0,74) afin de calculer I'TFBFat (Cook et al. 2010). Nous
avons également converti les indices de graisse rénale recueillis entre 1985 et 1996 (Kucera
1988, Pierce et al. 2012) a l'aide d'équations standard (Cook et al. 2007) afin d'obtenir des
estimations de 'TFBFat pendant cette période (¥ = 0,84), ce qui a permis d'établir une
tendance a long terme de I'état nutritionnel des cerfs.
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Nous avons également utilisé I'échographie en mars pour déterminer les taux de gestation et
de feetus des femelles capturées (Stephenson et al. 1995). Nous avons rasé 'abdomen caudal
gauche derriere la dernicre cote et appliqué un lubrifiant pour faciliter le balayage trans-
abdominal a I'aide d'un transducteur de 3 MHz. Une fois I'échographie terminée, nous avons
équipé de nombreux (environ 060/an) femelles gestantes d'émetteurs vaginaux
implantables (VIT) entre 2006 et 2008 ; nous avons utilisé¢ des VIT (M3930, Advanced
Telemetry Systems) pour faciliter la localisation et la capture des faons de cerfs mulets. Nous
avons inséré les VIT a l'aide d'une technique similaire a celle décrite par Bishop et al. (2007).
Nous avons placé les VIT a environ 20 cm dans le canal vaginal, ou jusqu'a ce que les ailettes
en silicone du VIT soient fermement pressées contre le col de I'utérus. Nous avons utilisé un
interrupteur thermosensible qui augmentait la fréquence des impulsions de transmission de
40 a 80 impulsions par minute lorsque la température descendait en dessous de 32°C, ce qui
indiquait que le VIT était expulsé par la biche et que la naissance du petit était imminente.
Les émetteurs implantés dans le vagin ont été utilisés sans probléemes de reproduction ni
effets sur la survie des femelles, et constituent une technique pratique pour localiser les lieux
de naissance et les nouveau-nés (Carstensen et al. 2003, Johnstone-Yellin et al. 2006, Bishop
et al. 2007).

Nouvean-nés

Entre 2006 et 2008, nous avons localisé et capturé 119 faons de cerfs mulets entre le 15 juin
et le 20 juillet en recherchant et en observant les femelles qui présentaient un comportement
post-partum et en localisant les VIT expulsés. Nous avons localisé les femelles équipées d'un
collier émetteur et avons surveillé les VIT a la recherche de signes de mise bas chaque jour a
l'aube pendant la période de mise bas (c'est-a-dire du 15 juin au 31 juillet) a I'aide d'un avion
a voilure fixe Cessna 180 (Cessna Aircraft Company, Wichita, KS) équipé de deux antennes
H a deux éléments, et avons utilisé la télémétrie au sol pour localiser le VIT et la femelle
équipée d'un collier émetteur le plus rapidement possible. Nous avons utilisé la localisation
du VIT et la localisation et le comportement de la femelle pour identifier les zones de

recherche.

Lorsque nos recherches au sol n'ont pas permis de trouver les nouveau-nés, nous avons
évalué si l'emplacement du VIT était bien le lieu de naissance et avons confirmé cette
hypothese en observant I'état de gestation et le comportement de la femelle équipée d'un
collier émetteur. Si la femelle semblait avoir mis bas et que du personnel était disponible,
nous avons tenté de l'observer a une distance suffisante (= 300 m, en fonction du terrain et
de la couverture) pour éviter de la déranger, et nous avons utilisé son comportement post-
partum pour localiser les faons (Monteith et al. 2007). En plus des femelles équipées d'un
collier émetteur et d'un VIT, nous avons observé de maniere opportuniste des femelles
choisies au hasard a l'aube a l'aide de jumelles (6-15X) ou de longues-vues (20-50X), et
localisé les nouveau-nés en nous concentrant sur les adultes qui présentaient un
comportement maternel (Huegel et al. 1985, Carstensen et al. 2003). Lorsque nous localisions
un nouveau-né, nous marchions jusqu'a l'endroit ou il se trouvait et effectuions des
recherches au sol pour localiser et capturer les jeunes cerfs mulets.

Nous avons capturé les cerfs nouveau-nés a la main et les avons placés dans un sac en tissu
contenant de I'armoise afin de minimiser le transfert d'odeur, méme si cela n'a probablement
eu que peu d'influence sur l'abandon potentiel (Bowyer et al. 19984, Carstensen et al. 2003).
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Nous avons déterminé le sexe de chaque nouveau-né et mesuré la croissance de ses sabots a
l'aide d'un pied a coulisse (Robinette et al. 1973, Brinkman et al. 2004). Nous avons déterminé
le poids de chaque nouveau-né dans le sac en tissu a 0,1 kg pres a I'aide d'un pese-personne
a ressort. Nous avons enregistré les coordonnées géographiques de chaque site de capture a
l'aide d'un appareil GPS (systeme de positionnement global) et avons traité rapidement tous
les nouveau-nés afin de minimiser le risque d'abandon ou d'attraction des prédateurs (Livezey
1990). Nous avons équipé tous les faons d'un collier radio extensible (Advanced Telemetry
Systems, Inc. ; Telemetry Solutions, Walnut Creek, Californie) avec un délai de mortalité de
4 heures. Les méthodes de recherche et de capture des animaux ont été approuvées par un
comité indépendant de protection et d'utilisation des animaux de I'université d'Etat de I'ldaho
(protocole : 650-0410), étaient conformes aux directives relatives a la recherche sur les
mammiféres sauvages adoptées par I'"American Society of Mammalogists (Gannon et al.
2007) et suivaient les protocoles du California Department of Fish and Game pour la
contention des ongulés.

Surveillance des cerfs et mortalité par cause spécifique

Nous nous sommes efforcés de surveiller tous les cerfs mulets équipés d'un collier émetteur
a l'aide d'un systeme de télémétrie au sol dans leur aire de répartition hivernale >3 jours par
semaine d'octobre a avril afin de déterminer leur survie et leur mortalité par cause spécifique.
Pendant I'été, nous avons tenté de surveiller quotidiennement les nouveau-nés équipés d'un
collier émetteur a partir d'un avion a voilure fixe et d'un systeme de radiotélémétrie au sol
depuis leur capture jusqu'au 31 aout au moins, date a laquelle le risque de mortalité était le
plus élevé (Bishop et al. 2009) ; nous avons ensuite surveillé les jeunes cerfs environ 3 jours
par semaine. L'absence quasi totale de routes dans l'aire de répartition estivale de 2 800 km?
a empéché la surveillance fréquente de la plupart des femelles adultes dans cette aire. Par
conséquent, nous n'avons souvent pas détecté la mortalité des adultes pendant I'été pendant
= 1 semaine, ce qui a réduit la probabilité de déterminer la cause du déces. Nous avons essayé
de localiser chaque animal au moins une fois entre le 15 juin et le 30 septembre afin de
déterminer leur occupation estivale et leur statut migratoire. Nous avons regroupé les
animaux en fonction de leur résidence estivale, que nous avons définie par leur utilisation de
l'aire de répartition estivale a l'est ou a 'ouest de la créte de la Sierra. Afin d'illustrer les
changements relatifs dans la densité des individus qui ont migré vers le coté est ou ouest de
la créte de la Sierra, nous avons développé une mesure du changement relatif de densité entre
les décennies en utilisant les emplacements estivaux des femelles équipées d'un collier
émetteur (c'est-a-dire un seul emplacement par femelle chaque été) obtenus a l'aide de la
télémétrie aérienne pour les étés 1984-1987 (Kucera 1988), 1998 et 2008. A partir de ces
emplacements estivaux, nous avons calculé la distance euclidienne par rapport a la femelle la
plus proche pour chaque pixel de 30 m dans notre zone d'étude. Nous avons ensuite élaboré
une carte ou l'ombrage par pixel était basé sur le changement relatif de densité, que nous
avons déterminé en soustrayant la distance euclidienne pour chaque pixel entre 1998 et 1984,
1987 et 2008, et 1998.

La surveillance fréquente des animaux dans leur aire de répartition hivernale et des nouveau-
nés pendant I'été nous a généralement permis de détecter la mortalité suffisamment tot pour
déterminer la cause immédiate du déces. Lorsque des cas de mortalité étaient détectés, nous
utilisions la télémétrie au sol pour localiser les carcasses le plus rapidement possible (<8
heures). Nous examinions les carcasses afin d'estimer la date du déces en fonction de I'état

Monteith et al. 2015 13 Traduction Deepl & RP — 31/12/2025



de décomposition et de l'état général de l'animal. Nous évaluions et enregistrions
'emplacement et la disposition de la carcasse, la présence et la position des marques de dents,
les hémorragies ou ecchymoses ante et post mortem, les fractures et les organes restants, le
cas échéant. Nous avons identifié d'autres preuves physiques de prédation, notamment des
traces et des excréments (Elbroch 2003), et avons prélevé des poils pour confirmer l'identité
du prédateur responsable (Moore et al. 1997). Lorsque nous ne pouvions pas déterminer la
cause du déces, nous transportions la carcasse au laboratoire pour y effectuer une autopsie ;
nous avons effectué des autopsies sur le terrain lorsque la distance ou un emplacement

précaire empéchaient le transport de la carcasse depuis le terrain.

Nous avons classé les causes immédiates de la mort comme suit : 1) prédation ; 2)
malnutrition, qui comprenait les nouveau-nés petits et émaciés dont la carcasse était intacte
et ne présentait aucun signe de prédation, et les adultes dont la graisse médullaire du fémur
était inférieure a 25% ; 3) autres causes naturelles si la carcasse était intacte, ne présentait
aucun signe de prédation, de malnutrition ou de traumatisme, et si I'examen post mortem
indiquait une infection ou une maladie potentielle ; 4) accident si la carcasse était
principalement intacte avec des os cassés ou d'autres traumatismes physiques antérieurs a la
mort, y compris les collisions entre des cerfs et des véhicules ; ou 5) indéterminée si la cause
du déces ne pouvait étre classée dans l'une des catégories susmentionnées ou si l'absence de
preuves empéchait de déterminer la cause du déces. Pour les déces liés a la prédation, nous
avons tenté d'identifier le prédateur responsable du déces.

Pour les nouveau-nés, nous avons inclus I'abandon comme cause immédiate de la mort si le
nouveau-né était apparemment en bonne santé et si l'autopsie post mortem révélait une
caillette vide ou contenant de la terre et de la végétation plutot que du lait, ce qui indique
l'absence d'allaitement (Church 1988). Lorsque cela était possible, nous avons prélevé les
fémurs des animaux morts et évalué la moelle osseuse en fonction de son apparence et de sa
texture ; nous avons également estimé la teneur en graisse de la moelle osseuse sur la base du
pourcentage de poids sec (Neiland 1970). Nous avons considéré la cause immédiate de la
mortalité comme la cause ultime, a l'exception des animaux adultes qui avaient un score visuel
de 1 (moelle rouge et fluide) et une teneur en graisse de la moelle osseuse <25% (Neiland
1970). Une teneur en graisse de la moelle osseuse <25% est indicative de malnutrition et
d'épuisement des dernieres réserves de graisse restantes (Mech 2008) ; nous avons considéré
que la cause de mortalité était la malnutrition dans ces cas, indépendamment des indicateurs
immédiats de déces (Ratcliffe 1980, Depperschmidt et al. 1987).

Nous avons défini le statut de recrutement des femelles équipées d'un collier émetteur en
fonction du nombre de petits identifiés chaque automne, que nous avons déterminé lorsque
les femelles sont arrivées dans leur aire d'hivernage entre fin octobre et novembre, alors que
les liens mere-petit étaient encore intacts (Bonenfant et al. 2005). Nous avons localisé chaque
femelle équipée d'un collier émetteur et nous nous sommes approchés a portée visuelle (<200
m) a l'aide d'un systeme de télémétrie au sol. Nous avons observé chaque femelle a 'aide de
jumelles ou de longues-vues jusqu'a ce que nous puissions déterminer avec certitude le
nombre de petits, que nous avons identifiés en observant l'allaitement et d'autres
comportements maternels (Monteith et al. 2011).

Recensements de population
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Nous avons effectué deux recensements par hélicoptere en janvier afin d'estimer le nombre
de cerfs hivernant dans la Round Valley et la proportion de femelles adultes, de males adultes
et de jeunes dans la population. Nous avons effectué les recensements a bord d'un Bell Jet
Ranger 206 BIII (Bell Helicopter, Hurst, Texas) avec trois observateurs ; nous avons retiré
les portes afin d'améliorer la visibilité (Clancy 1999). Les transects aériens recouvraient
l'ensemble de l'aire de répartition hivernale jusqu'a une altitude ou les traces de cerfs n'étaient
plus visibles dans la neige. Nous avons établi I'emplacement du transect initial de maniere
aléatoire, mais les transects suivants étaient paralleles au transect initial et espacés d'environ
0,4 km. Nous avons également calibré des points de référence sur les montants de porte de
I'hélicoptere afin de permettre aux observateurs d'estimer les distances par rapport a la ligne
centrale jusqu'a 200 m.

Pour les relevés de la composition de la population, nous avons effectué des transects aériens
avec trois observateurs et classé les cerfs au fur et a mesure que nous les rencontrions. Pour
chaque groupe ou individu rencontré, nous avons identifié la taille et la composition de
chaque groupe, qui comprenait des males adultes, des femelles adultes et des jeunes (< 1 an).
Le biais de visibilité entre les sexes et les classes d'age a probablement été réduit au minimum
(Bonenfant et al. 2005), car nous avons recueilli nos données sur la composition du troupeau
a l'aide d'enquétes par hélicoptere sur 'aire de répartition hivernale, dans un habitat ouvert
de steppe a armoise, en janvier. La taille des échantillons était généralement supérieure a 1/3
de l'estimation de la population. Nous avons calculé les ratios d'age et leurs erreurs types
selon Bowden et al. (1984), qui supposait un échantillonnage sans remplacement.

Nous avons obtenu la taille de la population a partir d'un décompte total des cetfs avant 1994
(Pierce et al. 2012), pour lequel il n'existait aucune mesure de variance, car il s'agissait de
recensements. Par la suite, nous avons estimé la taille de la population a partir des cerfs
marqués dans la Round Valley (Chao et Huggins 2005). Au cours de ces enquétes de
marquage et de recoupement, nous avons noté le nombre de cerfs femelles marqués dans
chaque groupe, mais nous n'avons pas classé les cetfs en fonction de leur classe d'age ou de
leur sexe, ce qui a permis au pilote de ne pas avoir a s'écarter de la ligne de transect pour
ensuite tenter d'y revenir. Le pilote a essayé de maintenir une altitude de 25 m au-dessus du
niveau du sol (AGL) et une vitesse aérienne d'environ 75 km/h.

Nous avons utilisé la modification de Chapman (1951) de l'estimateur de Lincoln-Petersen
pour calculer des estimations non biaisées et la variance associée de la taille de la population
de cerfs mulets a partir des données de repérage collectées lors des relevés annuels par
hélicoptere. Nous avons supposé que les animaux marqués, avaient une visibilité similaire a
celle des animaux non marqués (White et Shenk 2001) et que la population était
géographiquement et démographiquement fermée pendant la période d'étude, sur la base de
la télémétrie aérienne ou terrestre effectuée immédiatement avant chaque relevé aérien afin
de confirmer le nombre de cerfs marqués présents dans la zone d'étude. Nous n'avons pas
identifié¢ les animaux marqués individuellement pendant I'étude ; nous avons donc supposé
une homogénéité dans la probabilité d'observation par individu. Nous reconnaissons que s'il
existait une hétérogénéité dans les probabilités d'observation des individus, nos estimations
d'erreur pourraient étre biaisées. Cependant, tout biais causé par des différences de visibilité
entre les individus était probablement minime, en raison de I'habitat ouvert de l'aire
d'hivernage de Round Valley.
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Analyses statistiques

Approche de modélisation

Nous avons modélisé la survie des nouveau-nés et des adultes, la mortalité par cause
spécifique, les taux de reproduction, I'état nutritionnel, les ratios sexe/4ge et le taux fini de
croissance démographique (A) des cerfs mulets en fonction de variables prédictives
représentatives de trois niveaux différents : population, individu et mére. Les covariables au
niveau de la population étaient des facteurs environnementaux ou des variables
correspondant 2 l'ensemble de la population ou a une grande partie de celle-ci. Les
covariables au niveau de l'individu étaient des attributs uniques des individus, et les variables
maternelles étaient les caractéristiques de la mere d'un nouveau-né particulier. Nous avons
d'abord évalué les effets des covariables au niveau de la population et conservé les variables
identifiées comme influentes dans cette premiere étape de l'analyse (Arnold 2010, Monteith
et al. 2011, Grovenburg et al. 20124), puis nous les avons utilisées pour la méme analyse en
incorporant des variables au niveau individuel, puis au niveau maternel lorsque cela était
pertinent. Nous avons donc modélisé les variables de réponse en 1 a 3 étapes selon les
niveaux susmentionnés. Nous avons mené nos analyses selon cette approche en 2 ou 3
étapes, car les covariables au niveau individuel ou maternel n'étaient pas disponibles pour
tous les animaux, et les facteurs au niveau de la population et au niveau individuel peuvent
avoir des effets différents sur les caractéristiques du cycle biologique (Monteith et al. 2011,
2013). Nous avons également effectué une analyse supplémentaire qui ne comprenait que les
données de 2002 a 2008 afin d'évaluer les relations liées aux caractéristiques du cycle
biologique des femelles en automne, car les efforts de capture en novembre n'ont eu lieu que

pendant ces années.

Nous avons utilisé une approche informationnelle pour évaluer lI'importance des variables.
A chaque étape de I'analyse, nous avons évalué toutes les combinaisons possibles de variables
prédictives que nous avons supposées influencer la variable de réponse (Whittingham et al.
20006, Arnold 2010, Doherty et al. 2010). Pour chaque mode¢le, nous avons calculé le critere
d'information d'Akaike ajusté pour les petits échantillons (AIC)), AAIC, et le poids d'Akaike
(w;; Burnham et Anderson 2002). Nous avons ensuite calculé les estimations des parameétres
moyennés du modele et les intervalles de confiance associés a 90%, sur la base d'etreurs types
inconditionnelles. Le moyennage du modéle a minimisé les effets des parameétres non
informatifs, fournissant ainsi une évaluation prudente de l'importance des variables
(Whittingham et al. 2006, Arnold 2010, Doherty et al. 2010). Nous avons déterminé si les
estimations des parametres moyennés par modcle différaient de zéro en fonction du
chevauchement ou non de leurs intervalles de confiance a 90% avec zéro. Nous avons utilisé
des pondérations d'importance, calculées comme la somme de ; ; dans tous les modéles
contenant cette variable particuliere (Burnham et Anderson 2002, Arnold 2010, Doherty et
al. 2010, Monteith et al. 2011), pour évaluer le classement relatif de chaque variable
prédictive. Nous avons conservé les variables de 1'étape précédente d'une analyse si
l'estimation du parametre différait de zéro (c'est-a-dire sil'C a 90% ne chevauchait pas 0) ou
si elle avait une pondération d'importance >0,50 (Arnold 2010, Monteith et al. 2011). Afin
de représenter au mieux les relations entre une variable prédictive spécifique et une variable
de réponse dans les figures, nous avons utilisé le modele supérieur (AAIC, = 0) de toutes les
combinaisons possibles de variables et modélisé les effets attendus (axe y) de la variable
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d'intérét (axe x) dans la plage observée, tout en maintenant toutes les autres variables
constantes a leur moyenne (ou a d'autres valeurs spécifices).

Nous avons évalué les interactions biologiquement significatives entre les variables
prédictives a l'aide du modele global a chaque étape de l'analyse, en fonction du
chevauchement des intervalles de confiance de I'estimation des parametres pour l'interaction
avec 0 et de I'amélioration de l'ajustement du modele (<2 AAIC)) résultant de l'inclusion du
terme d'interaction. Nous avons supprimé de I'analyse tous les termes d'interaction dont les
intervalles de confiance chevauchaient zéro et qui n'entralnaient pas d'amélioration de
l'ajustement du modele, car l'inclusion de ces termes d'interaction peut modifier les
estimations moyennes du modele de la contrepartie indépendante de ces termes. En outre,
pour les modeles spécifiques a l'dge, nous avons évalué a la fois l'inclusion de I'effet
quadratique de I'dge (ige”’) et un modéle seuil de I'age (In[age]), car les relations
démographiques et morphométriques avec l'age peuvent prendre de nombreuses formes
(Nussey et al. 2011). Nous avons conservé 1'dge” ou In(age) si son inclusion entrainait une
amélioration de l'ajustement du modele.

Variables prédictives

Pour chaque niveau d'analyse, nous avons développé un ensemble de vatiables a prioti basées
sur la littérature et qui, selon nous, pouvaient influencer ou étre liées a la variable de réponse,
avec pour objectif global d'évaluer les effets de la nutrition sur les caractéristiques du cycle
de vie du cerf mulet (voir les annexes A-O pour la liste complete des variables). Les variables
prédictives au niveau de la population (Tableau 1) comprenaient des variables
environnementales telles que les conditions météorologiques, des variables catégorielles qui
s'appliquaient a une grande partie de la population (par exemple, la résidence estivale) et des
mesures annuelles de I'état ou des performances de la population de cerfs mulets (par
exemple, la moyenne Mar IFBFat). Au niveau individuel, les variables comprenaient les
caractéristiques du cycle biologique correspondant a chaque individu (par exemple, l'age, le
statut de recrutement, I'IlFBFat ; Tableau 2), et les variables au niveau maternel étaient les
caractéristiques de la mére d'un nouveau-né spécifique (par exemple, I'age, I'IFBFat ; Tableau
2). Nous avons évalué la multicolinéarité entre toutes les variables prédictives a chaque étape
de 'analyse et n'avons pas autorisé les variables corrélées (> [0,50|) a entrer dans le méme

modele.

La croissance du bitterbrush, principale source de fourrage hivernal pour les cerfs mulets
dans la Sierra Nevada (Kucera 1997, Pierce et al. 2004), a été largement influencée (7 = 0,65,
P =10,001) par la teneur en eau du manteau neigeux du mois d'avril précédent (Fig. 2 ; Pierce
etal. 2012). En conséquence, la nutrition saisonniere a été influencée par les chutes de neige
de l'année précédente, mais la disponibilité de fourrage par habitant a été déterminée par la
relation entre le manteau neigeux et le nombre d'individus présents I'année suivante (Pierce
et al. 2012, Monteith et al. 2013). Nous avons donc calculé un indicateur de la disponibilité
du fourrage dépendant de la densité, basé sur le quotient de la teneur en eau du manteau
neigeux au cours du mois d'avril précédent et du nombre estimé de femelles pour cette année-
la (manteau neigeux par habitant ; cm/femelle). Cette variable intégrait les facteurs qui
influencaient la croissance du fourrage et la densité de population afin d'obtenir un indice de
la disponibilité du fourrage dépendant de la densité. Notre mesure de la couche de neige par
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habitant était similaire aux relations établies pour les ongulés africains, ou la croissance des
plantes était fortement associée aux précipitations, mais ou l'influence sur la démographie
dépendait de 'abondance relative actuelle des herbivores (c'est-a-dire le nombre d'animaux
par kg d'herbe verte ; Sindair et al. 1985). Nous avons inclus le nombre estimé de femelles
plutét qu'une estimation de la population, car les males et les femelles se partagent I'utilisation
des ressources pendant une grande partie de I'année (McCullough 1979 ; Bowyer 1984, 2004 ;
Kie et Bowyer 1999). Nous avons évalué l'importance relative d'inclure soit I'enneigement
par habitant, soit I'enneigement et le nombre de femelles, soit leur interaction sur la base de
I'AAIC, pour chaque analyse distincte, puis nous avons inclus la ou les variables les plus
influentes dans le reste des ensembles de modeles.

Nous avons également inclus l'emplacement de la résidence estivale comme variable
prédictive, car les cerfs qui hivernent dans la Round Valley résident dans des zones disparates
situées de part et d'autre de la créte de la Sierra, et les schémas de cycle de vie peuvent différer
entre les femelles résidant dans différentes zones (Monteith et al. 2011). Nous avons codé
les femelles présentes du coté ouest comme 0 et celles résidant du coté est de la créte de la
Sierra comme 1 (Tableau 1).

Tableau 1. Définitions des variables prédictives utilisées pour évaluer les facteurs qui influencent les caractéristiques du
cycle biologique du cerf mulet au niveau de la population

Level Predictor Units Definition
Population Summer residency East or west Side of the Sierra crest occupied during summer (east=1; west =0)
Spring precipitation em Total precipitation during May—June
Spring temperature °C Mean temperature during May—June
Summer precipitation cm Total precipitation during July—October
Summer temperature °C Mean temperature during July-October
Monthly precipitation cm Total monthly precipitation
Monthly temperature °C Mean of daily temperature per month
Snowpack cm Water content of snowpack during the previous April
Number females Estimate Number of females on winter range
Per capita snowpack cm/female Woater content of the previous April snowpack divided by the estimated
number of females in the population
Mean litter size Number/female Mean number of fetuses per adult female in March
Mean Mar IFBFat % Mean ingesta-free body fat (IFBFat) of adult females during March
Mean Nov IFBFat % Mean IFBFat of adult females during November
Stage Category Stage-specific variable allowing survival of neonates to vary during the first
4 weeks, with constant survival thereafter
Month Category Nuisance parameter allowing response variable to vary as a funetion of month
Year Category Nuisance parameter allowing response variable to vary as a function of year
Survie

Nous avons utilis¢ le modele a destin connu du programme MARK (White et Burnham
1999), qui tient compte de l'entrée et de la sortie échelonnées des animaux équipés de colliers
émetteurs (Kaplan et Meier 1958, Pollock et al. 1989), pour estimer la survie et déterminer
les facteurs qui influencent la survie saisonnicre des femelles adultes (> 1 an) de cerfs mulets.
Nous avons d'abord estimé la survie en hiver (novembre-avril) et en été (mai-octobre) des
femelles en age de procréer (2 a 9 ans), sans ajouter de covariables, en permettant a la survie
de varier chaque mois au cours de chaque saison et en estimant ainsi la survie sans
hétérogénéité introduite par la différence de capacité de survie des femelles jeunes ou agées.
Nous avons estimé la survie annuelle comme le produit de la survie estivale et hivernale au
cours des années et avons utilisé la méthode delta pour calculer les variances associées (Seber
1982).

Tableau 2. Définitions des variables prédictives utilisées pour évaluer les facteurs qui influencent les caractéristiques du
cycle biologique du cerf mulet au niveau individuel et maternel
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Level Predictor Units Definition

Individual Age and age® yrs Age of individual females
Mar IFBFat % Ingesta-free body fat (IFBFat) of individual females during March
Nov IFBFat % IFBFat of individual females during November
Mar body mass kg Body mass of individual females during March
Nov body mass kg Body mass of individual females during November
Litter size Number MNumber of fetuses as determined during neonate capture or March ultrasonography
for individual females
Recruitment status Number Number of young-at-heel in autumn for individual females
Sex Category Male or female
Julian birth Julian date Estimated date of birth via vaginal implants or hoof growth of neonate
Deviation from mean birth Days Number of days prior to or post mean birth dates per year
Birth mass kg Estimated body mass of neonates at birth
Age at death Days Age at death based on estimated date of birth for neonates
Maternal Age and age? yrs Age of dam
Mar IFBFat % IFBFat of dam the preceding March
Mar body mass kg Body mass of dam the preceding March

Par la suite, nous avons modélisé les facteurs qui affectaient la survie pendant I'hiver et I'été
séparément pour toutes les femelles agées de plus d'un an. Nous nous attendions a ce que
les facteurs environnementaux et individuels affectent la survie différemment selon les
saisons, en raison des différences dans les cycles de vie des cerfs entre les saisons. Par
conséquent, nous avons modélisé la survie mensuelle séparément pendant deux périodes de
six mois en fonction de covariables environnementales et individuelles a 1'aide de I'approche
de modélisation susmentionnée. Nous avons censuré les femelles adultes décédées dans les
14 jours suivant leur capture afin d'éviter de sous-estimer la survie des individus morts pour
des raisons liées a la capture.

Nous avons déterminé la date de naissance de chaque nouveau-né a partir d'une combinaison
de caractéristiques comportementales, du sabot et du nombril (Haugen et Speake 1958,
Brinkman et al. 2004, Haskell et al. 2007). Nous avons considéré que tous les nouveau-nés
que nous avons capturés avec un pelage humide, un ombilic humide ou a l'aide d'un VIT
expulsé avaient O ou 1 jour, apres avoir évalué ces caractéristiques. Pour tous les autres, nous
avons estimé 1'age des cerfs mulets nouveau-nés en nous basant sur la croissance des
nouveaux sabots a l'aide de I'équation de Robinette et al. (1973), ou l'age (en jours) =
croissance moyenne des sabots (en mm) x 2,55-6,3. Plus récemment, Haskell et al. (2007)
ont fourni une équation supplémentaire pour estimer I'age des faons de cerf mulet ;
cependant, nous avons choisi de ne pas utiliser leur équation, car une croissance négative
des sabots est nécessaire pour qu'un faon ait moins de 5 jours. Nous avons supposé que la
masse des nouveau-nés au moment de leur capture, correspondait a leur masse a la naissance
pour les nouveau-nés agés de moins d'un jour au moment de leur capture. Pour les nouveau-
nés plus agés, nous avons calculé rétrospectivement la masse a la naissance a partir de la
pente de la régression entre la masse corporelle et 1'age au moment de la capture pour tous
les nouveau-nés de notre étude (masse [kg] = 2,76 + age x 0,27 ; # = 0,67, P < 0,001) ; les
taux de croissance étaient similaires entre les sexes (Fj0 = 1,39, P = 0,24). Nous avons
multiplié I'age du nouveau-né (basé sur la croissance des sabots) par la pente de I'équation
précédente, puis soustrait le produit de la masse corporelle au moment de la capture. Nous
reconnaissons que nos estimations de la masse a la naissance pour les nouveau-nés agés de
plus d'un jour pourraient étre affectées par la faible précision des équations de croissance des
sabots ou par les différences de taux de croissance entre les nouveau-nés (Haskell et al. 2007).
Néanmoins, 76% des nouveau-nés de notre échantillon avaient moins de 2 jours et les
estimations du poids a la naissance étaient presque identiques pour les nouveau-nés capturés
a la naissance (X = 2,76 kg, SE = 0,089, intervalle : 1,0-4,0) et pour les nouveau-nés plus agés

pour lesquels nous avons calculé rétrospectivement le poids a la naissance (X = 2,75 kg, SE
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= 0,075, intervalle : 1,86-4,1). Par conséquent, I'estimation de l'dge au moment de la capture
et du poids a la naissance devrait avoir un effet limité sur nos analyses.

Nous avons utilisé le modéle « known-fate » du programme MARK (White et Burnham 1999)
pour estimer la survie et déterminer les facteurs qui influengaient la survie des faons de cerf
mulet au niveau de la population, des individus et des meres. Nous avons estimé la survie
avant le sevrage des jeunes cerfs mulets chaque semaine, de la naissance jusqu'a 'age de 20
semaines (140 jours ; environ juillet-octobre), moment auquel nous avons considéré que les
jeunes cerfs mulets étaient sevrés (Sadleir 1980). Pour les antécédents de rencontre dans le
modele a destin connu, nous avons placé tous les événements, y compris la capture, le suivi
de la survie, la mortalité et les censeurs, dans des intervalles d'une semaine. Les nouveau-nés
agés <1 semaine au moment de leur capture ont été inclus dans l'analyse de sutvie au cours
du premier intervalle ; les nouveau-nés agés >1 semaine et <2 semaines au moment de leur
capture ont été inclus dans l'analyse au cours du deuxieme intervalle, et ainsi de suite. Nous
avons censuré a droite tous les animaux qui ont perdu prématurément leur collier (#» = 4), car

la censure était probablement indépendante du sort du nouveau-né.

Nous avons d'abord modélisé la survie estivale des nouveau-nés jusqu'a I'age de 20 semaines
a l'aide d'un modele dépendant du temps qui permettait a la survie de varier de maniere
aléatoire d'une semaine a l'autre, puis nous avons représenté graphiquement les estimations
hebdomadaires de sutvie obtenues afin d'identifier les périodes de survie constante (Barber-
Meyer et al. 2008). La survie a varié au cours des quatre premicres semaines de vie, mais est
restée relativement constante par la suite, ce qui était prévisible en raison de I'évolution des
schémas de vulnérabilité des jeunes a la prédation, de l'activité des jeunes cetfs et du degré
d'association avec la mere (Haskell et al. 2010).

En conséquence, nous avons développé un modele spécifique a chaque stade de vie qui
permettait a la survie de varier au cours des quatre premicres semaines de vie, avec une survie
constante pendant les seize semaines restantes. Nous avons sélectionné ce modele spécifique
a chaque stade parmi d'autres modeles (c'est-a-dire une survie constante et une survie
différente chaque semaine) a I'aide de I'AICe, car aucun autre modele candidat ne se situait
dans une fourchette de 2 AAIC.. Par la suite, nous avons utilisé ce modele spécifique a chaque
stade et ajouté des facteurs que nous avons prédit comme influengant la survie des nouveau-
nés au niveau de la population (# = 119), de l'individu (z = 113) ou de la mere (7 = 73) en
utilisant la méme approche de modélisation décrite précédemment pour évaluer I'importance
des variables.

Nous avons émis 1'hypothése que les effets du poids a la naissance et de I'état de la mere
sur la survie des nouveau-nés dépendraient de I'age. Nous avons prédit que le poids a la
naissance serait le plus influent au cours des premicres semaines de vie, car il affecte la
viabilité¢ des nouveau-nés (Verme 1962, Sams et al. 1996, Keech et al. 2000, Carstensen et al.
2009), tandis que les effets de I'état maternel sur le développement et la survie de la
progéniture devraient étre plus importants lorsque I'approvisionnement maternel et les couts
énergétiques de la lactation augmentent (Sadleir 1982, Taillon et al. 2012). Nous avons donc
évalué des modeles intégrant un effet dépendant de 1'dge du poids 2 la naissance en ajoutant
la covariable « poids a la naissance » a partir de la premiere semaine seulement, puis en
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ajoutant progressivement les semaines jusqu'a la quatriéme semaine, et nous avons comparé
ces modeles a un modéle tenant compte de 'effet du poids a la naissance de la premicre a la
vingtieme semaine. De méme, au niveau maternel, nous avons intégré un effet dépendant
de I'age de l'état nutritionnel maternel de 1 a 20 semaines, puis nous avons supprimé
progressivement les semaines de 1 a 4. Cela nous a permis d'évaluer directement notre
hypothese en développant des modeles qui incluaient les effets de la masse a la naissance au
cours des premicres semaines de vie, puis qui passaient a un effet de I'état maternel a mesure
que les nouveau-nés grandissaient. Nous avons sélectionné parmi les différentes structures
pour la paramétrisation dépendante de l'dge du poids a la naissance et de I'état maternel a
l'aide de I'AIC, et avons inclus cette structure dans tous les modeles ultérieurs ou les

covariables poids 2 la naissance ou état maternel étaient incluses.

Nos données sur la survie des nouveau-nés n'étaient probablement pas totalement
indépendantes (c'est-a-dire qu'elles étaient sur-dispersées), car les fréres et sceurs partagent
les ressources maternelles et occupent des environnements similaires dans I'espace et dans le
temps (Bishop et al. 2008) ; notre échantillon comprenait 2 triplés, 31 paires de jumeaux et
51 enfants uniques. Nous avons utilisé 'analyse bootstrap dans le programme MARK pour
estimer la surdispersion en générant 10 000 ensembles de données répliqués par
rééchantillonnage de nos données avec remplacement (White et Burnham 1999, Bishop et
al. 2008). Nous avons rééchantillonné au sein des portées de femelles adultes ; ainsi, le
nombre d'échantillons dans chaque réplique était égal au nombre de femelles adultes avec
des portées (7 = 84) plutét qu'au nombre de nouveau-nés (z = 119) dans I'ensemble de
données original. Nous avons utilisé un modele global dépendant du temps (année X
semaine) pour les analyses bootstrap afin d'éviter d'interpréter a tort un mauvais ajustement
du mod¢le comme une sur-dispersion (Burnham et Anderson 2002). Nous avons estimé la
sur-dispersion en divisant les estimations de variance théoriques par les estimations de
variance empiriques calculées a partir de I'analyse bootstrap (Bishop et al. 2008). L'estimation
de la sur-dispersion dans notre analyse de survie pour les nouveau-nés était de 1,18, ce qui
indiquait une surdispersion modérée, similaire a celle rapportée pour les cerfs mulets du
Colorado (1,25 ; Bishop et al. 2008). Par conséquent, pour toutes les analyses de survie des

nouveau-nés, nous avons fixé le facteur d'inflation de la vatiance (€) 2 1,18,

Mortalité par cause spécifique

Nous avons modélisé les causes de mortalité des nouveau-nés (c'est-a-dire jusqu'a I'age de 20
semaines) pendant 1'été et I'hiver en fonction de facteurs populationnels et individuels
susceptibles d'influencer la cause du déces a l'aide d'une régression logistique multinomiale
(Bishop et al. 2009) et de la méme approche de modélisation a plusieurs étapes que nous
avons décrite précédemment avec des covariables aux niveaux de la population, de l'individu
et de la mere. Pour cette analyse, nous n'avons inclus que les déces, car nous souhaitions
évaluer les facteurs qui influencaient la cause de mortalité et la manic¢re dont ces causes
contribuaient a la mortalité totale observée. Nous avons exclu tous les déces dont la cause
était indéterminée, car ces échantillons ne fournissaient aucune information sur la cause du
déces et pouvaient simplement étre une combinaison de diverses sources de mortalité
(Bishop et al. 2009). Nous n'avons pas pu déterminer la cause de mortalité pour 11% de tous
les déces de nouveau-nés. Nous n'avons effectué que des analyses sur la mortalité par cause
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spécifique pour les nouveau-nés, car la proportion de déces inconnus chez les adultes était
élevée (41% des déces pendant l'hiver et 55% pendant 1'été).

Pour les mod¢les multinomiaux, nous avons regroupé les variables de réponse de la mortalité
par cause spécifique en catégories distinctes facilement identifiables afin d'obtenir des
¢échantillons de taille suffisante. Nous avons évalué 4 catégories de mortalité néonatale :
prédation par les ours (# = 23), malnutrition (# = 9), autres prédations (#» = 19 ;
principalement des prédations par des canidés et des félidés) et autres causes naturelles (7 =
12 ; accidents, blessures, noyades ou maladies indéterminées). Apres l'analyse de la mortalité
par cause spécifique, nous avons calculé les taux de mortalité des nouveau-nés et des femelles
adultes en combinant ces résultats avec nos analyses de survie. Nous avons estimé les taux
de mortalité par cause spécifique pour les nouveau-nés en nous basant sur le produit des
probabilités de chaque cause de mortalité et du taux de mortalité global issu de nos analyses

de survie, que nous avons calculé de 1 a § (taux de survie estimé). Nous avons utilisé la
méthode delta pour estimer les variances des taux de mortalité par cause spécifique pour
chaque analyse (Seber 1982).

Reproduction et état nutritionnel

Nous avons modélisé le poids a la naissance, le moment de la naissance, I'état de gestation,
la taille de la portée, le taux de recrutement, I'TFBFat en mars, la masse corporelle en mars,
I'IFBFat en novembre et la masse corporelle en novembre des femelles adultes de cerf mulet
en fonction de covariables au niveau de la population et de l'individu en utilisant I'approche
décrite précédemment (voir annexes C-O). Nous avons utilisé des modeles linéaires mixtes
(PROC MIXED, SAS Institute, Cary, NC) avec une structure a mesures répétées afin d'éviter
de gonfler les degtrés de liberté et de tenir compte de 'autocorrélation potentielle résultant
de I'échantillonnage répété de cerfs individuels. Pour chaque analyse, nous avons utilisé ' AIC,
afin de sélectionner la structure de covariance la mieux adaptée aux mesures répétées (Ferron
et al. 2002) parmi celles jugées biologiquement appropriées (Verbeke et Molenberghs 2000,
Yoccoz etal. 2001), et nous avons utilisé la meilleure structure de covariance dans les modcles
suivants pour une analyse particulicre. Nous avons pris en compte des modeles avec des
structures de covariance des composantes de variance, une symétrie composée, une
puissance spatiale, une exponentielle spatiale, une gaussienne spatiale et une autorégression
hétérogene (Littell et al. 1990).

Nous avons effectué des analyses distinctes pour I'état de gestation des femelles dgées d'un
an (1,5 an) et I'état de gestation et la taille des portées des femelles agées de 2,5 ans ou plus
afin d'éviter que la reproduction faible ou plus variable des femelles 4gées d'un an n'influence
indment les modeles de reproduction spécifiques a I'age (Gaillard et al. 2000, Bonenfant et
al. 2009). Nous avons modélisé le statut de gestation des femelles d'un an a I'aide d'une
régression logistique (PROC LOGISTIC dans SAS). Pour les femelles adultes agées de = 2,5
ans, nous avons également modélisé le statut de gestation a I'aide d'une régression logistique
(PROC GLIMMIX dans SAS), mais avec une distribution de Poisson, car les femelles non
gestantes étaient rares (McDonald et White 2010), et nous avons utilisé un effet aléatoire
avec l'option RESIDUAL pour spécifier une structure de covariance R-side (qui est similaire
aux mesures répétées dans PROC MIXED). Nous avons retiré deux femelles adultes agées
>2,5 ans, car elles étaient stériles pendant toutes les années de surveillance (> 4 ans) et
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pouvaient donc fausser les analyses sur les facteurs influencant les schémas de fécondité.
L'une d'elles était incapable de tomber enceinte en raison de la position inconfortable et de
la taille anormalement petite de sa vulve ; I'absence de gestation chez l'autre biche était due a

des raisons inconnues.

Ratios d'age et tanx de croissance de la population

Pour les analyses au niveau de la population des ratios d'age et du lambda, nous avons
combiné nos données avec celles de Pierce et al. (2012) afin d'élargir notre ensemble de
données et de renforcer notre puissance statistique pour détecter les relations au niveau de
la population. Nous n'avons pas inclus les données de Kucera (1988) pour cet ensemble de
modeles, a l'exception d'une analyse post hoc supplémentaire de lambda, car les tailles des
¢chantillons étaient petites et les estimations de la variance n'étaient pas toujours disponibles.
En outre, la collecte de données par Kucera (1988) a eu lieu pendant un effondrement de la
population ; les modeéles démographiques peuvent étre trompeurs lorsqu'ils sont combinés a
différentes trajectoires de croissance démographique (Pierce et al. 2012). Nous avons estimé
A sur la base des estimations annuelles de la population : A, = N41y/N.. Nous avons utilisé
des modeles linéaires généraux (PROC GILM, SAS Institute) pour déterminer les facteurs
au niveau de la population qui influencaient les ratios d'age et A. Nous avons pondéré les
modeles en fonction de l'inverse de la variance autour de chaque mesure annuelle afin de
tenir compte de l'incertitude de ces estimations (Neter et al. 1990).

Les conséquences de la mortalité sur la dynamique des populations varient en fonction de la
proximité d'une population par rapport a son approvisionnement alimentaire (capacité de
charge nutritionnelle ; NCC) et, par conséquent, le degré de dépendance a la densité (c'est-
a-dire la limitation nutritionnelle) au sein d'une population détermine le niveau des effets
compensatoires ou additifs de la mortalité (McCullough 1979, Boyce et al. 1999, Bowyer et
al. 2005). Les résidus de la relation entre la capacité nutritionnelle de recrutement (c'est-a-
dire les prévisions basées sur le mode¢le) et le recrutement réel devraient indiquer le degré
d'additivité ou de compensation de la mortalité, car le potentiel nutritionnel de survie
détermine les conséquences de la mortalité pour une population (Bartmann et al. 1992,
Tveraa et al. 2003). Plus précisément, le potentiel nutritionnel pour le recrutement refléte
le point ou la mortalité passe de compensatoire a additive avec l'augmentation des taux de
mortalité (Fig. 4).

Nous avons utilisé cette approche a partir de deux ensembles de données issues de nos
recherches a long terme dans la Sierra Nevada : les ratios femelles jeunes/femelles adultes et
le recrutement automnal des jeunes (nombre de jeunes par femelle équipée d'un collier
émetteur). Pour chaque analyse, nous avons intégré des variables qui reflétaient la capacité
nutritionnelle a soutenir les jeunes (c'est-a-dire l'habitat et les conditions nutritionnelles) et
qui avalent été identifiées comme influentes dans des analyses précédentes, et nous avons
supprimé les effets des variables qui représentaient d'autres facteurs externes non liés a la
nutrition. Nous avons estimé la capacité nutritionnelle pour le recrutement (Fig. 4) des
jeunes cerfs mulets en utilisant les mémes modéles mixtes avec des mesures répétées pour le
taux de recrutement, et des modeéles mixtes pondérés par l'inverse de la variance dans chaque
estimation pour les ratios d'age. Nous avons ensuite utilisé les résidus entre les prédictions
basées sur le modéle du potentiel nutritionnel pour le recrutement et le recrutement mesuré
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empiriquement pour déduire les conséquences relatives de la mortalité (c'est-a-dire la quantité
de mortalité additive et compensatoire). Les résidus négatifs refletent la quantité de mortalité
qui était additive, car le potentiel nutritionnel pour le recrutement était supérieur a ce qui a
été réalisé (Figure 4). A l'inverse, des résidus proches de zéro ou légérement positifs
indiqueraient un recrutement égal ou supérieur a ce qui était attendu sur une base
nutritionnelle ; ainsi, la mortalité observée était compensatoire.

Attempted

mmm Compensatory recruits

mmmm Additive

Recruitment number

NCC

Population size

Figure 4. Evolution du nombre de recrues potentielles (nombre de jeunes nés) et du nombre de recrues effectives limité
par des rétroactions dépendantes de la densité par rapport & la taille d'une population d'ongulés augmentant vers sa
source de nourriture (capacité de charge nutritionnelle ; NCC) en I'absence d'autres facteurs de mortalité externes (c'est-
a-dire la prédation). Les recrues effectives représentent le nombre de jeunes pouvant étre recrutés compte tenu des
limites actuelles de I'habitat via une rétroaction dépendante de la densité (c'est-a-dire le potentiel nutritionnel pour le
recrutement). La différence entre le nombre de recrues potentielles et le nombre de recrues effectives représente donc
la composante compensatoire de la mortalité. Il convient de noter que la position de la population par rapport & la
CCN et, par conséquent, le potentiel nutritionnel pour le recrutement des jeunes, déterminent le degré de mortalité
compensatoire ou additive, méme lorsque les taux de mortalité restent inchangés (0,30). Adapté de McCullough (1979)
et Kie et al. (2003)

RESULTATS

La taille moyenne de la population de cerfs mulets hivernant dans la vallée de Round Valley
entre 1985 et 2009 était de 2 428 animaux (fourchette : 939-5 978), mais elle était tres variable
(CV = 50% ; Fig. 5). Les précipitations hivernales étaient également tres variables ; le

coefficient de variation de la teneur en eau du manteau neigeux en avril était de 57% (Fig. 2).
L'état nutritionnel moyen (IFBFat) des femelles adultes en mars variait de 2,0% a 9,9%, avec
un coefficient de variation de 33%. Malgré cette variation de la taille de la population et de
I'état nutritionnel, les taux de gestation (0,98 ; CV = 4,4%) et de feetus (1,69 ; CV = 10,4%)
des femelles adultes sont restés élevés, avec une variation nettement moindre.

La proportion de la population qui a migré vers le versant ouest de la créte de la Sierra a
diminué, passant de 87% en 1985 a 58% au début de notre étude en 1998, puis a moins de
50% de notre échantillon marqué de femelles adultes en 2005 (Fig. 6). Ce changement dans
la proportion de migrants vers le versant ouest de la population s'est produit malgré une
grande fidélité aux aires de répartition estivales, ce qui indique que ce changement était da a
des facteurs démographiques plutot qu'a des facteurs comportementaux. Sur les 251
femelles adultes que nous avons suivies pendant plus d'un été, aucune n'a jamais changé d'aire
de répartition estivale pour se rendre sur le versant opposé de la créte de la Sierra, et aucun
des jeunes que nous avons suivis les années suivantes (# = 26) n'a changé de versant par
rapport a celui ou il était né.
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Figure 5. Estimations annuelles de la population (cercles pleins + IC & 95%) de cerfs mulets en janvier et graisse
corporelle sans ingestion (losanges creux + IC & 95%) de cerfs mulets femelles adultes en mars dans une aire d'hivernage
& Round Valley, comté d'Inyo, Californie, Etats-Unis. Nous avons déterminé les estimations de population & partir des
dénombrements totaux avant 1994 et des enquétes de marquage-reconnaissance par la suite. Nous avons mesuré la
graisse corporelle non ingérée (IFBFat) & I'aide d'indices de graisse rénale avant 1997 et d'échographies par la suite.
Nous avons obtenu les données antérieures & 1997 auprés de Kucera 1988 et Pierce et al. (2012), et les estimations
depuis 1997 sont celles de cette étude. Les tailles des échantillons pour I'IFBFat sont indiquées au-dessus des moyennes

a 1984-1987 to 1998 b 1998 to 2008
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Figure 6. Variation relative de la densité pendant I'été entre 1984-1987 et 1998 (a), et entre 1998 et 2008 (b), les
couleurs chaudes indiquant une augmentation de la densité et les couleurs froides indiquant une diminution de la densité
des cerfs mulets qui migrent vers les zones d'été des deux cotés de la créte de la Sierra Nevada, en Californie, aux
Etats-Unis. La variation relative de la densité a été mesurée comme la variation de la distance par rapport &
I'emplacement le plus proche d'une femelle cerf mulet pendant I'été entre les années susmentionnées

Survie des nouveau-nés

Le schéma spécifique a chaque stade de la survie des nouveau-nés indiquait une survie faible,
mais généralement en augmentation au cours des quatre premicres semaines de vie (X +
SE ; semaine 1 = 0,75 £ 0,047 ; semaine 2 = 0,88 + 0,039 ; semaine 3 = 0,96 + 0,026 ;
semaine 4 = 0,90 £ 0,041), et une survie relativement constante entre 5 et 20 semaines (0,97
+ 0,007 par semaine). La survie moyenne des faons de cerf mulet jusqu'a I'dage de 140 jours
entre 2006 et 2008 était de 0,33 (SE = 0,091). La survie des jeunes était influencée par le
versant de la créte de la Sierra ou le nouveau-né était né (Tableau 3) ; la survie des nouveau-
nés du versant ouest était en moyenne de 0,13 (SE = 0,092), tandis que celle des nouveau-
nés du versant est était en moyenne de 0,44 (SE = 0,11). Au niveau individuel, nous avons
¢évalué I'hypothese selon laquelle les effets du poids a la naissance et de I'état nutritionnel des
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meres sut la survie des nouveau-nés dépendaient de 1'dge, les effets du poids a la naissance
sur la survie se manifestant tot dans la vie (< 1 mois) et les effets de I'état maternel étant plus
marqués lorsque les besoins en lactation augmentent (=4 semaines). En ajustant
progressivement 'effet temporel de chaque covariable et en évaluant 'adéquation du modele,
nous avons déterminé que le poids a la naissance avait le plus d'influence au cours des trois
premieres semaines de vie, tandis que I'état nutritionnel de la mére (IFBFat) affectait la survie
entre 4 et 20 semaines. Néanmoins, l'effet positif attendu du poids a la naissance et de
I'TFBFat maternel n'était évident que pour les jeunes cerfs mulets nés a l'est de la créte de la
Sierra (comme en témoignent les interactions significatives entre la résidence estivale, le poids
a la naissance et I'IFBFat maternel ; Tableau 3). Pour les jeunes de la partie est, les individus
qui étaient grands a la naissance et dont les meres étaient en bonne condition nutritionnelle
avaient une plus grande probabilité de survie pendant I'été que ceux nés petits de meres en
mauvaise condition nutritionnelle (Fig. 7). Ces effets étaient atténués (poids a la naissance)
ou inexistants (graisse corporelle maternelle) pour les petits nés du coté ouest de la créte.

Tableau 3. Estimations des paramétres moyennes du modeéle, intervalle de confiance et pondérations d'importance
d'Akaike des facteurs ayant influencé la survie des faons de cerfs mulets jusqu'a I'dge de 20 semaines, réalisées au
niveau de la population (n = 119), de l'individu (n = 113) et de la mére (n = 73), Sierra Nevada, Californie, Etats-Unis,
2006-2008. Nous avons inclus les variables que nous avons identifiées comme influentes dans les niveaux d'analyse
inférieurs. Nous avons considéré les variables comme influentes si leur intervalle de confiance & 90% ne chevauchait pas
zéro ou si leur pondération d'importance était >0,50. Les astérisques & cdté des estimations des paramétres indiquent
que les intervalles de confiance & 90% ne chevauchent pas zéro. La liste compléte des variables prédictives prises en
compte est fournie & I'annexe A

90% CI
Level Parameter Estimate Lower Upper Importance weight
Population Summer residency 0.98* 0.49 147 1.00
Stage® 1.00
Individual Summer residency 0.33 —0.45 1.10 1.00
Stage® 1.00
Deviation from mean birth 0.039 -28x107° 0.081 0.68
Birth mass” 0.73° 0.19 127 1.00
Summer residency x birth mass® 119 0.61 1.78 1.00
Maternal Summer residency -2.19 —4.64 0.24 1.00
Stage® 1.00
Birth mass” 0.25 —0.34 085 1.00
Summer residency x birth mass® 1.82* 0.84 2.80 1.00
Mar IFBFat® —0.068 —0.46 032 1.00
Summer residency x Mar IFBFat® 0.39* 0.089 0.68 1.00

o Variable spécifique au stade qui a permis & la survie de varier au cours des 4 premiéres semaines, avec une survie
constante pendant les 16 semaines restantes.

b Effet spécifique a I'dge du poids & la naissance sur la survie au cours des 3 premiéres semaines de vie.

< Effet spécifique & I'dge de la masse graisseuse sans ingestion alimentaire (IFBFat) de la mére au mois de mars sur la
survie entre 4 et 20 semaines.
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Figure 7. Probabilité estimée (+ IC & 95%) de survie des faons de cerf mulet de la naissance & I'dge de 20 semaines
entre 2006 et 2008 en fonction du poids estimé & la naissance (a) et de la graisse corporelle sans ingestion de la mére
en mars (b), Sierra Nevada, Californie, Etats-Unis. Les résultats sont basés sur le meilleur modéle au niveau individuel
avec le stade, la résidence estivale, I'écart par rapport & la moyenne & la naissance, la masse & la naissance et la
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résidence estivale X la masse & la naissance (a), et au niveau maternel avec le stade, la résidence estivale (est ou ouest),
la masse & la naissance, la résidence estivale X la masse & la naissance, la graisse corporelle maternelle et la résidence
estivale X la graisse corporelle maternelle en mars (b). Nous avons limité les effets de la masse & la naissance aux
semaines 1 & 3, et les effets de la graisse maternelle IFBFat aux semaines 4 & 20. Les prédictions représentent les effets
attendus de la variable d'intérét (axe x) dans la fourchette que nous avons observée, tout en maintenant toutes les autres
variables constantes & leur moyenne

La répartition de la mortalité par cause spécifique chez les faons de cerfs mulets contrastait
selon le co6té de la créte de la Sierra ou l'individu était né (Tableau 4). Les nouveau-nés nés
sur le versant ouest de la créte de la Sierra avaient six fois plus de chances de mourir de la
prédation par les ours noirs (0,72, SE = 0,093) que de toute autre cause (Fig. 8). En
revanche, la principale cause de mortalité chez les nouveau-nés vivant sur le versant est, était
la prédation par les canidés et les félidés (Fig. 8), la probabilité de prédation par les ours étant
faible. Au niveau individuel, la répartition de la mortalité par cause spécifique était
influencée par le poids a la naissance (Tableau 4) ; les nouveau-nés de petite taille (<2,0 kg)
étaient les plus susceptibles de succomber a la malnutrition, tandis que les nouveau-nés de
grande taille (>3,0 kg) avaient une faible probabilité de mourir de malnutrition, mais étaient
tout aussi susceptibles de mourir de prédation ou d'autres causes naturelles de mortalité
(Figure 94). La cause de mortalité des faons de cerfs mulets a également 1égérement changé
a mesure que les individus grandissaient (Tableau 4), bien que les estimations des parametres
moyens du modele se chevauchaient a 0. Les déces de nouveau-nés dus a la malnutrition et
a la prédation par les ours étaient plus susceptibles de se produire au cours des deux
premiéres semaines de vie (Fig. 9). A l'inverse, la probabilité de mortalité des jeunes due a
d'autres sources de prédation (principalement des canidés ou des félidés) augmentait de la
naissance a l'age de 140 jours par rapport aux autres causes (Figure 9b).

Le poids moyen estimé a la naissance était de 2,8 kg (SE = 0,061) et variait entre 1,0 kg et
4,1 kg ; le poids a la naissance était principalement influencé par la taille de la portée (Tableau
5) et n'était pas fortement influencé par le sexe (Tableau 5). Du point de vue maternel, les
portées plus nombreuses avaient un poids individuel a la naissance plus faible (Fig. 10a), mais
un poids total de la portée plus élevé (Fig. 10a). La date de mise bas était trés synchrone (sur
la base de I'écart-type) en 2006 (écart-type = 8,0 jours), 2007 (écart-type = 8,1 jours) et 2008
(écart-type = 06,5 jours), et était avancée de 6 jours pour les femelles du coté est (178,6, SE
= 1,18 jours ; 28 juin) que pour les femelles du coté ouest (184,7, SE = 1,62 jours ; 4 juillet ;
Fig. 10). De plus, les femelles ayant des portées plus nombreuses ont mis bas plus tard que
celles ayant des portées plus petites (Fig. 10b ; Tableau 5), et les femelles de plus grande
masse corporelle ont mis bas plus tot que les femelles de plus petite taille (Fig. 11).

Tableau 4. Estimations des paramétres moyens du modéle et pondérations d'importance d'Akaike pour les facteurs qui
influencent la cause de mortalité des faons de cerfs mulets évalués au niveau de la population (n = 62), de l'individu (n
= 57) et de la mére (n = 47), Sierra Nevada, Californie, Etats-Unis, 2006-2008. Nous avons inclus les variables que
nous avons identifiées comme influentes dans les niveaux d'analyse inférieurs. Nous avons considéré les variables comme
influentes si leur intervalle de confiance & 90% ne chevauchait pas zéro ou si leur pondération d'importance était >0,50.
Les astérisques & cété des estimations des paramétres indiquent que les intervalles de confiance & 90% ne chevauchent
pas zéro. La liste compléte des variables prédictives prises en compte figure & I'annexe B

Cause of mortality”

Level Parameter Bear Other natural Other predation Importance weight
Population Summer residency -2.39" 0.50 1.47 1.00
Individual Summer residency —267 1.91 2.86 1.00
Age at death 026 0.25 0.25 0.64
Birth mass 221° 3.16* 3.30° 1.00
Maternal Birth mass 1.96* 247 2.44* 0.98
Age 30x107° —0.063 0.21 0.61

@ Une régression logistique multinomiale a inclus la malnutrition comme catégorie de référence. Ainsi, les estimations des
paramétres représentent la probabilité relative de mourir d'une cause particuliére par rapport & la malnutrition
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Figure 8. Probabilité estimée (IC & 95%) de mortalité causée par I'ours noir, la malnutrition, d'autres formes de prédation
(canidés et félidés) et d'autres causes naturelles (par exemple, blessures physiques, maladies potentielles, noyade) pour
les faons de cerf mulet édgés de 20 semaines, en fonction du versant de la Sierra Nevada occupé, en Californie, aux
Etats-Unis, entre 2006 et 2008. Les résultats sont basés sur le meilleur modéle au niveau de la population, qui incluait
la résidence estivale comme seule variable prédictive influente

Recrutement et ratios de jeunes femelles par rapport aux femelles adultes

Au niveau de la population, le recrutement automnal des jeunes cerfs mulets a été influencé
pat la résidence estivale et I'état nutritionnel des femelles adultes en mars (Tableau 06). Le
recrutement des jeunes était systématiquement plus élevé chez les femelles qui passaient I'été
sur le versant est (X = 0,70, SE = 0,043) de la créte de la Sierra que chez celles qui passaient
I'été sur le versant ouest (X = 0,42, SE 0,034 ; Fig. 12a). La variation annuelle du recrutement
a été influencée positivement par la moyenne IFBFat (%) des femelles adultes en mars (Fig.
12b). L'1FBFat (Fig. 13a) et la taille de la portée (Iig. 13) des femelles individuelles ont eu
un effet positif sur le recrutement automnal des jeunes (Tableau 0), ce qui indique que les
femelles en meilleure condition nutritionnelle et ayant des portées plus importantes ont
donné lieu a un plus grand nombre de recrues (Tableau 6). Apres avoir pris en compte
l'influence de 1'état nutritionnel sur le recrutement, les effets de la résidence estivale sont
restés (T'ableau 6), avec un recrutement plus faible pour les femelles de la cote ouest par

rapport a celles de la cote est (Fig. 13).
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Figure 9. Probabilité estimée de mortalité causée par I'ours noir, la malnutrition, d'autres formes de prédation (canidés

et félidés) et d'autres causes naturelles (par exemple, blessures physiques, maladies potentielles, noyade) pour les faons

de cerfs mulets dgés de moins de 20 semaines en fonction du poids estimé & la naissance (a) et de I'age (b) dans la

Sierra Nevada, en Californie, aux Etats-Unis, entre 2006 et 2008. Les probabilités de mortalité prévues représentent

la probabilité relative qu'un nouveau-né meure d'une cause particuliére, étant donné que le cerf meurt. Les résultats sont
basés sur le meilleur modéle au niveau individuel, qui comprenait la résidence estivale, I'dge au moment du décés et le
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poids & la naissance. Les prévisions représentent les effets attendus de la variable d'intérét (axe x) dans la fourchette
que nous avons observée, tout en maintenant toutes les autres variables constantes & leur moyenne. Nous avons supprimé
les intervalles de confiance pour faciliter I'interprétation

Tableau 5. Estimations des paramétres moyennes du modéle, intervalles de confiance et pondérations d'importance
d'Akaike des facteurs qui ont influencé les caractéristiques de naissance des femelles adultes (>1 an) de cerfs mulets au
niveau de la population et au niveau maternel, Sierra Nevada, Californie, Etats-Unis, 2006-2008. Nous avons inclus les
variables que nous avons identifiées comme influentes dans les niveaux d'analyse inférieurs. Nous avons considéré les
variables comme influentes si leur intervalle de confiance & 90 % ne chevauchait pas zéro ou si leur pondération
d'importance était >0,50. Les astérisques & coté des estimations des paramétres indiquent que les intervalles de
confiance & 90% ne chevauchent pas zéro. La liste compléte des variables prédictives prises en compte figure dans les
annexes C et D

90% CI
Response Level Parameter Estimate Lower Upper Importance weight
Birth mass Individual Litter size -0.21* -0.37 —0.055 0.82
Maternal Litter size -0.37* —0.60 —-0.14 0.93
Mar IFBFat —0.051 —0.01 6.0x10°* 0.56
Julian birth Population Summer residency —4.08* -7.22 -0.94 0.98
Mean Mar IFBFat —0.82 —2.27 0.63 0.51
Litter size 2.93* 0.74 5.12 0.97
Maternal Summer residency —5.48* —8.45 -2.52 1.00
Mean Mar IFBFat -1.53 —-3.83 0.77 0.88
Litter size 5.86* 3.10 8.63 1.00
Age 0.20 —0.15 0.56 0.58
Mar IFBFat -0.13 -0.56 0.30 0.56
Mar body mass —0.36* —0.65 —0.073 0.99

IFBFat, ingesta-free body fat.

Les ratios jeunes/femelles adultes recueillis lors des enquétes menées en janvier de 1985 a
2009 étaient tres variables (CV = 30,2%), avec une moyenne de 37,9 (SE = 2,31) et une
fourchette allant de 19,3 4 63,0 (Fig. 14a). Le pourcentage d'IFBFat des femelles en mars de
l'année en cours et celui du mois de mars précédent étaient positivement corrélés aux ratios
d'age a la fin de I'année civile (Fig. 14b). L'TFBFat moyen des femelles en mars de I'année en
cours (B = 3,2) avait un effet positif plus fort que 'TFBFat moyen de I'année précédente (3
= 2,3), bien que leurs estimations de parametres ne soient pas significativement différentes
(Tableau 06). Les ratios prévus de femelles jeunes par rapport aux femelles adultes sont
tombés en dessous de la moyenne sur 24 ans de 37,9 lorsque I'IFBFat moyen des femelles
en mars était inférieur a 5,7% (IC a 95% : 3,5-6,5%) et que I'IFBFat moyen en mars de I'année
précédente était maintenu constant a la moyenne a long terme. Il convient de noter que la
corrélation entre les IFBFat moyens de mars d'une année a I'autre était faible (» = 0,29).
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Figure 10. Poids moyen individuel & la naissance et poids total de la portée par rapport & la taille de la portée (a) et
effet estimé (£ IC a 95%) de la taille de la portée sur la date estimée de mise bas (b) pour les femelles adultes (>1
an) de cerfs mulets, Sierra Nevada, Californie, Etats-Unis, 2006-2009. Les résultats sont basés sur le meilleur modéle
au niveau de la population, qui comprendit la résidence estivale (est ou ouest), I'enneigement par habitant, la graisse
corporelle moyenne sans ingestion (IFBFat) en mars et la taille de la portée pour la date de mise bas (b). Les prévisions
représentent les effets attendus de la variable d'intérét (axe x) dans la fourchette que nous avons observée, tout en
maintenant toutes les autres variables constantes & leur moyenne. Les chiffres dans les barres représentent la taille des
échantillons pour chaque groupe

Gestation et taux de feetus

Trente-deux pour cent des femelles d'un an (agées de 1,5 an) que nous avons suivies n'ont
pas réussi a étre gestante a l'age de 1,5 an, mais toutes celles qui ont survécu, 'ont été a
l'automne suivant. Bien que notre échantillon de femelles d'un an ait été petit (7 = 22), la
probabilité de primiparité a I'dge d'un an a été influencée positivement par l'enneigement par
habitant au cours de leur deuxieme été de croissance avant la période du rut a l'automne
(Tableau 7, Figure 15a). Malheureusement, des contraintes logistiques nous ont empéchés
d'évaluer directement l'effet de la masse corporelle en novembre, lorsque les jeunes femelles
¢taient susceptibles d'étre fécondées. Pour les femelles adultes (= 2 ans), la masse corporelle
en mars était liée (#* = 0,35, Fips, = 136,0, P < 0,001) a la masse corporelle en novembre ; la
masse corporelle des femelles d'un an en mars a probablement servi de substitut a leur masse
corporelle en novembre. Au niveau individuel, la masse corporelle en mars était l'explication
la plus parcimonieuse de la probabilité de gestation chez les femelles d'un an (Tableau 7). Les
femelles d'un an qui pesaient plus de 41 kg en mars avaient une probabilité supérieure a 0,90
(CL a2 95% : 0,50-0,99) d'avoir congu a I'automne précédent (Fig. 15b).
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Figure 11. Effet estimé (1 IC & 95%) du poids corporel en mars des femelles adultes (>1 an) de cerfs mulets par rapport
au versant de la Sierra occupé pendant I'été sur la date estimée de mise bas, Sierra Nevada, Californie, Etats-Unis,
2006-2009. Les résultats sont basés sur le meilleur modéle au niveau maternel, qui comprenait la résidence estivale, la
masse graisseuse moyenne sans ingestion (IFBFat) en mars, la taille de la portée, I'age, I'IFBFat en mars et la masse
corporelle en mars. Les prévisions représentent les effets attendus de la variable d'intérét (axe x) dans la fourchette
que nous avons observée, tout en maintenant toutes les autres variables constantes & leur moyenne

Le taux de foetus des femelles agées de = 2,5 ans entre 1997 et 2009 était de 1,69 (SE = 0,027)
et variait de 1,57 (SE = 0,065) en 2001 a 1,91 (SE = 0,053) en 1999 (Fig. 16). De plus, la
taille des portées variait en fonction de l'enneigement par habitant et de la température
estivale (Tableau 7). L'enneigement par habitant avait un effet positif sur la taille des portées
(Fig. 17), tandis que la température estivale avait une influence négative. Au niveau
individuel, la taille de la portée n'était pas liée a l'age, a la masse corporelle en novembre ou
a I'état nutritionnel (Annexe H). Néanmoins, les femelles résidant du c6té ouest (1,72, SE
= 0,026) avaient des portées plus importantes que les femelles qui passaient I'été du coté est
de la créte de la Sierra (1,59, SE = 0,031 ; Tableau 7). 11 convient de noter que l'inclusion des
femelles agées d'un an dans I'échantillon pour la taille de la portée a eu un effet significatif
sur I'dge et la masse corporelle en novembre, qui n'étaient pas influents lorsque seules les
femelles agées de plus de 2,5 ans étaient prises en compte.

La gestation des femelles agées de = 2,5 ans entre 1997 et 2009 est restée relativement
constante a 0,98 (SE = 0,000 ; Fig. 16), malgré des variations importantes de I'état nutritionnel
au cours de ces années (Fig. 5). Les modéles initiaux qui incluaient les femelles agées d'un an
indiquaient que la gestation variait en fonction de I'age selon une courbe linéaire ; cependant,
ce schéma était dicté par la gestation variable chez les femelles agées d'un an.

Apres avoir retiré les femelles d'un an de l'analyse, nous avons pris en compte la résidence
estivale, l'enneigement par habitant, les précipitations estivales, la température estivale, la
moyenne IFBFat en novembre et I'année au niveau de la population, ainsi que I'dge, 1'age’,
I'IFBFat en novembre et la masse corporelle en novembre au niveau individuel. Aucune
variable au niveau de la population ou au niveau individuel n'a influencé la probabilité de
gestation chez les femelles agées de 22,5 ans, malgré un échantillon de taille adéquate (» =
803 ; Tableau 7).

Tableau 6. Estimations des paramétres moyens du modéle, intervalles de confiance et pondérations d'importance
d'Akaike des facteurs qui ont influencé les ratios d'dge et le recrutement individuel des jeunes chez le cerf mulet, Sierra
Nevada, Californie, Etats-Unis, 1991-2009. Nous avons inclus les variables que nous avons identifiées comme influentes
dans les niveaux inférieurs d'analyse. Nous avons considéré les variables comme influentes si leur intervalle de confiance
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& 90% ne chevauchait pas zéro ou si leur pondération d'importance était >0,50. Les astérisques & cdté des estimations
des paramétres indiquent que les intervalles de confiance & 90% ne chevauchent pas zéro. La liste compléte des
variables prédictives prises en compte figure dans les annexes E et F

90% CI
Response Level Parameter Estimate Lower Upper Importance weight
Recruitment Population Summer residency 0.27* 0.18 0.36 1.00
Per capita snowpack 5.44 -1.22 1210 0.96
Mean Mar IFBFat 0.090* 0.032 0.15 0.84
Individual Summer residency 0.35* 0.25 0.45 1.00
Per capita snowpack 2.30 —3.66 827 0.88
Mar IFBFat 0.025 3.9x107° 0.046 0.83
Litter size 0.12* 9.3x107% 0.23 0.94
Mar weight 7.3x1073 -33x1073 0.018 0.92
Age ratio Population Mean Mar IFBFat,_, 2.28* 1.12 353 0.99
Mean Mar IFBFat, 3:.21°* 1.89 4.50 1.00
Mean Mar body mass —0.41 —1.52 0.70 0.72
Mean litter size 2.89 —27.43 3322 0.99
Per capita snowpack 44.61 —-132.33 221.58 0.78
Summer precipitation 0.29 -1.20 1.78 0.75
Summer temperature —5.58 —11.41 024 0.97

IFBFat, ingesta-free body fat.

Survie saisonnié¢re des femelles adultes

Nous avons mené une analyse de survie distincte incluant uniquement les femelles en age de
procréer (2 2 9 ans) avant d'évaluer les facteurs ayant une incidence sur la survie saisonniere
afin d'obtenir des estimations saisonniéres et annuelles de la survie entre 1998 et 2008. Les
estimations de la survie estivale des femelles en age de procréer variaient entre 0,76 et 1,0,
avec une moyenne de 0,90 (SE = 0,021 ; Fig. 18a). La survie hivernale des femelles en age de
proctéer était en moyenne de 0,94 (SE = 0,012) et variait entre 0,87 et 1,0 (Fig. 18b). La
survie annuelle moyenne des femelles en age de procréer était de 0,87 (SE = 0,025), avec des
variations mineures d'une année a l'autre (CV = 9,6% ; Fig. 18c).

La survie estivale des femelles adultes d'une année a l'autre était lice a 'enneigement du
mois d'avril précédent et au nombre de femelles estimé dans la population (Tableau 8). Les
modeles de survie des femelles adultes pendant I'été qui incluaient l'enneigement en avril et
le nombre estimé de femelles comme variables distinctes ont donné de meilleurs résultats
(AAIC. > 2) que ceux qui combinaient les deux variables dans I'enneigement par habitant ;
les relations sont toutefois restées dans le sens attendu (Fig. 19). Le nombre estimé de
femelles dans la population a eu un effet négatif plus marqué sur la survie estivale que l'effet
positif de 'enneigement hivernal (Fig. 19). L'TFBFat moyen des femelles adultes en mars était
positivement corrélé aux schémas annuels de survie estivale des femelles adultes et était
significatif pour les analyses au niveau individuel (Tableau 8). En revanche, la résidence
estivale n'avait aucun effet sur la survie estivale des femelles adultes (Annexe I).

La survie hivernale des femelles adultes variait selon les mois, et les schémas interannuels
variaient en fonction de l'enneigement par habitant (Tableau 8). La probabilité de survie
hivernale augmentait avec I'enneigement par habitant (Figure 20a), mais n'était pas influencée
par la résidence estivale précédente (Annexe J). Au niveau individuel, la masse corporelle
en novembre avait un effet positif sur la survie hivernale, les femelles plus lourdes ayant une
plus grande probabilité de survivre a I'hiver que les plus légeres (Figure 20b). Les niveaux
d'IFBFat des femelles individuelles en mars ou en novembre n'ont pas influencé de maniere
significative la survie en été ou en hiver (Annexes I et J).
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Figure 12. Recrutement annuel moyen (t SE) des jeunes & I'automne (a) et effet prévu (+ IC & 95%) de la graisse
corporelle moyenne sans ingestion (IFBFat) des biches mulet en mars sur le nombre de jeunes recrutés & I'automne (b)
par les biches mulet adultes (>1 an) par rapport au versant de la créte de la Sierra occupé pendant I'été, Sierra
Nevada, Californie, Etats-Unis, 1997-2008. L'effet de I'IFBFat moyenne est basé sur le meilleur modéle au niveau de la
population, qui comprenait la résidence estivale, I'enneigement par habitant et I'lFBFat moyenne en mars

La probabilité de survie pendant I'été et I'hiver diminuait avec 1'age (Tableau 8). Les femelles
adultes avaient de moins en moins de chances de survivre a l'hiver a mesure qu'elles
vieillissaient (Fig. 21). La probabilité de survivre a un hiver moyen pour les femelles agées de
9,5 ans était de 0,89 (Fig. 21b), et diminuait a environ 0,60 a I'age de 15,5 ans. Bien que la
survie des femelles pendant I'été ait également diminué avec l'age, I'estimation du parametre
pour l'dge était positive, indiquant que la mortalité supplémentaire avec chaque année d'age
diminuait a mesure que les femelles vieillissaient (Figure 21a). Sur une base annuelle, la
probabilité de survie diminuait selon une fonction curvilinéaire de 1'age (Figure 21c¢).

Pour les femelles adultes pendant 1'été, les causes de mortalité que nous avons pu déterminer
comprenaient la prédation par les couguars (7 = 13), 1a prédation par les canidés ou les ursidés
(n =11), les accidents (7 = 15 ; comprenant les collisions entre des cerfs et des véhicules, les
prélevements illégaux, la dystocie et les noyades) et la malnutrition (# = 3). En hiver, les
causes de mortalité comprenaient la prédation par les couguars (7 = 32), la prédation par les
coyotes (7 = 12), la malnutrition (7 = 7) et les accidents (# = 7 ; comprenant les collisions
entre des cerfs et des véhicules et le braconnage). La petite taille des échantillons et la forte
proportion de causes de déces indéterminées ont empéché une analyse rigoureuse de la
mortalité par cause spécifique ; cependant, pendant 1'été, la cause de mortalité la plus
fréquente chez les femelles de la partie est de la créte de la Sierra était les accidents (0,52 ;
principalement des collisions avec des véhicules) par rapport a la prédation par les couguars
(0,45) chez les femelles de la partie ouest. Pendant l'hiver, la cause de mortalité la plus
fréquente chez les femelles de la partie est (0,53) et de la partie ouest (0,43) était la prédation

par les couguars, suivie par la malnutrition (est = 0,27, ouest = 0,21).
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Figure 13. Effet estimé (1 IC & 95%) du pourcentage de graisse corporelle libre d'ingestion (IFBFat) des femelles
individuelles en mars (a) et du nombre de petits in utero en mars (b) sur le nombre de petits recrutés & I'automne par les
femelles adultes (>1 an) de cerfs mulets par rapport au versant de la créte de la Sierra occupé pendant I'été, Sierra
Nevada, Californie, Etats-Unis, 1997-2008. Les résultats sont basés sur le meilleur modéle au niveau maternel, qui
comprenait la résidence estivale, I'enneigement par habitant, la taille de la portée, la masse corporelle en mars et
I'lFBFat en mars. Les prévisions représentent les effets attendus de la variable d'intérét (axe x) dans la fourchette que
nous avons observée, tout en maintenant toutes les autres variables constantes & leur moyenne. Les chiffres dans les
barres représentent la taille des échantillons pour chaque groupe

Etat nutritionnel, masse corporelle et caractéristiques du cycle biologique
L'IFBFat moyen des femelles adultes de cetf mulet en mars entre 1997 et 2009 était de 7,22%
(SE = 0,077), et variait de 4,98% (SE = 0,27) en 2009 a 8,74% (SE = 0,27) en 1999 (Fig. 5).

Pour les femelles individuelles, I'TFBFat variait de 1,0% 2a 17,1%. Au niveau de la
population, I'lFBFat en mars variait en fonction du lieu de résidence estivale, de
l'enneigement par habitant, de I'IFBFat moyen du mois de mars précédent et des
précipitations hivernales (Tableau 9). L'enneigement par habitant avait une influence
positive sur I'IFBFat des femelles adultes en mars (Fig. 22a). Les femelles qui ont passé 1'été
sur le versant ouest de la créte de la Sierra (7,46%, SE = 0,10) ont maintenu des niveaux plus
élevés d'IFBFat pendant I'hiver que les femelles qui ont passé 1'été sur le versant est (6,92%,
SE = 0,11). L'IFBFat moyen des femelles adultes au cours du mois de mars de l'année
précédente présentait une forte corrélation positive avec I'IFBFat des femelles l'année
suivante (Fig. 22b). En revanche, au niveau individuel, 'TFBFat d'une femelle en mars avait
peu d'effet sur son IFBFat en mars de I'année suivante (Annexe K). Le pourcentage d'IFBFat
d'une femelle en novembre se prolongeait toutefois pendant I'hiver et avait un effet positif
sur son IFBFat en mars (Fig. 23a). La taille de la portée était positivement corrélée a I'TFBFat
des femelles en mars (Tableau 9), ce qui indique que les femelles ayant des portées plus
nombreuses avaient des niveaux de graisse plus élevés. De plus, I'IFBFat en mars diminuait
de facon linéaire avec l'age (Fig. 23b).

La variation annuelle de la masse corporelle des femelles adultes (CV = 2,97%) était
nettement inférieure a celle de la graisse corporelle (CV = 15,03%) entre mars 1997 et mars
2009. La masse corporelle en mars était en moyenne de 48,5 kg (SE = 0,18) et variait de 47,1
kg (SE = 0,51) en 2000 a 50,4 kg (SE = 0,61) en 2006. Chez les femelles adultes individuelles,
la masse corporelle en mars variait de 25,5 kg a 68,9 kg. Au niveau de la population, la masse
corporelle des femelles adultes variait en fonction de leur lieu de résidence estivale et était
positivement corrélée a la température hivernale (Tableau 9). En moyenne, les femelles

qui passaient I'été sur le versant ouest (49,0 kg, SE = 0,23) de la créte de la Sierra étaient plus
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lourdes que celles du versant est (47,9 kg, SE = 0,21 kg). Les femelles individuelles
présentaient une courbe curvilinéaire de masse corporelle en fonction de l'age en mars
(Tableau 9), les femelles d'age moyen (6 a 12 ans) étant les plus lourdes (Fig. 24b). De plus,
I'TFBFat des femelles individuelles en mars avait un effet positif sur la masse corporelle
(Tableau 9), indiquant qu'apres avoir pris en compte les effets de la résidence estivale et de
'age sur la masse corporelle, les femelles en meilleure condition nutritionnelle étaient
généralement plus lourdes (Fig. 24a).
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Figure 14. Estimations annuelles du recrutement des jeunes & partir d'enquétes menées en janvier (a) et effet estimé
(£ 1C & 95%) de la graisse corporelle moyenne sans ingestion (IFBFat) des femelles adultes (> 1 an) de cerfs mulets
pendant I'année en cours () et I'année précédente (t-1) sur la composition annuelle du troupeau de jeunes (<1 an) : 100
femelles adultes en janvier suivant (b), Sierra Nevada, Californie, Etats-Unis, 1991-2008. Les résultats concernant le
recrutement des jeunes sont basés sur le meilleur modéle, qui comprenait I'enneigement par habitant, I'FBFatt moyen en
mars, I'IFBFatt moyen en mars 1, la taille moyenne des portées, la masse corporelle moyenne en mars, les précipitations
estivales et la température estivale. Les prévisions représentent les effets attendus de la variable d'intérét (axe x) dans
la fourchette que nous avons observée, tout en maintenant toutes les autres variables constantes & leur moyenne

L'IFBFat moyen des femelles adultes de cerf mulet en novembre entre 2002 et 2008 était de
9,7% (SE = 0,23) et variait de 8,4% (SE = 0,57) en 2007 a 11,0% (SE = 0,68) en 2005, tandis
que I'IFBFat des femelles individuelles en novembre variait de 1,0% a 24,3%. Au niveau de
la population, I'IFBFat en novembre variait en fonction du lieu de résidence estivale, de
l'enneigement par habitant et des précipitations estivales (Tableau 10). Les femelles du coté
ouest (11,10%, SE = 0,30) avaient un IFBFat plus élevé en automne (Tableau 10, Figure 25a)
que les femelles du coté est (8,32%, SE = 0,30). Les précipitations estivales totales et
l'enneigement par habitant ont eu des influences positives similaires sur 'ITFBFat des femelles
adultes en novembre (Fig. 25).

Tableau 7. Estimations des paramétres moyens du modéle, intervalles de confiance et pondérations d'importance
d'Akaike des facteurs qui ont influencé la reproduction des cerfs mulets d'un an (1,5 an) et des femelles adultes (2,5 ans)
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au niveau de la population et des individus, Sierra Nevada, Californie, Etats-Unis, 1998-2009. Nous avons inclus les
variables que nous avons identifiées comme influentes dans les niveaux d'analyse inférieurs. Nous avons considéré les
variables comme influentes si leur intervalle de confiance & 90% ne chevauchait pas zéro ou si leur pondération
d'importance était >0,50. Les astérisques & coté des estimations des paramétres indiquent que les intervalles de
confiance & 90% ne chevauchent pas zéro. La liste compléte des variables prédictives prises en compte figure dans les
annexes G et H

90% CI
Response Level Parameter Estimate Lower Upper Importance weight
Yearling primiparity Population Per capita snowpack 92.86" 3.58 18212 0.64
Individual Mar body mass, ;" 0.51* 0.044 0.98 0.91
Litter size Population Summer residency -0.11* -0.17 —0.043 0.88
Per capita snowpack 2.95* 0.96 4.95 1.00
Summer temperature —0.042 —0.058 —81x107° 0.68
Individual Summer residency =0.11* —-0.18 —-0.050 0.92
Per capita snowpack 4.12* 1.98 6.13 0.93
Summer temperature —0.031* —0.062 -12x107* 0.63

Pregnancy None

* We used March body mass of the previous year (¢ — 1) because sample size (7 =7) was insufficient for November body mass.

L'IFBFat moyen du mois de mars précédent a eu une influence positive sur I'TFBFat en
novembre au niveau individuel apres avoir pris en compte la variation de I'IFBFat en
novembre expliquée par d'autres covariables individuelles (Tableau 10). Le pourcentage
d'IFBFat des femelles individuelles en mars était moins influent que 'TFBFat moyen (Tableau
10), probablement parce que le statut de recrutement individuel en novembre avait une
influence prépondérante sur I'état nutritionnel des femelles en automne (Tableau 10). Le
nombre de jeunes recrutés avait un effet négatif important sur I'IFBFat des femelles adultes
en novembre (Fig. 20) ; cependant, l'effet de la résidence estivale restait significatif (Tableau
10). Les femelles adultes passant I'été sur le versant est de la créte de la Sierra avaient un
IFBFat plus faible en novembre par rapport au nombre de jeunes recrutés que les femelles
passant I'été sur le versant ouest de la créte de la Sierra (Fig. 26a).

La masse corporelle moyenne des femelles adultes en novembre était de 52,2 kg (SE =
0,36) et variait de 49,2 kg (SE = 0,93) en 2007 a 55,7 kg (SE = 0,89) en 2005, tandis que la
masse corporelle des femelles adultes individuelles (> 1 an) variait de 20,8 kg a 70,2 kg. Les
femelles qui résidaient sur le versant ouest de la créte pendant 'été (54,2 kg, SE = 0,40)
étaient plus lourdes que celles du versant est (50,0 kg, SE = 0,52 ; Tableau 10). Les
précipitations estivales ont eu un effet positif sur la masse corporelle en novembre, tandis
que la température estivale a eu un effet négatif sur la masse en novembre (Tableau 10). Au
niveau individuel, la masse corporelle des femelles adultes en novembre variait en fonction
de l'age, de I'IFBFat et du statut de recrutement. Les femelles qui présentaient des niveaux
d'IFBFat plus élevés en novembre étaient généralement plus lourdes que celles dont I'TFBFat
était plus faible, apres prise en compte des schémas spécifiques a l'age (Fig. 24¢). Tout comme
la masse corporelle en mars, la masse corporelle en novembre présentait une relation
curvilinéaire avec I'age (Fig. 24d) ; cependant, le schéma sénescent de diminution de la masse
corporelle n'était pas aussi prononcé en automne qu'a la fin de I'hiver (Fig. 24b). De plus,
bien que non significatif, le statut de recrutement était négativement corrélé (poids
d'importance = 1,0) a la masse corporelle des femelles en novembre (Tableau 10).
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Figure 15. Probabilité estimée (1 IC & 95%) de gestation chez les femelles de cerf mulet dgées d'un an (1,5 an) en
fonction de I'enneigement par habitant (a) et de la masse corporelle en mars (b) dans la Sierra Nevada, Californie,
Etats-Unis, 1997-2009. Les résultats sont basés sur le meilleur modéle, qui inclut I'enneigement par habitant au niveau
de la population (a) et la masse corporelle au niveau individuel (b)

Taux d'augmentation fini

L'explication la plus parcimonieuse de la croissance annuelle de la population de cerfs mulets
(A) était une variable unique représentant 1'état nutritionnel des femelles adultes en mars
de l'année en cours (poids d'importance = 0,79). Nous avons donc effectué une analyse
supplémentaire a l'aide d'une régression linéaire simple, qui a confirmé une relation positive
entre I'lFBFat de mars et lambda (A = 0,63 + 0,055 X IFBFat ; # = 0,32, P = 0,018). Une
augmentation de la moyenne de I'IFBFat des femelles adultes en mars supérieure a 6,7% (IC
a 95% : 3,6-8,6%) entralnait une augmentation prévue de la taille totale de la population de
cerfs mulets dans la Round Valley au cours de 'année suivante (Fig. 27). La prévision A variait
de 0,74 (IC a 95% : 0,49-0,99) pour un IFBFat de 2,0% a 1,18 (IC a 95% : 1,04-1,31) pour
un IFBFat de 9,4%, sur la base de la fourchette d'IFBFat que nous avons observée entre
1991 et 2009. Une donnée de 1993, lorsque la population avait un faible IFBFat et a connu
un déclin (A = 0,84 ; Fig. 27), a potentiellement eu une forte influence sur ces résultats (effet
de levier = 0,59). Cependant, la suppression de ce point de données n'a eu que peu
d'influence sur la relation (A = 0,51 + 0,07 X IFBFat ; 7 = 0,26, » = 16, P = 0,045) ou sur le
point ou A = 1 (IFBFat = 7,0%). Comme notre ensemble de données postérieures a 1991
était quelque peu clairsemé avec des valeurs IFBFat <7% (Fig. 27), nous avons également
inclus des données sur IFBFat et A pendant I'effondrement de la population (1985-1991) afin
d'examiner plus en détail cette relation. La relation est restée positive et significative (A =
0,62 + 0,052 x IFBFat ; # = 0,30, » = 21, P = 0,011), avec un léger ajustement du niveau
d'TFBFat lorsque A = 1,0 IFBFat = 7,3%) ; les deux analyses confirment la robustesse de la

relation.

Potentiel nutritionnel pour le recrutement

Afin d'estimer le potentiel nutritionnel pour le recrutement (Fig. 4), nous avons inclus la
moyenne IFBFat de mars pour 'année en cours et I'année précédente, la taille moyenne des
portées, I'enneigement par habitant, les précipitations estivales et la température estivale pour
les ratios d'age, car ces variables reflétaient potenticllement la capacité nutritionnelle a
soutenir I'allocation de ressources pour l'approvisionnement des petits (Tableau 6). Pour les
modeles de recrutement individuels, nous avons inclus la moyenne IFBFat en mars et la

résidence estivale ; cependant, nous avons supprimé les effets de la résidence estivale (§ = -
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0,28) sur les femelles résidant sur le versant ouest de la créte de la Sierra (en soustrayant son
effet), car cette variable reflétait largement I'augmentation de la prédation (c'est-a-dire un
effet négatif) sur les jeunes nés sur le versant ouest plutot qu'un effet positiflié a une meilleure
nutrition disponible pour les femelles du versant ouest.
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Figure 16. Taux annuel de gestation (cercles pleins =+ SE) et taux de foetus (cercles creux =+ SE) chez les femelles adultes
de cerfs mulets en mars dans une aire d'hivernage & Round Valley, comté d'Inyo, Californie, Etats-Unis. Nous avons
déterminé les variables reproductives & partir des collections de cerfs avant 1997 et d'échographies aprés cette date.
Nous avons obtenu des estimations ponctuelles avant 1997 & partir de Kucera 1992 et Pierce et al. (2012), et celles
aprés 1997 provenaient de femelles adultes (=2,5 ans) surveillées dans le cadre de cette étude. Les tailles des
échantillons pour les taux de foetus sont indiquées au-dessus des moyennes

La variation annuelle des ratios jeunes/femelles adultes était similaire a celle prévue sur la
base de I'état nutritionnel de la population. Les résidus indiquaient qu'entre 1992 et 2009, la
mortalité globale des jeunes au niveau de la population était largement compensatoire
(Figure 28), sauf au début des années 2000, ou la mortalité des jeunes commengait
probablement a avoir un effet additif sur la croissance de la population, comme le montre
le rapport jeunes/femelles, qui était inférieur a la capacité nutritionnelle prévue pour le
recrutement des jeunes par les femelles (Figure 28). Une tendance légérement différente est
appatue lorsque nous avons pris en compte l'influence des tactiques migratoires sur les
tendances de recrutement. Le recrutement observé pour les femelles passant 1'été dans la
partie est, était similaire a celui prévu sur la base de la capacité nutritionnelle ; ainsi, la
mortalité était largement compensatoire (Figure 29a).

A l'inverse, pour les femelles de la cote ouest, les résidus de recrutement étaient souvent
inférieurs aux prévisions basées sur la nutrition, ce qui indique qu'au moins une partie de la
mortalité était additive (Figure 29b). La différence entre le potentiel nutritionnel et le
recrutement réel pour les femelles de la cote ouest (Figure 29) indiquait que la mortalité
additive moyenne entre 1997 et 2008 était de 0,30 jeune par femelle et par an.

Monteith et al. 2015 38 Traduction Deepl & RP — 31/12/2025



2.0 q

1.8 1

1.8 1

1.4 1

Adult female mule deer

1.2 4 (n = 803)

Predicted litter size

West
1.0 4 ——— East

0.8 - . . . ‘ ‘
001 002 003 004 005 006 007

Per capita snowpack {cm/female)

Figure 17. Estimation de la taille des portées (+ IC & 95%) chez les femelles adultes (=2,5 ans) de cerfs mulets en
fonction de I'épaisseur de la couche de neige par habitant par rapport au versant de la créte de la Sierra occupé
pendant I'été, Sierra Nevada, Californie, Etats-Unis, 1997-2009. Les résultats sont basés sur le meilleur modéle, qui
comprenait la résidence estivale (est ou ouest), I'enneigement par habitant et la température estivale au niveau de la
population. Les prévisions représentent les effets attendus de la variable d'intérét (axe x) dans la fourchette que nous
avons observée, tout en maintenant toutes les autres variables constantes & leur moyenne

DISCUSSION

Notre étude longitudinale a long terme sur des cerfs mulets individuels dans le centre de la

Sierra Nevada a révélé que I'état nutritionnel au niveau de la population, de I'individu et de la
mere fournissait le cadre nécessaire pour comprendre les facteurs régulant la croissance de la
population. L'état nutritionnel des cerfs mulets femelles était sensible a la stochasticité
environnementale et aux processus dépendants de la densité. L'influence de 1'état
nutritionnel sur les composantes de la condition physique des cerfs mulets confirmait en
grande partie le paradigme de sensibilité a la limitation des ressources attendu pour les grands
herbivores (Fig. 1 ; Tableau 11), indiquant que la nutrition sert de base sous-jacente aux

caractéristiques du cycle biologique des grands herbivores.

Le report des relations nutritionnelles des saisons et des années précédentes, qui peut
également interagir avec le statut migratoire, représente un obstacle difficile a2 surmonter
pour les programmes de recherche et de surveillance qui se concentrent uniquement sur les
facteurs démographiques et de mortalité pour évaluer I'état de la population. Les relations
démographiques, méme lorsqu'elles sont accompagnées d'informations sur la mortalité par
cause spécifique, peuvent étre trompeuses lorsque 1'état nutritionnel est inconnu, car les
schémas observés peuvent refléter les conditions environnementales antérieures plutot que
les conditions actuelles (Testa 2004, Monteith et al. 2009). L'état nutritionnel au niveau de la
population a fourni un indicateur permettant d'évaluer I'adéquation de I'habitat par rapport
a la densité de population, et était lié au taux fini de croissance de la population. Au niveau
individuel, l'état nutritionnel avait des implications sur la condition physique et les
compromis dans les stratégies de cycle de vie qui, a leur tour, déterminaient I'état nutritionnel
d'un individu en transition entre les saisons. Parallélement a un nombre croissant de
publications (Franzmann 1985 ; Cook et al. 2004, 2013 ; Bowyer et al. 2005 ; Parker et al.
2009 ; Pierce et al. 2012), nos résultats viennent étayer l'idée selon laquelle 1'état
nutritionnel, lorsqu'il est pris en compte conjointement avec d'autres caractéristiques du
cycle de vie et de la population, est un indicateur écologique d'une importance cruciale

pour la recherche, la conservation et la gestion des grands herbivores.
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Figure 18. Estimations (£ IC & 95%) de la survie estivale (a ; mai-octobre), hivernale (b ; novembre-avril) et annuelle (¢
; mai-avril) des femelles de cerfs mulets en ége de procréer (2-9 ans) dans la Sierra Nevada, en Californie, aux Etats-
Unis. La taille des échantillons saisonniers est indiquée au-dessus des estimations

Les études a long terme sont essentielles pour comprendre les processus naturels qui se
développent lentement et qui sont tres variables et complexes, ainsi que pour évaluer les
concepts écologiques et les hypotheses théoriques, en particulier pour les mammiféres a
longue durée de vie et a reproduction itératives (Lindstrom 1999, Gaillard et al. 2000, Bleich
et al. 2006, Clutton-Brock et Sheldon 2010). Les études a court terme peuvent étre
trompeuses et aboutir a des conclusions totalement différentes de celles des recherches plus
longues (McCullough 1990, Kie et al. 2003, Monteith et al. 2009, Pierce et al. 2012). Une
étude a long terme (>20 ans) d'une population de cerfs mulets dans la Sierra Nevada nous a
permis de saisir les variations des composantes de la condition physique au cours de
trajectoires disparates de croissance démographique et d'intensité de prédation (Kucera 1991,
1997 ; Bowyer et al. 2005 ; Pierce et al. 2012).

Tableau 8. Estimations des paramétres moyens du modéle, intervalles de confiance et pondérations d'importance
d'Akaike des facteurs qui ont influencé la survie estivale (avril-octobre) et hivernale (novembre-mars) des femelles
adultes (>1 an) de cerfs mulets au niveau de la population (n = 944 et 1037, respectivement) et au niveau individuel

Monteith et al. 2015 40 Traduction Deepl & RP — 31/12/2025



(n = 830 et 574, respectivement), Sierra Nevada, Californie, Etats-Unis, 1998-2009. Nous avons inclus les variables
que nous avons identifiées comme influentes dans les niveaux d'analyse inférieurs. Nous avons considéré les variables
comme influentes si leur intervalle de confiance & 90% ne chevauchait pas zéro ou si leur pondération d'importance était
>0,50. Les astérisques & cdté des estimations des paramétres indiquent que les intervalles de confiance & 90% ne
chevauchent pas zéro. La liste compléte des variables prédictives prises en compte figure aux annexes | et J

90% CI
Response Level Parameter Estimate Lower Upper Importance weight
Adult summer Population Snowpack 0.011* 12x107° 0.020 0.72
Number female —27x107% -39x1073 -15x107 0.94
Mean Mar IFBFat 0.18 -6.9x107* 0.361 0.66
Individual Snowpack 0.014 24x1073 0.025 0.80
Number female -23x107> -3.7x107? -85x107* 0.98
Mean Mar IFBFat 0.26" 0.036 0.49 0.79
Age -0.60" -1.10 -0.11 1.00
Age® 0.023 —4.7x1073 0.052 1.00
Adult winter Population Per capita snowpack 50.72* 21.37 80.12 1.00
Month 0.97
Individual Per capita snowpack 3154 1.89 61.08 0.74
Month 1.00
Age —0.24 —0.345 —0.15 1.00
Nov body mass" 0.064 0.015 0.11 0.86

IFBFat, ingesta-free body fat.
* Results obtained from a separate set of models using a subset of data (n=334) during 2002-2008.

La conduite de recherches a long terme présente d'autres défis, notamment l'intégration de
nouvelles technologies et de techniques améliorées aux méthodologies plus anciennes. Dans
notre zone d'étude avant 1997, les données sur I'état nutritionnel des femelles adultes étaient
obtenues par abattage et estimation de la graisse corporelle a partir des indices de graisse
rénale. A partir de 1997, nous avons utilisé I'échographie, qui a permis l'estimation in vivo de
I'TFBFat et le suivi longitudinal de chaque cerf. Nous avons estimé la graisse intra-fasciculaire
a partir des indices de graisse rénale pour tous les cerfs avant 1997 afin de fournir une
estimation comparable ; cependant, les indices de graisse rénale sont moins sensibles a la
graisse intra-fasciculaire lorsque I'état nutritionnel est élevé (Stephenson et al. 1998, Cook et
al. 2007, Pierce et al. 2012). L.a majeure partie de nos analyses détaillées ne comprenait que
les données collectées depuis 1997, que nous avons recueillies a 'aide d'une méthodologie
cohérente utilisant 1'échographie. Néanmoins, nous avons intégré les données de 1991 a
1996 pour les analyses des mesures au niveau de la population afin d'augmenter la taille de
I'échantillon et d'obtenir une gamme plus large de densités de population.

Bien que ces analyses aient pu étre légérement biaisées, car nous avons calculé I'IFBFat a
partir de la graisse rénale ou a partir d'échantillons de plus petite taille pendant cette période
(Figure 5), nous avons pondéré chaque échantillon par I'inverse de la variance, ce qui a
attribué moins de poids aux estimations présentant une plus grande incertitude. La taille de
I'échantillon (souvent > 100) était suffisante pour la plupart des analyses, mais des difficultés
logistiques ont entrainé une réduction de la taille de I'échantillon pour la survie des nouveau-
nés, la gestation des jeunes d'un an et la caractérisation de la mortalité par cause spécifique
des nouveau-nés et des adultes. Par conséquent, I'évaluation de certaines covariables n'a pas
été possible.
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Figure 19. Probabilité estimée (£ IC & 95%) de survie estivale des femelles adultes (>1 an) de cerfs mulets en fonction
de la teneur en eau du manteau neigeux en avril (a) et du nombre estimé de femelles adultes dans la population en
janvier (b), Sierra Nevada, Californie, Etats-Unis. Les résultats sont basés sur le meilleur modéle au niveau de la
population, qui comprenait le manteau neigeux en avril, le nombre de femelles et la graisse corporelle moyenne sans
ingestion (IFBFat) en mars

Effets de I'état nutritionnel sur les taux vitaux

Survie et recrutement des jennes

En raison de l'influence de la survie et du recrutement des jeunes sur la dynamique des
populations de grands ongulés (Gaillard et al. 1998, 2000 ; Raithel et al. 2007), il est essentiel
d'identifier les facteurs qui limitent ces composantes du cycle biologique. La survie des faons
de cerf mulet jusqu'a I'age de 20 semaines dans la Sierra Nevada était relativement faible par
rapport a d'autres populations de cerfs mulets (Hamlin et al. 1984, Pojar et Bowden 2004,
Bishop et al. 2009, Johnstone-Yellin et al. 2009), mais similaire a celle des populations
souffrant de restrictions alimentaires (Lomas et Bender 2007) ou d'autres grands herbivores
soumis a une forte prédation (Barber-Meyer et al. 2008). Bien que la comparaison des taux
de mortalité soit courante dans les études sur la survie des nouveau-nés, une simple
comparaison des taux de survie entre les populations ne révéele que peu d'informations sur
les conséquences sous-jacentes de la mortalité et leur effet sur la dynamique des populations.
En effet, nous avons observé des différences distinctes dans les facteurs affectant la mortalité
des nouveau-nés au sein d'une méme population entre 2006 et 2008. La nutrition était le
facteur dominant affectant la survie des jeunes dans la partie est de la créte de la Sierra (Figure
7), tandis que la survie des jeunes nés dans la partie ouest était principalement affectée par la
prédation (Figure 8).

Le poids a la naissance des jeunes est un trait biologique largement reconnu qui peut avoir
des conséquences tout au long de la vie (Albon et al. 1987, Monteith et al. 2009) et qui a
souvent une influence marquée sur la survie des ongulés nouveau-nés (Clutton-Brock et al.
1987, Keech et al. 2000, Tveraa et al. 2003, Lomas et Bender 2007, Carstensen et al. 2009,
Johnstone-Yellin et al. 2009). Néanmoins, lorsque la prédation est élevée et a un effet
additif sur les taux de mortalité, les effets du poids a la naissance sur la viabilité et la survie
des jeunes peuvent étre négligeables et effacés par une prédation indépendante de I'état
physique (Fig. 7a ; Barber-Meyer et al. 2008). Sur le versant est de la créte de la Sierra, les
nouveau-nés plus petits avaient une probabilité de survie plus faible (Fig. 7a), ceux pesant
<2,0 kg a la naissance ayant <35% de chances de survie et étant les plus susceptibles de
succomber a la malnutrition (Fig. 9a), ce qui correspond a la faible survie des nouveau-nés
de cerfs a queue blanche <1,9 kg (Odocoileus virginianus ; Verme 1962).

Monteith et al. 2015 42 Traduction Deepl & RP — 31/12/2025



a 1.01 /// b —///
_ 091 /’/‘f |
©
=
g 0.8 - 1
o
ks
2 0.7 1 Adult female mule deer
B Winter
T 06 (n=1,037) , Adult female mule deer
° Winter
o =
05 | (n=334)
0.4 T T T T w " T T T
0.00 0.01 0.02 0.03 0.04 30 40 50 80 70
Per capita snowpack (cm/female) November body mass (kg)

Figure 20. Probabilité estimée (£ IC & 95%) de survie hivernale des femelles adultes (>1 an) de cerfs mulets en fonction
de I'épaisseur de la couche de neige par habitant au niveau de la population (a) et du poids corporel en novembre au
niveau individuel (b), 1998-2008, Round Valley, comté d'Inyo, Californie, Etats-Unis. Les résultats sont basés sur le
meilleur modéle au niveau de la population, qui comprenait I'enneigement par habitant, la température mensuelle et le
mois (a), et au niveau individuel, qui comprenait I'enneigement par habitant, le mois, I'dge et la masse corporelle en
novembre (b). Les prévisions représentent les effets attendus de la variable d'intérét (axe x) dans la fourchette que nous
avons observée, tout en maintenant toutes les autres variables constantes & leur moyenne

Les nouveau-nés qui meurent de malnutrition sont susceptibles de mourir immédiatement
apres la naissance (Ozoga et Clute 1988, Carstensen et al. 2009), ce qui a également été mis
en évidence dans notre étude (Fig. 9b). Le faible poids a la naissance est souvent attribué a
une mauvaise alimentation maternelle (Verme 1965, 1969 ; Robinette et al. 1973 ; Cook et al.
2004 ; Adams 2005 ; Lomas et Bender 2007), mais dans notre étude, le poids a la naissance
n'était pas fortement influencé par les caractéristiques maternelles que nous avons mesurées
(Annexe C). Le poids a la naissance des cerfs mulets était principalement lié a la taille de la
portée, les portées plus importantes entrainant un poids a la naissance plus faible chez les
petits d'une méme portée (Fig. 10a). En revanche, le moment de la naissance était lié aux
caractéristiques maternelles, ce qui pourrait refléter une tentative des femelles de compenser
la mauvaise alimentation maternelle, améliorant ainsi la croissance et la survie des petits
(Monteith et al. 2009).

La durée de gestation est un trait plastique du cycle biologique qui peut étre allongé pour
compenser le retard de développement feetal causé par la privation nutritionnelle (Verme
1965, Rachlow et Bowyer 1991, Berger 1992, Flydal et Reimers 2002, Clements et al. 2011),
ou raccourcie pour coincider avec la disponibilité des ressources si les femelles sont en
bonne santé nutritionnelle (Berger 1992, Mysterud et al. 2009, Rowell et Shipka 2009). Les
femelles plus lourdes et en bonne condition nutritionnelle peuvent avoir congu plus tot a
l'automne, ce qui se traduit par des dates de mise bas plus précoces (Robinette et al. 1973,
Garel et al. 2009, Mysterud et al. 2009, Clements et al. 2011) ; cependant, la date de
conception est souvent inversement proportionnelle a la durée de gestation (Scott et al. 2008,
Mysterud et al. 2009, Clements et al. 2011). Nous émettons 'hypothese que les femelles ayant
des portées plus nombreuses, ou peut-étre une masse corporelle faible, ont prolongé la
gestation afin de stimuler la croissance feetale et d'augmenter la masse a la naissance des
petits, car les portées plus nombreuses ont entrainé un retard des dates de naissance (I'ig.
102) et la faible masse a la naissance a été sélectionnée a la baisse (Fig. 7a). Les femelles
peuvent également avoir augmenté l'allocation des ressources maternelles pour compenser
les dates de naissance tardives et améliorer la croissance néonatale (Rachlow et Bowyer 1994,

Monteith et al. 2015 43 Traduction Deepl & RP — 31/12/2025



Andersen et Linnell 1997), bien que cela ne se produise pas toujours (Asher et al. 2005,
Whiting et al. 2009). Les cerfs élaphes (Gervus elaphus) nourris avec des niveaux nutritionnels
variables ont donné naissance a des petits de taille similaire ; cependant, la durée de gestation
variait considérablement, les femelles ayant une alimentation de mauvaise qualité ayant une
gestation plus longue (Asher et al. 2005). En revanche, les femelles de grande taille peuvent
avoir le potentiel d'améliorer la croissance feetale et de donner naissance plus tot que les
femelles plus petites (Fig. 11). La date de mise bas était plus précoce chez les caribous
(Rangifer tarandus) plus lourds en été (Cameron et al. 1993), chez les élans d'Alaska (Ales alces)
ayant une plus grande quantité de graisse au niveau de la croupe (Keech et al. 2000) et
pendant les années ou la densité de population était plus faible chez les wapitis d'Amérique
du Nord (Cervus elaphus, Singer et al. 1997). De méme, la date de mise bas était plus précoce
et les petits étaient plus lourds a la naissance apres un hiver doux qu'apres un hiver rigoureux
pour les rennes (Rangifer tarandus) en Norvege (Tveraa et al. 2003).

La variation de la durée de gestation pour compenser la faible croissance feetale n'est possible
que dans des conditions nutritionnelles modérées (Albon et al. 1983 a, Asher et al. 2005).
Bien que l'espace péritonéal limité ait probablement restreint le potentiel de masse a la
naissance pour les femelles ayant des portées plus importantes (Fig. 10 ; Robinette et al.
1973), les pressions sélectives ont probablement favorisé les stratégies de reproduction visant
a maximiser la masse a la naissance des petits dans les limites morphologiques, car la masse
a la naissance est 'un des facteurs les plus influents sur la survie des petits. Les stratégies
visant a prolonger la gestation peuvent toutefois ne pas étre favorables pour les especes qui
dépendent d'une mise-bas coincidant avec un afflux de nutriments au printemps afin de
soutenir les couts de lactation (Coté et Festa-Bianchet 2001, Post et al. 2008) et de disposer
de suffisamment de temps pour la croissance et I'accumulation de réserves corporelles afin
de sutvivre a I'hiver (Rachlow et Bowyer 1991, Bowyer et al. 19986, Cook et al. 2004, Bishop
et al. 2005, Hurley et al. 2011).

La date de naissance influence souvent la survie, les nouveau-nés nés tot ou pendant le pic
des naissances bénéficiant de taux de survie plus élevés (Testa 2002, Landete-Castillejos et
al. 2003, Whiting et al. 2011). Le moment ou les besoins nutritionnels des petits nés
tardivement doivent étre satisfaits peut ne pas coincider avec le pic de disponibilité des
ressources au printemps, les petits étant alors en sous-poids et ayant de faibles chances de
survie (Clutton-Brock et al. 1987, Rachlow et Bowyer 1994). D'autres études ont montré que
les petits nés en dehors de la période de pic des naissances peuvent étre soumis a une pression
accrue de prédation (Testa 2002, Barber-Meyer et al. 2008). A 1'inverse, le moment de la
mise bas n'a eu aucun effet sur la survie dans d'autres études (Bowyer et al. 19986, Feder et
al. 2008, Musante et al. 2010) ou pour les nouveau-nés de la Sierra Nevada (Annexe A).
Malgré la prédation importante subie par les jeunes au cours des premieres semaines de leur
vie, I'absence d'effet du moment de la naissance sur la probabilité de survie nous a amenés a
rejeter la possibilité d'un effet de dilution sur la prédation.
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Figure 21. Probabilité estimée (£ IC & 95%) de survie estivale (a), hivernale (b) et annuelle (¢) des femelles adultes (>1
an) de cerfs mulets en fonction de leur &ge dans la Sierra Nevada, en Californie, aux Etats-Unis. Les résultats sont basés
sur le meilleur modéle au niveau individuel, qui comprenait I'enneigement, le nombre de femelles, la masse graisseuse
moyenne en mars (IFBFat), I'dge et I'dge?2 pour I'été (a) ; I'enneigement par habitant, I'adge, le mois et la masse corporelle
en novembre pour l'hiver (b) ; et le produit de la survie estivale et hivernale dans les classes d'adge & l'aide de la
méthode delta pour la survie annuelle (c). Les prévisions représentent les effets attendus de la variable d'intérét (axe x)
dans la fourchette que nous avons observée, tout en maintenant toutes les autres variables constantes & leur moyenne.
La taille des échantillons est indiquée au-dessus des barres d'erreur

o
[1%)
n
[o7]

La lactation est I'événement le plus exigeant sur le plan énergétique (jusqu'a 4 fois le
métabolisme de base) dans le cycle de vie d'un ongulé (Men 1978, Monteith et al. 2014), et
les besoins en fourrage passent de 130% de I'entretien estival lorsqu'il s'agit d'élever un jeune
pendant la période de lactation maximale a 170% pour deux jeunes pendant la période de
lactation maximale (Sadleir 1982). L'alimentation des petits apres la naissance était influencée
positivement par I'état nutritionnel de la meére, mais cet effet était plus évident au début du
pic de lactation (4 semaines apres la mise bas ; Monteith et al. 2014) et était dilué par la forte
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pression de prédation sur les petits nés du coté ouest de la créte de la Sierra (Fig. 7b). Au
cours des premiers mois de leur vie, la croissance et le développement des petits dépendent
de la quantité et de la qualité du lait produit par la mere (Robbins et Robbins 1979 ; Cook et
al. 2004 ; Tollefson et al. 2010, 2011), qui peuvent dépendre de son état nutritionnel ou des
conditions de recherche de nourriture (Sadleir 1982, Landete-Castillejos et al. 2003, Tollefson
etal. 2011).

Tableau 9. Estimations des paramétres moyens du modéle, intervalles de confiance et pondérations d'importance
d'Akaike des facteurs qui ont influencé la graisse corporelle sans ingestion (IFBFat) et la masse corporelle des femelles
adultes (> 1 an) de cerfs mulets en mars au niveau de la population (n = 842 et 828, respectivement) et au niveau
individuel (n = 531 et 517, respectivement), Sierra Nevada, Californie, Etats-Unis, 1998-2009. Nous avons inclus les
variables que nous avons identifiées comme influentes dans les niveaux d'analyse inférieurs. Nous avons considéré les
variables comme influentes si leur intervalle de confiance & 90% ne chevauchait pas zéro ou si leur poids d'importance
était >0,50. Les astérisques adjacents aux estimations des paramétres indiquent que les intervalles de confiance & 90%

ne chevauchent pas zéro. La liste compléte des variables prédictives prises en compte figure dans les annexes K et L

90% CI
Response Level Parameter Estimate Lower Upper Importance weight
Mar IFBFat Population Summer residency -0.50* -0.73 -0.26 1.00
Per capita snowpack 45.23* 30.69 59.77 1.00
Mean Mar IFBFat, 0.51* 0.36 0.66 1.00
Winter precipitation —0.28* -0.35 —-0.21 1.00
Individual Mean Mar IFBFat, 33.07 —2.54 68.67 0.99
Per capita snowpack 0.74* 0.26 1.26 0.95
Winter precipitation —0.15* -0.27 —0.018 0.71
Age -0.16* —-0.24 -0.079 0.96
Litter size 0.56 0.17 0.96 1.00
Nov IFBFat,_,* 0.14* 0.088 0.20 1.00
Mar body mass Population Summer residency -1.00* -1.81 -0.19 0.92
Winter temperature 0.67* 0.37 0.96 0.99
Individual Summer residency -1.11* -1.87 -0.35 0.96
Winter temperature 0.24" 0.018 0.47 0.74
Age 2.70* 2.22 3.19 1.00
Age® -0.15* -0.18 —-0.11 1.00
Mar IFBFat 0.30 0.19 0.40 1.00

* Results obtained from a separate set of models using a subset of data (7= 215) during 2002-2008.

Les ongulés sont généralement considérés comme des reproducteurs de capital, car ils
dépendent de I'énergie stockée pour se reproduire (Jénsson 1997) ; cependant, les petits
ongulés tels que le cerf mulet et le chevreuil Européen (Capreolus capreolus) peuvent
fonctionner davantage comme des reproducteurs de revenu, car ils dépendent de 1'énergie
acquise pendant la reproduction pour subvenir aux besoins de leurs petits (Andersen et al.
2000, Tollefson et al. 2010). La relation entre I'état nutritionnel et la probabilité de survie des
petits pour les femelles qui passent 1'été sur le versant est de la créte de la Sierra, ainsi que les
couts évidents de la reproduction sur 1'état nutritionnel a I'automne, indiquent que le cerf
mulet dépend également du capital actuel pour soutenir I'allocation reproductive (Stearns
1992, Jonsson 1997, Stephens et al. 2009). Des relations similaires entre le capital
nutritionnel, mesuré par la masse corporelle ou les réserves de graisse, et la survie des jeunes
ont été rapportées pour de nombreux grands herbivores, notamment le wapiti d'Amérique
du Nord (Cook et al. 2004), le cerf élaphe (Landete-Castillejos et al. 2003), I'orignal (Keech
et al. 2000), le mouflon d'Amérique (Ovis canadensis ; Festa-Bianchet 1998, Festa-Bianchet et
Jorgenson 1998), le caribou (Bardsen et al. 2010) et le cerf mulet (Lomas et Bender 2007,
Johnstone-Yellin et al. 2009, cette étude). Le rapport entre les femelles jeunes et adultes est
une mesure composite de plusieurs processus démographiques, notamment la survie des
femelles adultes, la fertilité, la fécondité et la survie des jeunes (Bonenfant et al. 2005).
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Figure 22. Effets estimés au niveau de la population (£ IC & 95%) de I'enneigement par habitant (a) et de la masse
graisseuse moyenne sans ingestion (IFBFat) en mars (b) sur I'IFBFat des femelles adultes (>1 an) de cerfs mulets au mois
de mars suivant, par rapport au versant de la créte de la Sierra occupé pendant I'été, Sierra Nevada, Californie, Etats-
Unis, 1997-2008. Les résultats sont basés sur le meilleur modéle au niveau de la population, qui comprenait la résidence
estivale (est ou ouest), I'enneigement par habitant, les précipitations hivernales et la graisse corporelle moyenne sans
apport alimentaire en mars de I'année précédente (+-1). Les prévisions représentent les effets attendus de la variable
d'intérét (axe x) dans la fourchette que nous avons observée, tout en maintenant toutes les autres variables constantes
& leur moyenne

Bien que I'utilisation des données sur les ratios pour déduire la dynamique des populations
ait été critiquée (Caughley 1974, McCullough 1994), d'autres ont utilisé ces données pour
caractériser la démographie des populations d'ongulés (Raithel et al. 2007 ; Harris et al. 2008 ;
Hegel et al. 20104, b). Si les taux de reproduction et la survie des femelles adultes restent
élevés avec peu de variations, les ratios d'age peuvent fournir un indice fiable des
changements relatifs de A, car la variation de la survie des jeunes entraine des changements
interannuels dans cette mesure (Gaillard et al. 1998, 2000 ; Raithel et al. 2007 ; Harris et al.
2008).

Le rapport jeunes/femelles chez les cerfs mulets de la Sierra Nevada était trés variable (Fig.
14a) et était principalement influencé par I'état nutritionnel des femelles adultes en mars. Les
effets dépendants de la densité sur les ratios d'age étaient évidents dans plusieurs études
examinées par Bonenfant et al. (2009). L'état nutritionnel en mars fournissait une mesure
intégrative des conditions du territoire, influencées par les précipitations et les processus
dépendants de la densité ; I'état nutritionnel reflétait le potentiel reproductif des femelles pour
I'été suivant et constituait une référence pour le report des conditions du territoire et des
limitations nutritionnelles de 'année précédente (Fig. 14b).

Age a la premiere reproduction

L'age auquel les jeunes femelles se reproduisent pour la premiére fois présente un intérét
théorique considérable pour comprendre les stratégies de cycle biologique (Stearns 1992,
Proaktor et al. 2008) et peut avoir un effet profond sur la dynamique des populations (Cole
1954). L'age de la premiere reproduction devrait suivre le recrutement des jeunes en fonction
de la sensibilité 4 la limitation des ressources (Eberhardt 2002). A I'appui de cette prédiction,
la probabilité de gestation chez les femelles cerfs mulets d'un an dans la Sierra Nevada a été
déterminée principalement par un indice de disponibilité du fourrage dépendant de la densité,
qui a probablement influencé la croissance des jeunes femelles avant la saison des amours
(Fig. 15).
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Figure 23. Effet estimé (£ IC & 95%) du pourcentage de graisse corporelle non ingérée (IFBFat) des femelles
individuelles en novembre (a) et de I'dge (b) sur I'IFBFat des femelles adultes (>1 an) de cerfs mulets en mars, Sierra
Nevada, Californie, Etats-Unis, 1997-2008. Les résultats sont basés sur le meilleur modéle au niveau individuel, qui
comprenait I'enneigement par habitant, I'lFBFat moyen en mars de I'année précédente (t-1), les précipitations hivernales,
I'age, la taille de la portée et I'IFBFati1 de novembre. Les prévisions représentent les effets attendus de la variable
d'intérét (axe x) dans la fourchette que nous avons observée, tout en maintenant toutes les autres variables constantes
& leur moyenne

L'age de la primiparité pour la plupart des especes de grands ongulés est associé a I'atteinte
d'un seuil de masse corporelle avant l'accouplement (Langvatn et al. 1996, Sand et Cederlund
1996, Adams et Dale 1998, Swihart et al. 1998, DelGiudice et al. 2007), qui est sensible a la
limitation des ressources et peut retarder l'age de la premiere reproduction de 1 a 3 ans selon
la gravité de cette limitation (Jorgenson et al. 1993, Festa-Bianchet et al. 1995, Bonenfant et
al. 2002, Strickland et al. 2008). Bien que nos données sur la masse corporelle aient été
recueillies en mars, le seuil de 241 kg pour une probabilité élevée (0,90) de gestation chez les
cerfs mulets d'un an était comparable a celui rapporté précédemment pour les cerfs mulets
agés de 6 mois et d'un an (41-45 kg ; Robinette et al. 1973) et les cetfs a queue blanche (55,1
kg ; DelGiudice et al. 2007). En revanche, la probabilité de gestation chez les femelles agées
de 22,5 ans n'était pas liée a l'age, a I'état nutritionnel ou a la masse corporelle, méme si la
masse corporelle des femelles gestantes variait entre 34 kg en novembre et 30 kg en mars,
des niveaux de masse corporelle qui représentaient une probabilité de gestation presque nulle
pour les femelles d'un an (Fig. 15b). De méme, les jeunes femelles élans avaient besoin d'une
masse corporelle plus importante pour ovuler que les femelles plus agées (Schwartz et
Hundertmark 1993, Garel et al. 2009). Nous émettons 1'hypothese que I'effet important de
la masse corporelle sur I'age de la primiparité, par rapport a I'absence d'une telle relation chez
les femelles plus agées, pourrait représenter un compromis entre la maturation précoce et la
croissance future (Green et Rothstein 1991, Stearns 1992, Sand 1996). En outre,
l'alimentation des meres pendant I'année de naissance peut influencer I'age de la primiparité
(Pettorelli et al. 2003, McLoughlin et al. 2008), ce qui peut se manifester par son influence
sur le poids a la naissance et la croissance des petits (Monteith et al. 2009).

Taux: de feetus

La taille moyenne des portées entre 1997 et 2009 (1,69 petit/femelle adulte) était comparable
a celle rapportée pour d'autres populations de cerfs mulets en Californie (1,72 ; Salwasser et
al. 1978) et au Colorado (1,70 ; Andelt et al. 2004), mais inférieure a celle observée dans un
troupeau captif au Colorado (1,82 ; Robinette et al. 1973) et d'une population en liberté dans
le Colorado (1,81 ; Bishop et al. 2009), mais supéricure a celle observée (1,40) lors de
l'effondrement de la population dans la Round Valley a la fin des années 1980 (Kucera 1988).
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La taille des portées des femelles cerfs mulets agées >2,5 ans était sensible au climat estival,
al'enneigement par habitant et a la résidence estivale. Nous émettons I'hypothése que les étés
plus chauds ont accéléré le dessechement et la sénescence du fourrage, réduisant ainsi sa
qualité nutritionnelle (Marshal et al. 20054, ). Cependant, les hivers avec un enneigement
plus important par rapport a la densité de population ont probablement contribué a
maintenir la qualité du fourrage plus longtemps en été, ce qui a pu atténuer les effets du
climat estival (T'ableau 7).
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Figure 24. Effet estimé (+ IC & 95%) du pourcentage de graisse corporelle libre d'ingestion (IFBFat) chez les femelles
individuelles en mars (a) et novembre (c), et de I'age (b et d) sur la masse corporelle des femelles adultes (>1 an) de
cerfs mulets en mars et novembre, respectivement, Sierra Nevada, Californie, Etats-Unis, 1997-2009. Les résultats sont
basés sur le meilleur modéle au niveau individuel, qui comprenait la résidence estivale (est ou ouest), la température
hivernale, I'age, I'age? et I''FBFat de mars pour la masse corporelle de mars (a et b), et comprenait la résidence estivale,
les précipitations estivales, la température estivale, I''FBFat moyen de mars, I'dge, I'age?, I''FBFat de novembre et le
statut de recrutement pour la masse corporelle de novembre (¢ et d). Les prévisions représentent les effets attendus de
la variable d'intérét (axe x) dans la fourchette que nous avons observée, tout en maintenant toutes les autres variables
constantes & leur moyenne

Les effets de I'état nutritionnel sur les taux de fertilité ont été rapportés pour de nombreuses
especes d'ongulés (Adamczewski et al. 1997, Cook et al. 2004, Stewart et al. 2005), y compris
le cerf mulet (Johnstone-Yellin et al. 2009, Tollefson et al. 2010). Nos résultats ont toutefois
indiqué que l'age, I'état nutritionnel et la masse corporelle n'influencaient pas les schémas de
fertilité des cerfs mulets femelles agées de plus de 2,5 ans. Dans d'autres études, les schémas
de fertilité étaient liés soit a la masse corporelle, soit a I'état nutritionnel (Cameron et al.
1993, Adams et Dale 1998, Stewart et al. 2005, Tollefson et al. 2010) ; cependant, les
ressources fourrageres disponibles immédiatement avant ou pendant l'cestrus peuvent
'emporter sur les effets de I'état nutritionnel actuel (Verme 1969, Bowyer 1991, Tollefson et
al. 2010).
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Tableau 10. Estimations des paramétres moyens du modéle, intervalles de confiance et pondérations d'importance
d'Akaike des facteurs qui ont influencé la graisse corporelle sans ingestion (IFBFat) et la masse corporelle des femelles
adultes (>1 an) de cerfs mulets en novembre au niveau de la population (n = 359 et 330, respectivement) et au niveau
individuel (n = 249 et 253, respectivement), Sierra Nevada, Californie, Etats-Unis, 1998-2009. Nous avons inclus les
variables que nous avons identifiées comme influentes dans les niveaux d'analyse inférieurs. Nous avons considéré les
variables comme influentes si leur intervalle de confiance & 90% ne chevauchait pas zéro ou si leur poids d'importance
était >0,50. Les astérisques & cété des estimations des paramétres indiquent que les intervalles de confiance & 90% ne
chevauchent pas zéro. La liste compléte des variables prédictives prises en compte figure dans les annexes M et N

90% CI
Response Level Parameter Estimate Lower Upper Importance weight
Nov IFBFat Population Summer residency -2.35* -322 —1.48 1.00
Per capita snowpack 78.53* 14.16 142.89 1.00
Summer precipitation 0.087* 0.012 0.16 0.69
Mean Mar IFBFat 0.27 -0.12 0.65 0.64
Individual Summer residency -1.97° -2.84 -111 1.00
Per capita snowpack 132.38* 7154 19322 1.00
Mean Mar IFBFat 0.89* 0.28 150 0.94
Age -0.030 -0.18 0.13 1.00
Mar IFBFat 0.10 —-0.027 023 0.51
Litter size —-0.24 -0.93 0.45 1.00
Recruitment status -2.81° —3.43 -220 1.00
Nov body mass Population Summer residency —2.75* —4.15 -133 1.00
Summer precipitation 0.37 027 047 1.00
Summer temperature —0.61" -1.11 —0.12 0.88
Mean Mar IFBFat -0.55 -113 0.039 0.79
Individual Summer residency -2.72° —427 -1.16 1.00
Summer precipitation 0.27* 0.15 039 0.99
Summer temperature —-0.36 —0.86 0.14 0.69
Mean Mar IFBFat 0.13 -0.11 037 1.00
Age 1.93° 0.80 3.06 1.00
<’ —0.084* -0.15 —0.016 1.00
Nov IFBFat 0.37* 0.22 052 1.00
Recruitment status —0.81 -1.71 0.079 1.00

Il peut étre possible de maintenir une fertilité élevée pour les ongulés migrateurs qui sont
capables de suivre les gradients phénologiques (Monteith et al. 2011, Sawyer et Kauffman
2011) et de se déplacer vers des zones qui ont subi une pression de broutage négligeable au
cours de la saison précédente (Skogland 1985, Andelt et al. 2004). Les cerfs mulets de la
Sierra Nevada migrent vers leur aire d'hivernage avant le rut en automne, ou l'intensité du
broutage a été réduite pendant toute la saison de croissance (Monteith et al. 2011), ce qui
peut leur offrir un régime alimentaire suffisant en énergie digestible et en protéines pour
augmenter la probabilité de gestation et la taille des portées, et peut expliquer en partie
l'absence d'effet de I'état nutritionnel sur ces parametres reproductifs. Cependant, la grande
taille des portées chez les femelles qui passent I'été sur le versant ouest de la créte de la Sierra
peut s'expliquer en partie par leur séjour plus long dans des zones d'été offrant une plus
grande diversité végétale et une meilleure qualité de fourrage que celles des femelles qui
passent 1'été sur le versant est (Monteith et al. 2011).

La sénescence reproductive en termes de fertilité ou de fécondité ne s'est pas produite chez
les cerfs mulets agés de moins de 15,5 ans dans la Sierra Nevada, malgré une masse corporelle
(Fig. 24d) et un état nutritionnel (Fig. 20b) plus faibles chez les femelles agées en automne.
La gestation et la taille des portées sont restées largement inchangées par I'age chez les
femelles agées de plus de 2,5 ans.

Ces données concordent avec l'absence de relation forte entre la fertilité et la masse
corporelle ou I'état nutritionnel. Verme et Ullrey (1984) ont suggéré que la sénescence
reproductive survient chez les cerfs a queue blanche agés de plus de 7 ans ; cependant, la
plupart des données empiriques indiquent une absence de sénescence en matiere de fertilité
ou de fécondité chez Odocoilens (McCullough 1979, Nelson et Mech 1990, Strickland et al.
2008), y compris chez les cerfs de Virginie agés de 15,5 ans dans le Midwest nord-Américain
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(DelGiudice et al. 2007). Malgré une sénescence actuarielle chez les cerfs mulets vers 1'age de
10 ans (Fig. 21), en particulier pendant I'hiver, la sénescence reproductive n'était pas évidente.
Une augmentation des pauses reproductives et une baisse de la fécondité ont été signalées
chez d'autres ongulés femelles a un age avancé (généralement > 12 ans) ou a quelques années
de la sénescence actuarielle (Festa-Bianchet et al. 1994, Adams et Dale 1998, Bérubé et al.
1999, Ericsson et al. 2001, Festa-Bianchet et King 2007). Nous soupgonnons que la
sénescence reproductive est peu susceptible d'étre évidente chez les populations de cerfs
soumises a la chasse ou a la prédation par de grands carnivores, en particulier lorsque la
sénescence en termes de survie commence deés 1'age de 10 ans. La taille des portées est restée
¢levée et n'était pas cohérente avec I'état nutritionnel individuel, ce qui limite leur valeur pour

¢évaluer la variation interannuelle du degré de limitation des ressources pour les populations

d'Odocoilens.

Gestation chez les adultes

Les schémas de gestation chez les grands herbivores varient considérablement selon les
especes et les populations, avec des pauses reproductives fréquentes chez certains taxons
(Julander et al. 1961, Testa et Adams 1998, Cook et al. 2004, Stewart et al. 2005), par rapport
a des schémas de gestation élevés et constants qui semblent insensibles a la limitation des
ressources chez d'autres (Skogland 1985, DelGiudice et al. 2007, Bishop et al. 2009). Bien
que de faibles taux aient été documentés dans des conditions extrémes de densité de
population et de détérioration de I'habitat (Julander et al. 1961, Bowyer 1991), des taux élevés
de gestation dans un large éventail de variations environnementales et de limitations
nutritionnelles semblent étre la norme pour Odocoilens (Andelt et al. 2004, DelGiudice et al.
2007, Strickland et al. 2008). Ces tendances confirment que la gestation des femelles adultes
est I'un des derniers facteurs a étre influencé par une alimentation inadéquate (Fig. 1 ;
Eberhardt 2002) et indiquent que la surveillance des taux de gestation ne fournira que des
informations limitées sur les variations des contraintes nutritionnelles au sein des populations
ou entre elles (Andelt et al. 2004), sauf en cas de privation nutritionnelle extréme. En
revanche, les tendances en matiére de gestation chez I'élan sont sensibles a I'état nutritionnel,
avec 9% et 13% d'IFBFat en automne, ce qui correspond respectivement a des taux de
gestation de 50% et 100% (Testa et Adams 1998).

Des pauses reproductives et des taux de gestation variables se produisent chez les espéces
polytoques (Julander et al. 1961, Hamel et al. 2010, Pierce et al. 2012), mais sont beaucoup
plus fréquentes chez les especes qui donnent généralement naissance a un seul petit,
comme le cerf élaphe et le wapiti d'Amérique du Nord (Albon et al. 198306, Cook et al. 2004,
Stewart et al. 2005) et le caribou (Cameron 1994, A dams et Dale 1998), ou un ajustement de
1 a 0 petit est normalement la seule possibilité. Des taux de gestation élevés et des portées
de plus d'un petit sont typiques chez les Odocoilens, qui sont plus susceptibles d'ajuster
l'allocation des ressources a la reproduction en fonction des conditions nutritionnelles
pendant la gestation ou au début des soins postnataux, plutot que pendant I'ovulation
(Johnstone-Yellin et al. 2009, Monteith et al. 2009). La mortalité prénatale chez les
Odocoilens a été documentée, mais elle survient principalement au début de la gestation et est
rare (Robinette et Gashwiler 1950, Kie et White 1985, Bishop et al. 2008).

Survie des femelles adultes
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La survie des femelles adultes d'ongulés présente généralement un schéma constant de survie
élevée (>85%) avec une forte résilience aux facteurs climatiques ou liés a la densité (Barrett
1982 ; van Vuren et Bray 1986 ; Gaillard et al. 1993, 2000 ; Loison et Langvatn 1998 ;
Unsworth et al. 1999 ; Hamel et al. 2010). Nous avons documenté les effets positifs de
l'enneigement par rapport a la densité animale sur la survie estivale et hivernale des femelles
adultes, apres avoir pris en compte la structure d'age (Festa-Bianchet et al. 2003). Malgré ces
relations interannuelles avec la densité et la croissance du fourrage, la survie annuelle
moyenne était de 0,87 et la survie saisonniere était presque toujours supérieure a 0,90, avec
toutefois quelques variations d'une année a l'autre. Le taux de survie élevé des adultes (Fig.
18) dans un environnement variable confirme la stabilité de la survie des femelles adultes
chez les grands herbivores (Fig. 1), en particulier si l'on compare avec les variations observées
au niveau des conditions météorologiques, de la prédation et de la nutrition. La survie des
adultes peut toutefois étre fortement influencée par des exceés de potassium associés a une
sécheresse extreme (Pierce et al. 2012).

Outre l'age, la seule caractéristique individuelle liée a la survie saisonniere des femelles
adultes de cerf mulet était la masse corporelle en novembre, qui augmentait la probabilité
de survie hivernale (Fig. 20b). Le régime alimentaire des cerfs mulets de Round Valley passe
progressivement du buisson amer a l'armoise, cat le broutage hivernal épuise les réserves de
buisson amer (Pierce et al. 2004). L'armoise est riche en protéines, mais peut contenir une
abondance de composés phénoliques toxiques (Bray et al. 1991) et est principalement
consommeée lorsque d'autres sources de fourrage ne sont pas disponibles dans la vallée de
Round Valley (Kucera 1997 ; Pierce et al. 2004, 2012). La survie hivernale pourrait ctre liée
a la masse corporelle plutot qu'a I'TFBFat, car la masse corporelle integre a la fois les protéines
et les graisses corporelles et pourrait représenter les réserves endogenes totales disponibles
pour compenser I'épuisement des protéines fourrageres et de I'énergie digestible au fur et a
mesure que I'hiver progresse (Barboza et Parker 2008).

La perte de masse corporelle pendant I'hiver est importante pour la plupart des ongulés et,
a mesure que les réserves de graisse s'épuisent, la mobilisation de la masse musculaire
s'accélere pour satisfaire les besoins énergétiques et azotés nécessaires a leur entretien (Torbit
etal. 1985, Parker et al. 1993, Monteith et al. 2013). Par conséquent, le maintien d'une masse
musculaire suffisante pour les individus vivant dans des conditions difficiles peut étre
essentiel a leur survie (Torbit et al. 1985, Bender et al. 2008).

L'état nutritionnel des femelles adultes peut influencer leur survie (Lawrence et al. 2004,
Bender et al. 2007), mais des événements rares tels que des conditions météorologiques
extrémes ou une privation nutritionnelle peuvent étre nécessaires pour que les relations entre
la nutrition et la survie des adultes deviennent évidentes (sensu Gaillard et al. 2000, Bishop
et al. 2005). Au cours d'une étude de trois ans, menée pendant une période de sécheresse
dans le centre-nord du Nouveau-Mexique, I'état nutritionnel des individus a eu une influence
significative sur la survie des femelles cerfs mulets (Bender et al. 2007). De méme, la
population de cerfs mulets de Round Valley est passée d'environ 6 000 animaux en 1985 a
moins de 1 000 en 1991 en raison d'une grave sécheresse qui a entrainé une baisse de la survie
des adultes due a la privation nutritionnelle (Kucera 1988, Pierce et al. 2012). A I'inverse,
'amélioration nutritionnelle de I'aire d'hivernage a augmenté la survie annuelle des adultes de
0,05 (Bishop et al. 2009). Bien que notre étude ait porté sur une période de 12 ans caractérisée
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par des précipitations trés vatiables, les cerfs n'ont pas été soumis a des conditions
climatiques ou a une densité extrémes susceptibles d'affecter de mani¢re dramatique une
caractéristique de leur cycle de vie qui peut étre amortie par des variations
environnementales modérées (Gaillard et al. 1998, 2000). La résistance de la survie des
adultes a la limitation nutritionnelle peut s'expliquer par le nombre de stratégies
comportementales et reproductives dont disposent les femelles pour préserver leur propre
survie, compte tenu d'autres décisions qui augmentent le risque de mortalité (Festa-Bianchet
et Jorgenson 1998 ; Birdsen et al. 2010 ; Monteith et al. 2011, 2013).

La sénescence actuarielle (Nussey et al. 2008), ou la diminution de la survie avec I'age, s'est
produite pendant l'hiver et I'été, mais elle est probablement plus apparente pendant les
saisons ou les années de limitation nutritionnelle (Gaillard et al. 1993, Garrott et al. 2003,
Nussey et al. 2008). Bien que la survie ait diminué a mesure que les femelles vieillissaient
pendant I'été, la survie prévue des femelles agées de plus de 10 ans a diminué a un rythme
réduit et est restée supérieure a 80% dans les classes d'age plus avancées (I'ig. 21a). Ce déclin
modéré contrastait avec l'augmentation du taux de mortalité avec l'age chez les femelles
pendant I'hiver (Fig. 21b), comme c'est généralement le cas chez les grands ongulés (Loison
et al. 1999 ; Nussey et al. 2007, 2008). Pour de nombreux ongulés des régions tempérées,
I'été est la saison ou le fourrage est abondant (Parker et al. 2009), ce qui peut avoir atténué la
suppression nutritionnelle associée a la vieillesse et a I'usure dentaire (Loe et al. 2006, Nussey
et al. 2008). En revanche, le goulot d'étranglement nutritionnel de I'hiver offre aux femelles
agées moins de possibilités de réduire leur dépense énergétique ou d'augmenter leur gain
alimentaire (Monteith et al. 2013), d'autant plus qu'elles sont généralement en moins bonne

condition nutritionnelle en mars que les femelles en age de procréer (Fig. 23b).

Sensibilité de la condition nutritionnelle

Nos résultats concordaient globalement avec I'hypothese selon laquelle les caractéristiques
du cycle biologique sont sensibles aux contraintes nutritionnelles (Gaillard et al. 2000,
Eberhardt 2002), a I'exception des taux de gestation, qui étaient moins variables et moins
affectés par les contraintes nutritionnelles que la survie des femelles adultes (Iig. 1). Nous
avons émis I'hypothese que I'état nutritionnel offrirait la mesure la plus sensible et la plus
directe de la limitation des ressources. A l'appui de cette hypothese, I'état nutritionnel était
plus variable que les autres traits liés au cycle biologique et l'influence de 1'état nutritionnel
sur les caractéristiques du cycle biologique correspondait a ces mémes prévisions (Fig. 1).

De nombreux traits liés au cycle biologique, y compris I'état nutritionnel, reflétaient un
décalage de I'état nutritionnel (moyen) de la population par rapport aux années précédentes.
L'état nutritionnel au niveau de la population, en particulier apres l'hiver, reflétait
probablement une mesure de I'état de I'habitat de I'année précédente qui se prolongeait d'une
saison a l'autre (McCullough 1979, Fryxell 1991, Singer et al. 1997, Cook et al. 2013, Monteith
et al. 2013). Les effets directs et différés de la dépendance a la densité ont été documentés
dans de nombreuses populations de grands mammiferes dans divers habitats (Singer et al.
1997, Beckerman et al. 2002, Pettorelli et al. 2002, Minsson et al. 2007), ce qui a
probablement entrainé des effets différés sur la structure par age, des effets retardés sur le
report nutritionnel au niveau individuel et des effets résiduels sur les conditions de I'habitat
par rapport a la densité de la saison précédente. Si la condition nutritionnelle représente la
position relative de la population par rapport a K (Piasecke et Bender 2009), alors cette
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position devrait se refléter en partie 'année suivante. Les décalages temporels et les effets
de report en réponse a la limitation des ressources sont de plus en plus reconnus comme des
facteurs influents dans la régulation des populations d'ongulés (Fryxell 1991, Gilbert et
Raedeke 2004, Keyser et al. 2005, Monteith et al. 2009, Harrison et al. 2011), et soulignent
l'importance de ne pas considérer une saison ou une année particuliere de maniere isolée (Kie

et al. 2003, Monteith et al. 2013).

L'état nutritionnel représente une mesure directe de l'apport énergétique et du déficit
énergétique d'un individu ; il est donc sensible aux changements mineurs dans la qualité et
la disponibilité des ressources (Cook et al. 2004, Parker et al. 2009). En conséquence, les
changements dans la qualité de l'habitat et la densité animale se refléteront dans I'état
nutritionnel avant que les effets démographiques ne soient observés, car ces derniers sont
largement influencés par la nutrition (Bender et al. 2008, Parker et al. 2009). De plus, comme
les ongulés a longue durée de vie et a reproduction itérative privilégient une stratégie de vie
conservatrice (Gaillard et Yoccoz 2003), certains taux vitaux sont insensibles aux
changements de I'habitat ou ne sont affectés qu'une fois un certain seuil atteint, ce qui fournit
des informations incomplétes sur une large gamme de limitations des ressources.

L'état nutritionnel (c'est-a-dire le pourcentage de graisse corporelle) est plus sensible aux
facteurs liés a l'habitat d'un individu que la masse corporelle. Les tendances de la masse
corporelle peuvent refléter la limitation des ressources et les variations environnementales,
mais l'interprétation de ces tendances comme une référence a la limitation nutritionnelle peut
étre faussée par les effets a long terme de la cohorte et de la maternité (Albon et al. 1987,
Post et al. 1997, Sams et al. 1998, Hamel et al. 2009, Monteith et al. 2009). Par exemple, les
individus peuvent étre en bonne santé nutritionnelle apres I'amélioration des conditions de
leur habitat, mais leur masse corporelle reste faible en raison des effets intergénérationnels et
de cohorte qui agissent a travers la nutrition maternelle (Monteith et al. 2009). De plus, les
réserves de graisse fournissent une forme d'énergie différente de celle des réserves de
protéines, qui est principalement reflétée par la masse corporelle (Monteith et al. 2013). Les
réserves de protéines, et donc la masse corporelle, servent principalement d'assurance contre
la malnutrition hivernale, tandis que les réserves de graisse constituent une source d'énergie
universelle pour la survie et la reproduction (Monteith et al. 2013).

Malgtré des changements marqués dans I'état nutritionnel des cerfs mulets de Round Valley
entre 1997 et 2009, les tendances en maticre de masse corporelle sont restées pratiquement
inchangées (CV = 3%) et ont été principalement influencées par l'age et le lieu de résidence
estivale, les femelles résidant sur le versant ouest de la créte étant plus grandes que celles du
versant est. Le niveau nutritionnel plus élevé du coté ouest de la créte de la Sierra et le
potentiel plus important d'allocation prénatale et postnatale par les meres passant 1'été du
coté ouest expliquent probablement la disparité de masse corporelle entre les femelles
occupant les cotés opposés de la créte de la Sierra. Nous émettons 1"hypothése que les
limitations nutritionnelles du c6té est ont eu des effets négatifs a long terme sur la masse
corporelle adulte des jeunes nés de meres vivant du coté est, car la masse corporelle peut
refléter I'état maternel des générations précédentes (Mech et al. 1991, Monteith et al. 2009),
plut6t que les conditions actuelles de 'habitat.
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Les variations dans l'acceés aux ressources et la maniere dont les individus répartissent ces
ressources au cours d'une saison particuliere ont des implications pour la fitness inclusive,
en particulier pour les animaux qui dépendent en partie du capital actuel pour leur survie et
leur reproduction (Stearns 1992, Jonsson 1997, Stephens et al. 2009). Ces effets résiduels des
saisons précédentes sont définis comme des effets de report, dans lesquels les événements
de I'histoire de vie et les processus écologiques observés au cours d'une saison font que les
individus passent d'une saison a l'autre avec des états nutritionnels différents, ce qui affecte
leurs performances individuelles au cours de la saison suivante (Harrison et al. 2011,
Monteith et al. 2013). Les conséquences en aval de I'état nutritionnel et reproductif actuel sur
la condition physique future ont des implications importantes pour I'évolution des stratégies
du cycle de vie et la dynamique des populations, lorsque les effets individuels sont extrapolés
au niveau de la population (Testa et Adams 1998, Norris 2005). Malgré leur importance, les
effets de report sont difficiles 2 documenter, car ils se produisent au niveau individuel et
nécessitent donc des données longitudinales sur les individus tout au long du cycle annuel
(Clutton-Brock et Sheldon 2010, Harrison et al. 2011).

L'ampleur relative de l'effet de I'état nutritionnel actuel des cerfs mulets individuels sur les
composantes du cycle de vie au cours de la saison suivante était conforme a la théorie du
cycle de vie des grands herbivores (Stearns 1992, Eberhardt 2002). En outre, les individus
ont effectué la transition entre les saisons a des états nutritionnels différents en fonction de
la disponibilité antérieure de la nourriture, de leur statut migratoire et de leur production
reproductive. L'effet de report le plus évident sur le succés reproductif était lié a
l'environnement hivernal, ou les possibilités de paturage dans les zones d'hivernage ainsi que
I'état nutritionnel en novembre déterminaient I'état nutritionnel a la fin de I'hiver (Figures 22
et 23), qui a son tour influengait la survie et le recrutement des jeunes 1'été suivant (Figures
7b, 13a et 14b). De méme, I'état nutritionnel des individus passant de I'été a I'hiver était
largement déterminé par leur stratégie migratoire et leur dépense reproductive (Figures 25 et
20). Le report substantiel de 1'état nutritionnel renforce l'idée que K est un phénomene qui
s'é¢tend sur toute l'année (Kie et al. 2003) et que les apports nutritionnels des zones
saisonnieres ne sont pas indépendants (Monteith et al. 2013).

Coit nutritionnel de la reproduction

Une question centrale dans la théorie du cycle biologique est de savoir dans quelle mesure
les individus allouent des ressources pour soutenir la reproduction actuelle par rapport a la
garantie de leur propre survie (Stearns 1992). Les especes a longue durée de vie qui ont la
possibilité de se reproduire a plusieurs reprises devraient adopter une stratégie conservatrice
en matiere d'allocation reproductive, qui privilégie la survie maternelle plutét que la
production reproductive (Martin et Festa-Bianchet 2010). Cette stratégie de couverture des
risques a été qualifiée d'allocation reproductive sensible au risque (Bardsen et al. 2008)
et constitue la principale raison pour laquelle la survie des jeunes est plus variable et plus
sensible a la limitation des ressources que celle des adultes (Gaillard et al. 1998, 2000). En
effet, les femelles peuvent compter sur leurs réserves corporelles pour alimenter des périodes
d'apport énergétique important ou de reproduction intense (Monteith et al. 2013). Bien que
le printemps et I'été représentent la saison d'abondance alimentaire dans de nombreux
écosystemes, les meres engagent des couts énergétiques importants pour soutenir la fin de la
gestation et la lactation (Moen 1978, Pekins et al. 1998, Monteith et al. 2014), ce qui peut
entrainer un compromis si l'allocation reproductive actuelle affecte les réserves
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nutritionnelles qui constituent une assurance contre la privation nutritionnelle pendant I'hiver
(Bender et al. 2007).
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Figure 25. Effet estimé (£ IC & 95%) des précipitations estivales totales (a) et de I'enneigement par habitant (b) sur le
pourcentage de graisse corporelle sans ingestion (IFBFat) chez les femelles adultes (>1 an) de cerfs mulets en novembre
par rapport au versant de la créte de la Sierra occupé pendant I'été, Sierra Nevada, Californie, Etats-Unis, 1997-
2009. Les résultats sont basés sur le meilleur modéle au niveau de la population, qui comprenait la résidence estivale
(est ou ouest), I'enneigement par habitant, I''FBFat moyen en mars et les précipitations estivales. Les prévisions
représentent les effets attendus de la variable d'intérét (axe x) dans la fourchette que nous avons observée, tout en
maintenant toutes les autres variables constantes & leur moyenne

L'état nutritionnel a la fin de 1'hiver a eu un effet positif sur le succes reproductif des femelles
cerfs mulets 1'été suivant, mais I'effort reproductif a, a son tour, influencé I'état nutritionnel
a l'automne (Fig. 26a). Les cots liés a I'allaitement supportés par les meres pendant 1'été,
ainsi que leur résidence estivale, ont été les facteurs les plus influents dans la détermination
des réserves nutritionnelles des femelles avant le début de I'hiver (Fig. 26a). Bien que I'TFBFat
des femelles individuelles n'ait pas eu d'incidence sur la probabilité de survie pendant I'hiver,
les femelles plus lourdes avaient plus de chances de survivre a I'hiver (Tableau 8). La masse
corporelle des femelles adultes a I'automne était influencée positivement par leurs réserves
de graisse, qui étaient principalement déterminées par leur statut reproductif a I'automne
(Tableau 10). De plus, l'état nutritionnel des femelles a 'automne avait une influence positive
sur leur état nutritionnel en mars, qui a son tour affectait leur succes reproductif I'été suivant
(Fig. 132). Par conséquent, les cerfs mulets ont subi un cott de fitness en échangeant leur
allocation reproductive actuelle contre I'accumulation de réserves somatiques afin de survivre
a I'hiver et de soutenir la reproduction I'été suivant.

Les grands herbivores connaissent des rythmes saisonniers dans leur état nutritionnel, avec
un état médiocre souvent observé apres l'hiver, et le fourrage estival favorisant la
reproduction et 'accumulation de graisse (Parker et al. 2009). Conformément a ce schéma,
I'état nutritionnel moyen des femelles a 'automne (9,7% IFBFat) était supérieur a celui de la
fin de l'hiver (7,2%). Néanmoins, pour les individus reproducteurs, la dynamique
saisonnicre de la masse corporelle et de I'état nutritionnel n'a pas suivi le modele attendu, en
raison des couts somatiques considérables liés a une reproduction réussie. Par exemple, nous
avons observé un cott mesurable de la reproduction sur I'état nutritionnel des femelles cerfs
mulets a I'automne, sur la base du nombre de jeunes recrutés, ce qui reflete probablement
une réduction du seuil automnal de I'état nutritionnel chez les femelles qui ont réussi a
recruter des jeunes (Monteith et al. 2013). Les effets négatifs de la reproduction sur les
réserves de graisse ont ét¢ modérés par l'enneigement par habitant et les précipitations
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estivales (Figure 25), qui ont probablement influencé la qualité et la disponibilité du fourrage
dans les aires de répartition saisonnic¢res (Sinclair et al. 1985 ; Marshal et al. 20054, b).
Indépendamment de leur lieu de résidence estivale ou des variations climatiques, les femelles
qui ont recruté un jeune étaient toujours en moins bonne condition a l'automne que celles

qui n'ont pas réussi a recruter de jeune.

Le cott immédiat substantiel de la reproduction sur I'état nutritionnel et l'influence de la
qualité des paturages en été indiquaient que les cerfs mulets dépendaient de leurs réserves
nutritionnelles (c'est-a-dire leur capital) et du fourrage disponible (c'est-a-dire leur revenu)
pour subventionner leur allocation reproductive (Stephens et al. 2009). Bien que d'autres
chercheurs aient suggéré que le cerf mulet pourrait fonctionner comme d'autres petits
ongulés (Andersen et al. 2000) en s'appuyant sur le revenu nutritionnel (Johnstone-Yellin et
al. 2009, Tollefson et al. 2010), nos résultats indiquent qu'il se situe quelque part au milieu
du continuum capital-revenu. De plus, le fait que le capital actuel soit utilisé pour financer
l'allocation reproductive atteste de la valeur de I'état nutritionnel pour interpréter ou prédire
la dynamique des populations.

Pressions sélectives sur les tactiques migratoires

Les schémas migratoires au sein des populations influencent les caractéristiques ultérieures
du cycle biologique et, par conséquent, les pressions sélectives qui déterminent 1'équilibre
entre les segments migratoires d'une population (Kaitala et al. 1993). La coexistence de
tactiques migratoires divergentes au sein d'une méme population indique que les animaux
suivent une stratégie évolutive mixte stable, dans laquelle diverses stratégies peuvent se
produire avec des avantages relativement égaux, mais a des moments différents (Sinclair
1983). La mortalité différentielle entre les segments migratoires peut permettre la coexistence
des deux tactiques, mais les avantages de chacune seront sensibles aux changements dans le
succes reproductif et la survie (Kaitala et al. 1993). Un faible recrutement et une faible survie
résultant d'une tactique migratoire particuliere, compte tenu de la fidélité natale et adulte a
une aire de répartition saisonnicre particulicre, réduiront intrinsequement la proportion
d'individus dans la population employant la tactique la plus couteuse. En effet, nous avons
documenté des différences dans la taille des portées, la survie et le recrutement des jeunes,
ainsi que les niveaux de graisse saisonniers entre les femelles qui partageaient une aire de
répartition hivernale commune mais présentaient des tactiques migratoires divergentes par
rapport a l'occupation des aites de répartition estivales situées de part et d'autre de la créte
de la Sierra (Fig. 3).

La migration vers le versant ouest de la créte de la Sierra était la tactique migratoire la plus
courante pour les cerfs mulets hivernant dans la vallée de Round avant 1985, car les cerfs
migrant vers le versant ouest de la créte de la Sierra constituaient la majeure partie (87%) de
la population (Kucera 1988) ; en 2005, cependant, cette proportion était tombée a moins de
50% et a continué a baisser pendant le reste de notre étude (Annexe P). Entre 1997 et 2009,
nous avons constaté une grande fidélité a l'aire de répartition estivale, sans changement de
résidence estivale entre les deux cotés de la créte de la Sierra pour les femelles adultes (7 =
251) etles jeunes (7 = 26). Compte tenu de la grande fidélité a l'aire de répartition saisonniére,
qui est courante chez les cerfs mulets (McClure et al. 2005), la dispersion n'était pas
responsable des tendances changeantes dans les segments migrateurs de la population.
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Figure 26. Effet estimé (1 IC & 95%) du nombre de jeunes recrutés & I'automne (a) et de I'ége (b) sur le pourcentage
de graisse corporelle sans ingestion (IFBFat) des femelles adultes (>1 an) de cerfs mulets en novembre par rapport au
versant de la créte de la Sierra occupé pendant I'ét, Sierra Nevada, Californie, Etats-Unis, 1997-2008. Les résultats
sont basés sur le meilleur modéle au niveau individuel, qui comprenait la résidence estivale, I'enneigement par habitant,
I'lFBFat moyen en mars, I'adge, I''FBFat en mars, la taille de la portée et le statut de recrutement. Les prévisions
représentent les effets attendus de la variable d'intérét (axe x) dans la fourchette que nous avons observée, tout en
maintenant toutes les autres variables constantes & leur moyenne

Les habitats et les régimes d'humidité annuels différaient considérablement entre les deux
versants de la créte de la Sierra (Storer et al. 2004, Bleich et al. 2006). L'environnement plus
mésique et la densité de cerfs plus faible du coté ouest de la créte de la Sierra ont
probablement entrainé de meilleures conditions de recherche de nourriture pour les cerfs
mulets (Monteith et al. 2013). En conséquence, les femelles qui passaient 1'été du coté ouest
de la créte de la Sierra étaient plus grandes que celles du coté est, ce qui refléte probablement
des différences a long terme dans la nutrition estivale et la croissance des jeunes (Monteith
et al. 2009). Des relations similaires avec la taille corporelle ont été documentées pour les
caribous occupant des aires de répartition estivales disparates (Créte et Huot 1993). En
outre, les femelles qui passaient 1'été sur le versant ouest de la créte de la Sierra étaient
systématiquement en meilleure condition nutritionnelle a I'automne apres contréle des couts
liés a l'allaitement (Fig. 26a), et restaient en meilleure condition nutritionnelle jusqu'en mars
(Fig. 22). Malgré ces avantages nutritionnels, le taux de survie des jeunes du versant ouest de
la créte de la Sierra entre 2006 et 2008 était inférieur de plus de 70% a celui des jeunes nés
du versant est. De plus, le recrutement automnal des jeunes entre 1997 et 2008 pour les
femelles du versant ouest n'était que de 60% de celui des femelles du versant est. La
suppression a long terme du recrutement des jeunes en 'absence de différence de sutvie des
adultes entre les femelles occupant les aires d'été des deux cotés de la créte de la Sierra,
associée a une grande fidélité a leurs aires d'été, indique que la disparité dans le recrutement
des jeunes était le facteur responsable du changement dans les segments migratoires de la
population. Les exemples de sélection naturelle entrainant des changements démographiques
chez les grands mammifeéres sont rares.

Les pressions sélectives exercées sur les cerfs mulets hivernant dans la vallée de Round Valley
ont évolué au cours des dernicres décennies pour favoriser les animaux qui résident sur le
versant est de la créte de la Sierra pendant I'été, apparemment en raison d'une plus grande
prédation sur le versant ouest. Les populations d'ours noirs en Californie et dans d'autres
Etats de 'ouest ont considérablement augmenté au cours des derniéres décennies (Brown et
al. 2009). Les estimations de l'abondance des ours noirs en Californie ont été multipliées par
pres de 5 au cours des trois dernicres décennies (California Department of Fish and Game
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2010), période durant laquelle la proportion de cerfs migrant vers le versant ouest de la créte
de la Sierra a diminué, passant de pres de 80% a moins de 50%. La prolifération des ours
noirs dans la Sierra Nevada pourrait résulter de I'expansion de l'interface entre les zones
urbaines et la faune sauvage (Beckmann et Berger 2003) ou de la libération de la concurrence
associée a I'élimination de I'ours grizzli de Californie en 1922 (Storer et Tevis 1955, Brown
et al. 2009). Le faible recrutement de jeunes malgré un potentiel nutritionnel plus important
a l'ouest de la créte de la Sierra indique que la mortalité élevée des jeunes causée par la
prédation des ours limite ce segment migratoire de la population.

Bien que la migration soit généralement considérée comme une stratégie favorable (Fryxell
et al. 1988), l'interaction entre l'intensité de la prédation et le gain nutritionnel peut
déterminer les trajectoires des différents segments migratoires d'une population (Kaitala et
al. 1993, McClure et al. 2005, Middleton et al. 20134). Par exemple, les wapitis d'Amérique
du Nord ont obtenu une alimentation 6,5% plus digestible en migrant vers des altitudes
plus élevées pendant I'été que les wapitis résidents (Hebblewhite et al. 2008), ce qui a entrainé
des taux de gestation plus élevés et une augmentation de la masse corporelle des petits au
milieu de I'hiver (Hebblewhite et Merrill 2011). Malgré I'amélioration de la qualité du fourrage
obtenu par les migrants, le risque de prédation par les loups gris (Canis lupus) pendant la
migration était 1,7 fois plus élevé que celui observé pour les wapitis résidents. La survie plus
faible des femelles adultes et le recrutement réduit des jeunes par les wapitis migrateurs ont
entrainé un déclin du segment migrateur de la population (Hebblewhite et Merrill 2007,
2009). Les taux élevés de prédation pour certains segments migrateurs des populations qui
ont un potentiel nutritionnel plus important impliquent qu'une partiec de la mortalité est
additive si leur homologue migrateur est capable de recruter de maniére disproportionnée

plus de jeunes tout en se trouvant dans une situation nutritionnelle inférieure.

Capacité de charge

La capacité de charge (K) dans la gestion de la faune sauvage est généralement définie par le
nombre d'animaux qu'une zone peut supporter a I'équilibre (c'est-a-dire la moyenne a long
terme de 1'abondance de la population ; McCullough 1979, Macnab 1985, Kie et al. 2003).
Dans les environnements stochastiques, les populations d'herbivores peuvent rarement,
voire jamais, étre en équilibre avec leur approvisionnement alimentaire trés variable
(McCullough 1999), ce qui peut compromettre les estimations de Kliées a la densité (Macnab
1985, McLeod 1997, Kie et al. 2003) et compliquer la détection et l'interprétation de la
dépendance a la densité (Marshal et al. 2009). L'absence de relation avec la densité n'implique
pas toujours une absence de dépendance a la densité, mais peut simplement étre la
conséquence d'une offre alimentaire fluctuante. Dans les environnements arides, la qualité
et I'abondance du fourrage sont sensibles aux précipitations (Sinclair et al. 1985 ; Marshal et
al. 20054, b ; Pierce et al. 2012) et 'offre alimentaire annuelle varie considérablement en
fonction de la densité de la population. Par conséquent, la position de la population par
rapport a son approvisionnement alimentaire varie non seulement en fonction de la densité
animale, mais aussi en fonction de l'interaction entre la production fourragere (conséquence
des conditions environnementales) et la densité de population (Sinclair et al. 1985,
McCullough 1999).

Bien que de nombreuses méthodes aient été proposées pour estimer K (ou d'autres dérivés
de celui-ci pour les populations de grands herbivores, notamment les modéles de type Ricker
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(McCullough 1979), les modeles basés sur l'alimentation (Hobbs et al. 1982, Hobbs et Swift
1985, De Young et al. 2000, Beck et al. 2000) et des modéles de séries chronologiques (Boyce
1989, Sather et al. 2002, Forsyth et Caley 2006, Kaeuffer et al. 2009), toutes n'ont connu
qu'une application limitée dans des scénarios de recherche ou de gestion (Macnab 1985).
Pour la plupart des approches, la collecte de données peut étre difficile et demander
beaucoup de travail (DeYoung et al. 2000), les modeles sont sensibles a la précision des
estimations de population et nécessitent des estimations a long terme de la taille de la
population (Freckleton et al. 2006, Clark et al. 2010, Knape et de Valpine 2011), et sont
généralement peu performants dans des environnements variables. Il est nécessaire de
disposer d'une méthode permettant de déterminer la capacité d'un habitat a soutenir de
grands herbivores, qui integre a la fois la densité animale et la variation de la disponibilité
alimentaire causée par les variations environnementales, et qui soit logistiquement réalisable
et tangible. Une telle approche permettrait de mieux comprendre l'interaction entre la
dépendance a la densité et les variations environnementales (Caughley et Gunn 1993), et
serait plus susceptible d'étre appliquée dans la recherche et la gestion des grands herbivores.

Piasecke et Bender (2009) ont présenté une nouvelle approche pour estimer K pour le cerf
wapiti d'Amérique du Nord, basée sur la différence entre 1'état nutritionnel automnal des
biches allaitantes et non allaitantes, la différence relative indiquant la proximité de la
population par rapport a K. L'application de cette technique peut étre limitée a certaines
especes monotoques, telles que le wapiti, chez lesquelles les femelles allaitantes peuvent
atteindre des niveaux de graisse similaires a ceux des femelles non reproductrices a I'automne
lorsqu'elles bénéficient d'un régime nutritionnel adéquat (Cook et al. 2004). Pour les especes
polytoques, les couts de reproduction peuvent étre nettement plus élevés (Sadleir 1982,
Tollefson et al. 2010), et le moment de la mortalité des jeunes modifie les couts de
reproduction pour les individus non allaitants, affectant ainsi la référence de base des
comparaisons lors de la détermination de la proximité de K. Néanmoins, l'utilisation de
I'état nutritionnel constitue une avancée significative dans l'identification de la proximité

d'une population par rapport a K.

Capacité de charge nutritionnelle indiguée par les animaux

Etant donné que 'état nutritionnel est une mesure intégrée des gains et des dépenses
énergétiques antérieurs des individus (Parker et al. 2009), la qualité et la quantité du fourrage
par rapport a la densité de la population (dépendance a la densité) pour les grands herbivores
sont inhérentes a cette mesure. L'état nutritionnel d'une population devrait indiquer la
position relative de cette population par rapport a son approvisionnement alimentaire actuel,
l'approvisionnement alimentaire étant représentatif de la capacité de charge nutritionnelle
(NCC). Nous proposons que la position relative d'une population par rapport a son
approvisionnement alimentaire annuel soit reflétée par, et donc déterminée par, les schémas
saisonniers de I'état nutritionnel et des performances de la population. Nous appelons notre
approche « NCC indiquée par les animaux » car I'état nutritionnel est le produit de
l'environnement d'un animal (concept d'indicateur animal ; Franzmann 1985), qui est
déterminé par I'approvisionnement alimentaire d'une population (NCC).

Nous avons paramétré la NCC indiquée par les animaux en fonction de I'état nutritionnel de

la population lorsque A = 1, ce qui correspond a la définition classique de K lorsque la
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population est en équilibre (ou presque) avec son environnement (Caughley 1979). Une
condition nutritionnelle médiocre par rapport a ce seuil implique une proximité avec, ou un
dépassement du NCC par rapport a une bonne condition nutritionnelle, qui est typique d'une
population en dessous du NCC, et est indicative de conditions d'habitat favorables a la

croissance de la population.

L'état nutritionnel au cours du mois de mars actuel expliquait 32% de la variation de A pour
les cerfs mulets de la Sierra Nevada (Fig. 27). Une augmentation absolue de 1 point de
pourcentage de I'IFBFat a donné lieu a une augmentation prévue de 0,06 et le point prévu
de la NCC indiquée par les animaux (A = 1) s'est produit a 6,7% de I'IFBFat. Etant donné
que I'état nutritionnel est sensible a la croissance du fourrage, a la concurrence pour le
fourrage et au report de l'année précédente (Fig. 22), le nombre réel d'individus pouvant étre
soutenus a la NCC indiquée par les animaux au cours d'une année donnée peut varier. Cette
approche n'exige pas que la population d'herbivores soit en équilibre avec son
environnement et devrait donc étre utile pour estimer la NCC dans les systemes

stochastiques.

141 Mule deer
A=0.63 + 0,055 x IFBFat
1.2 1
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E
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Figure 27. Effet estimé (£ IC & 95%) de la graisse corporelle moyenne sans apport alimentaire (IFBFat) des femelles
adultes (>1 an) de cerfs mulets en mars sur la croissance démographique (lambda) au cours de I'année en cours, Sierra
Nevada, Californie, Etats-Unis, 1991-2008. Les résultats sont basés sur le meilleur modéle, qui ne comprenait que la
moyenne |IFBFat de mars
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Figure 28. Résidus du modéle utilisé pour prédire la capacité nutritionnelle des femelles cerfs mulets & recruter des
jeunes, par rapport & celle tentée (sur la base des taux de foetus) et observée (sur la base des ratios jeunes/femelles
adultes). Les résidus dans les ratios jeunes/femelles adultes supérieurs & ceux prédits (ligne pointillée) indiquent le niveau
de mortalité compensatoire (gris clair), tandis que les ratios inférieurs & ceux attendus dictent le niveau de mortalité
additif (gris foncé) par rapport & la capacité nutritionnelle pour le recrutement des jeunes. La zone hachurée autour des
prédictions du modéle correspond & des intervalles de confiance & 95%. Le modéle au niveau de la population
comprenait la graisse corporelle moyenne sans ingestion (IFBFat) en mars de I'année en cours (t), la graisse corporelle
moyenne sans ingestion (IFBFat) en mars de I'année précédente (t 1), la masse corporelle moyenne en mars, la taille
moyenne des portées, I'enneigement par habitant, les précipitations estivales et la température estivale

Nous rappelons que la NCC indiquée par les animaux ne représente pas une densité
d'équilibre a long terme pouvant étre désignée par K, mais plutdt la capacité a court terme de
l'environnement a soutenir la croissance de la population en fonction de la disponibilité des
ressources et de la densité animale. Par exemple, nous avons observé un IFBFat moyen en
mars proche de 6,7% lorsque la taille estimée de la population était de 1 250 animaux en 1992
et de 2 281 animaux en 1998. La teneur en eau du manteau neigeux en avril précédent était
nettement inférieure en 1992 (15,7 cm) et supérieure en 1998 (45,7 cm) a la moyenne sur 24
ans (20,3 cm). Les différences dans les conditions de 1'habitat en fonction de la couverture
neigeuse et de la pression de broutage de I'année précédente ont probablement été
responsables des différences dans le nombre d'animaux que l'habitat pouvait supporter a un
niveau nutritionnel de 6,7% d'IFBFat, et ont déterminé les performances attendues de la
population l'année suivante. Les effets reportés du cycle de vie et de la nutrition de la saison
précédente ont une incidence sur les populations (Harrison et al. 2011), deux facteurs
inhérents aux estimations de la NCC indiquée par les animaux (Fig. 23). L'état nutritionnel a
un moment donné fournit un point de référence pour 'historique nutritionnel et le report

nutritionnel a la saison suivante (Monteith et al. 2013).

L'utilisation de la moyenne a long terme ou des pics historiques de la taille de la population
pour estimer K peut étre trompeuse lorsque de véritables changements dans K se sont
produits a la suite d'une modification de I'habitat ou d'un changement climatique. Par
exemple, 2 Round Valley, un ranch de luzerne (environ 0,36 km? qui était fréquenté
quotidiennement par des centaines de cerfs pendant l'hiver a été cloturé a la fin des années
1980. De plus, en juin 1995, un incendie a bralé 22 km? (environ 24%) de l'aire de répartition
hivernale principale dans une zone dominée par le buisson amer et I'armoise a Round Valley.
En raison de l'intensité de I'incendie, la repousse de I'armoise amere a été faible au cours des
années suivantes, et la zone bralée est désormais dominée par le pécher du désert et le brome
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des toits (Bromus tectorum), deux especes qui offrent peu de valeur fourragere aux cerfs (Pierce
et al. 2004). Compte tenu des limitations nutritionnelles et du nivellement de la taille de la
population que nous avons observée entre 1991 et 2009, alors que la population se remettait
du crash de la fin des années 1980, l'habitat de Round Valley ne peut plus soutenir
l'abondance de cerfs présente dans les années 1980 (Fig. 5) - une conclusion qui aurait été
beaucoup moins certaine ou plus spéculative sans les données sur 'état nutritionnel. Les
tendances en mati¢re de condition nutritionnelle indiquaient une limitation nutritionnelle
accrue 2 mesure que la population approchait les 3 000 animaux, ce qui signifie que la NCC
indiquée par les animaux a été atteinte bien en deca des pres de 6 000 animaux recensés en
1985 (Fig. 5) et que K a diminué a moins de 2 500 animaux. Ce résultat illustre I'importance
d'éviter d'utiliser les niveaux historiques d'ongulés pour estimer K, et montre que conclure
que l'habitat n'est pas limitant parce que les densités animales sont inférieures a celles
documentées précédemment est peu justifié. Ces complications renforcent 'utilisation du
NCC indiqué par les animaux, car cet indicateur tient directement compte des changements,
qu'ils soient dus a l'altération de I'habitat ou au climat, dans la capacité nutritionnelle de
I'habitat.

Le risque de prédation peut affecter l'utilisation de I'habitat et I'efficacité de la recherche de
nourriture pour les grands herbivores (Bleich et al. 1997, Bleich 1999, Creel et Winnie 2005,
Schroeder et al. 2010) ; cependant, les liens entre ces effets non consumptifs de la prédation
et la démographie des proies, ainsi que la maniére dont ces effets non consumptifs
s'amplifient pour influencer la capacité des grands herbivores a utiliser les habitats
disponibles, restent incertains (Lima 2002, Christianson et Creel 2008, Creel et Christianson
2008, White et al. 2011, Middleton et al. 20134). Si le risque de prédation limite la capacité
des individus a exploiter pleinement les habitats disponibles et réduit l'efficacité¢ de la
recherche de nourriture et le gain énergétique, alors les interactions nutritionnelles entre les
grands herbivores et leur habitat peuvent étre modifiées en raison de la répartition de la
nourriture et des habitats a risque en présence de grands carnivores (Creel et Christianson
2008) ou d'autres perturbations nouvelles (Sawyer et al. 2009, Wasser et al. 2011). Quoi qu'il
en soit, ces effets non consommables sont intrinséquement intégrés dans les estimations de
la NCC indiquée par les animaux. Nous postulons que les expériences intégrant des mesures
in vivo de I'état nutritionnel et des changements dans l'utilisation de I'espace constitueront le
meilleur moyen de tester directement les hypotheses relatives aux effets du risque, car les
couts physiologiques peuvent étre quantifiés (White et al. 2011, Middleton et al. 201306) et
que des modéles peuvent étre développés pour tenir compte du comportement dépendant
de I'état (Monteith et al. 2011, Lendrum et al. 2013) et de l'utilisation de 'habitat (Morales et
al. 2010).

Malgré ses nombreux avantages, une approche intégrant 1'état nutritionnel pour estimer la
NCC indiquée par les animaux peut étre moins utile pour les populations de grands
herbivores maintenues a faible densité par la prédation ou d'autres sources de mortalité. La
nutrition dans ces populations n'est pas un facteur limitant majeur ; les femelles sont en
bonne condition nutritionnelle et la croissance de la population est régulée par la prédation
plutot que par la nutrition (Gasaway et al. 1992, Bowyer et al. 2005, Boertje et al. 2007), tout
comme les femelles vivant sur le versant ouest de la créte de la Sierra, qui ont subi une
prédation intense et additive de la part des ours noirs (Figures 9 et 29b). L'état nutritionnel
refléterait toutefois une pression potentielle descendante exercée par les prédateurs et
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l'absence de pression ascendante, indiquant que I'habitat n'était pas un facteur limitant majeur
(Bowyer et al. 2005).

Une autre faiblesse potentielle de l'utilisation de I'état nutritionnel pour calibrer la NCC
indiquée par les animaux est l'effet confondant des agents pathogenes ou d'autres maladies
sur l'état nutritionnel ; la prévalence d'agents pathogenes, de parasites ou de maladies
spécifiques peut avoir une influence négative sur I'état nutritionnel. Par exemple, les
infestations de tiques ont été attribuées a la privation nutritionnelle et a la mort éventuelle
d’orignaux dans le New Hampshire (Musante et al. 2010). Les infections et I'état nutritionnel
peuvent étre interactifs, car la malnutrition peut entrainer une immunosuppression et une
augmentation du parasitisme et des maladies, tandis que les agents pathogenes causent des
lésions tissulaires et ont un effet négatif sur 1'équilibre énergétique, ce qui entraine une plus
grande suppression nutritionnelle (Gulland 1992, Holmes 1995, Sams et al. 1995, Gunn et
Irvine 2003). La connaissance de 1'état nutritionnel de la population ou des individus par
rapport a d'autres facteurs de mortalité liés a la maladie pourrait fournir les informations
nécessaires pour distinguer les limitations pathologiques et nutritionnelles, ou leurs effets
synergiques, tout comme elle peut le faire pour les schémas de mortalité.

Conséquences de la mortalité

Les causes ultimes et les conséquences de la mortalité sont des questions fondamentales en
¢écologie des populations, en gestion et en biologie évolutive (Messier 1994, Metcalf et Pavard
2007, Griffin et al. 2011, Pettorelli et al. 2011, Connelly et al. 2012). En particulier,
l'influence de la prédation par les grands carnivores sur la dynamique des populations
d'ongulés a fait I'objet de vifs débats (Ballard et al. 1991, 2001 ; Boutin 1992 ; Powell 2001)
et reste un sujet controversé (Bower et al. 2005, 2013 ; Griffin et al. 2011). Il est difficile
d'interpréter les relations prédateur-proie compte tenu de la multitude de facteurs qui
influencent leur dynamique, notamment le climat, la diversité et I'abondance des prédateurs
et des proies, les conditions de I'habitat et la nutrition (Van Ballenberghe et Ballard 1994,
Linnell et al. 1995, Lima 2002, Sinclair et al. 2003, Griffin et al. 2011, Grovenburg et al.
20120).

L'influence relative de la mortalité sur la limitation d'une population de proies se caractérise
par ses effets additifs ou compensatoires sur la croissance de la population. Les concepts qui
sous-tendent les conséquences de la mortalité pour les populations de proies ont été
initialement formulés par Errington (1946) sur la base de ses observations selon lesquelles
les populations de proies contiennent un surplus d'individus condamnés a mourir chaque
année, qu'il a appelé le « surplus condamné ». La prédation qui ne touche que le surplus
condamné, n'a aucun effet net sur la croissance de la population de proies (mortalité
compensatoire), tandis que la prédation qui touche plus que le surplus condamné (mortalité
additive) entraine le maintien de la population de proies a un niveau inférieur a celui qui aurait
été atteint en l'absence d'une telle prédation (Errington 1956). Par conséquent, la mortalité
compensatoire fonctionne sous l'effet des fluctuations de la dépendance a la densité, ou une
diminution de la densité de population par rapport au NCC réduit la compétition
intraspécifique pour les ressources, ce qui entraine une diminution des taux de mortalité
naturelle et, par conséquent, un potentiel accru de survie et de reproduction (Boyce et al.
1999). En effet, il est nécessaire de différencier les causes immédiates et ultimes (Mayr 1961)
de la mortalité pour comprendre la dynamique des populations d'ongulés. La mort d'un
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individu entraine un changement numérique dans la population et a donc un effet limitatif
(Sinclair 1991), mais cela n'est pas trés informatif en soi et sa conséquence relative est
inextricablement liée au niveau de dépendance a la densité (c'est-a-dire a la limitation
nutritionnelle) au sein de la population (Van Ballenberghe et Ballard 1994, Pierce et al. 2012).
Néanmoins, l'interaction entre la mortalité due a la prédation ou a la malnutrition est difficile
a démeéler sans expériences manipulatives ou autres moyens d'évaluation (Boutin 1992).

De nombreux chercheurs ont relevé le défi d'identifier les effets relatifs de la prédation sur
les populations de proies en comparant les taux de prédation ou de malnutrition, la densité
de population et la rigueur de I'hiver entre les populations ou les années (Ballard et al. 2001,
Barber-Meyer et al. 2008, Boertje et al. 2009, Garrott et al. 2009, White et al. 2010). Dans ces
cas, les auteurs ont souvent été confrontés au défi d'interpréter les conséquences de la
mortalité sans connaissance directe de I'état nutritionnel de la population. La conclusion
selon laquelle la mortalité est additive parce que les taux de mortalité étaient élevés par
rapport a d'autres populations ou a une autre période, ou parce que les taux de prédation
sont restés constants dans le temps sans preuve suffisante décrivant I'état nutritionnel de la
population, est potentiellement erronée.

La variabilité interannuelle des conditions environnementales, la densité, les effets de report
des saisons précédentes et les changements potentiels dans la NCC rendent difficiles les
comparaisons temporelles et inter-populationnelles des taux de mortalité et de leurs
conséquences (Kie et al. 2003).

Une autre approche utilisée pour distinguer la mortalité additive de la mortalité
compensatoire, qui a été de plus en plus utilisée ces dernieres années (Griffin et al. 2011,
Brodie et al. 2013, Johnson et al. 2013), consiste a régresser les taux de mortalité causés par
la prédation par rapport aux taux de survie globaux. Les taux de prédation qui sont en
corrélation négative avec les taux de survie sont supposés etre additifs (Anderson et Burnham
1976, Schaub et Lebreton 2004) ; mais lorsque la prédation est compensatoire, aucune
relation n'est attendue entre la prédation et la survie. Bien que cette méthode soit novatrice
et semble intuitive, la base permettant de distinguer les différences entre les conséquences de
causes spécifiques de mortalité est circulaire, car le taux de survie est intrinsequement un
artefact du taux de mortalité (c'est-a-dire de prédation) et, par conséquent, peut n'avoir de
valeur que pour démontrer quels facteurs de mortalité immédiats déterminent le taux de
survie. En outre, la vulnérabilité a la prédation est influencée par la variabilité individuelle
de la vitalité et de la taille des proies, ainsi que par la puissance et la taille du prédateur
(Fitzgibbon et Fanshawe 1989, Kunkel et al. 1999, Husseman et al. 2003, Sinclair et al. 2003,
Barber-Meyer et al. 2008), qui peuvent déterminer la probabilité qu'un prédateur spécifique
ait un effet additif sur une population de proies, mais cela n'implique pas que la prédation
¢tait additive (Errington 1946, 1956, 1967).

Des progres ont été réalisés dans I'élucidation de l'influence relative de ces processus
écologiques (Burnham et Anderson 1984, Bowyer et al. 2005, Servanty et al. 2010), mais peu
de progres ont été réalisés en ce qui concerne une approche quantitative pour caractériser la
mortalité compensatoire par rapport a la mortalité additive chez les grands ongulés. Le fait
de ne pas reconnaitre le mécanisme sous-jacent qui dicte les conséquences de la mortalité
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au niveau de la population a probablement entravé les progres dans ce domaine, mais ce
mécanisme sous-jacent a été identifié dans des études expérimentales.

Bartmann et al. (1992) ont évalué les effets de la prédation des coyotes sur la survie des jeunes
cerfs mulets en manipulant la présence des prédateurs. La proportion d'animaux perdus a
cause de la prédation a simplement remplacé ceux perdus a cause de la malnutrition lorsque
les prédateurs étaient absents. L'étude a souligné que le nombre d'individus perdus a cause
de la malnutrition (souvent utilisé pour faire référence a la mortalité compensatoire) n'était
pas une bonne référence pour évaluer les conséquences de la mortalité, ce qui est une erreur
courante dans les études sur les prédateurs et leurs proies. La malnutrition est une
conséquence évidente de la limitation nutritionnelle en 'absence de prédateurs ; cependant,
en présence de grands carnivores, les pertes dues a la malnutrition peuvent étre remplacées
par la prédation, ce qui brouille I'interprétation des effets sous-jacents de la mortalité. Tveraa
et al. (2003) ont suivi la survie de renne nouveau-nés apres leur libération a I'age d'environ 5
semaines d'un enclos sans prédateurs a la suite d'hivers doux et rigoureux. Des pertes
importantes de jeunes dues aux prédateurs ont été observées apres I'hiver rigoureux, lorsque
les femelles ont souffert de restrictions alimentaires. En revanche, apres 'hiver doux,
lorsque les femelles étaient en bien meilleure condition physique, aucune perte due a la
prédation n'a été observée (Iveraa et al. 2003). Dans les deux études, la perte de jeunes due a
la prédation dépendait de la nutrition, facteur sous-jacent déterminant les conséquences de
la mortalité.

Nous proposons que les conséquences de la mortalité, quelle qu'en soit la cause, puissent
étre déterminées sur la base d'une évaluation de la capacité nutritionnelle de survie et de
reproduction. Dans les systemes régulés par la prédation, la capacité nutritionnelle de survie
ou de recrutement est supérieure a celle observée (Fig. 4), par rapport aux systemes régulés
par les ressources ou la capacité nutritionnelle de survie ou de recrutement est similaire a
celle observée. A mesure que les populations se rapprochent du NCC, les femelles tentent
de produire plus de petits que I'habitat ne peut en supporter (McCullough 1979) ; c'est-a-dire
que la capacité nutritionnelle de recruter des petits est inférieure a ce que les femelles tentent
de recruter (Fig. 4). La différence entre ces valeurs indique le taux de mortalité
potentiellement compensatoire. La mortalité qui réduit le recrutement au potentiel
nutritionnel au cours d'une année donnée est compensatoire, une mortalité plus élevée ayant
un effet additif sur le recrutement (Fig. 4). La disponibilité et la densité des ressources sont
intrinsequement liées pour déterminer I'état nutritionnel et dictent la capacité nutritionnelle
des adultes a survivre et des femelles a produire et a élever des petits. Par conséquent,
l'estimation de la capacité nutritionnelle de survie ou de recrutement devrait fournir une
référence quant au degré de compensation ou d'addition de la mortalité par rapport a la survie
et au recrutement observés. En effet, des études ont démontré les effets positifs de
I'élimination des prédateurs sur les populations d'ongulés qui n'étaient pas limitées en
ressources (c'est-a-dire celles dans lesquelles la prédation avait un effet additif ; Gasaway et
al. 1983, Kie et White 1985, Gasaway et al. 1992, Hegel et al. 20105, White et al. 2010), par
rapport a celles qui étaient limitées en ressources, pour lesquelles I'élimination des prédateurs
avait peu d'effet (c'est-a-dire celles dans lesquelles la prédation était compensatoire ;
Bartmann et al. 1992, Ballard et al. 2001, White et al. 2010, Hurley et al. 2011).

Survie des adultes
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La théorie du cycle biologique et les données empiriques sur les ongulés a longue durée de
vie indiquent que les femelles devraient privilégier leur propre survie plutoét que la
reproduction, ce qui rend la survie des adultes relativement insensible a la limitation des
ressources (Unsworth et al. 1999, Eberhardt 2002, Bonenfant et al. 2009). Néanmoins, dans
des conditions exceptionnelles telles qu'une sécheresse extréme (Bender et al. 2007, Pierce et
al. 2012) ou des conditions hivernales rigoureuses (DelGiudice et al. 2000), la mortalité des
adultes peut étre limitée par la privation nutritionnelle résultant d'une réduction de la NCC.
Lors de la grave sécheresse qui a frappé Round Valley a la fin des années 1980, la survie
estimée des femelles adultes de cerfs mulets a été le facteur démographique principalement
responsable de l'effondrement de la population (Pierce et al. 2012) ; cependant, ce
changement dans le taux vital était sous-tendu par une grave privation nutritionnelle
probablement causée par un dépassement de la NCC. Par conséquent, la mortalité des
femelles adultes pendant l'effondrement de la population était en grande partie
compensatoire, car moins d'animaux pouvaient étre nourris a la suite de la réduction de
l'approvisionnement alimentaire (Pierce et al. 2012). Apres l'effondrement de la population,
la survie des adultes était élevée et relativement constante, avec une influence modérée de la
disponibilité du fourrage sur la survie (Tableau 8).

Survie des jeunes

La survie et le recrutement des jeunes sont généralement trés variables et sensibles aux
limitations nutritionnelles et a la capacité maternelle a soutenir la reproduction (Gaillard et
al. 1998, 2000 ; Eberhardt 2002). Etant donné que les ongulés femelles dépendent du capital
nutritionnel et des revenus pour soutenir l'allocation reproductive (qui influence la survie des
jeunes), la prise en compte de la variation attribuable a la nutrition tout en supprimant les
autres facteurs externes non liés a la nutrition dans les modeles prédictifs devrait permettre
d'obtenir le potentiel nutritionnel pour le recrutement des jeunes. Les tendances
interannuelles du rapport entre les femelles jeunes et adultes dans la Sierra Nevada refletent
¢troitement celles attendues sur la base de I'état nutritionnel de la population, indiquant que
de 1992 a 2009, la mortalité des jeunes au niveau de la population était principalement
compensatoire (Fig. 28). Des tendances contrastées du recrutement automnal des jeunes sont
apparues lorsque nous avons comparé les deux segments migratoires au sein de la population
de cerfs mulets hivernant dans la Round Valley. Le recrutement observé était principalement
compensatoire pour les femelles qui passaient I'été sur le versant est de la créte de la Sierra,
tandis que le recrutement des jeunes par les femelles du versant ouest était souvent inférieur
a ce qui aurait du étre possible compte tenu de leur capacité nutritionnelle a nourrir leurs
petits (Fig. 29). La mortalité des jeunes, qui présentait une forte composante additive (0,30
jeune par femelle et par an) pour les femelles occupant le versant ouest de la créte de la Sierra,
corrobore I'hypothese selon laquelle les changements dans la prédation, principalement par
les ours noirs, ont été responsables du changement dans la proportion des segments
migratoires au sein de la population de cerfs mulets hivernant dans la vallée de Round Valley
au cours des dernieres décennies (Fig. 3).

L'influence de la prédation par les ours sur la survie des ongulés nouveau-nés a été soulignée
dans plusieurs études récentes (Linnell et al. 1995, Bowyer et al. 19984, Zager et Beecham
20006, Barber-Meyer et al. 2008, Griffin et al. 2011, Middleton et al. 2013¢). Les ours se
spécialisent dans la chasse aux nouveau-nés pendant la période ot ils sont le plus vulnérables,
c'est-a-dire au cours des premieres semaines de leur vie (Fig. 9b ; White et al. 2010, Griffin
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et al. 2011). Par conséquent, parmi les grands carnivores, les ours ont été proposés comme
ayant le plus grand potentiel d'influencer la dynamique des populations d'ongulés, car la
vulnérabilité des nouveau-nés ne reflete pas nécessairement leur état nutritionnel a cet age
(Batber-Meyer et al. 2008, White et al. 2010). Bien qu'une limitation nutritionnelle plus
importante au sein d'une population entraine intrinsequement une augmentation de la
proportion de proies prédisposées a la mortalité, il est trompeur de considérer la mortalité
compensatoire par rapport a la mortalité additive comme une fonction de la vulnérabilité des
proies individuelles, en particulier des nouveau-nés, car les conséquences réelles de la
mortalité dépendent de la capacité nutritionnelle de 'habitat. Le fait de documenter que la
prédation par un prédateur particulier semble ne pas étre affectée par I'état des proies indique
que ce prédateur peut avoir un effet additif, mais n'implique pas que tous les déces dus 2 la
prédation étaient additifs. La mortalité des nouveau-nés d'un c6té de la créte de la Sierra était
partiellement additive (Fig. 29b), tandis que la mortalité des nouveau-nés de 'autre coté était

largement compensatoire (Fig. 29a).
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Figure 29. Résidus du modéle utilisé pour prédire la capacité nutritionnelle des femelles adultes (>1 an) de cerfs mulets
& recruter des jeunes (ligne pointillée), par rapport & celle tentée (sur la base des taux foetaux) et observée (sur la base
des taux de recrutement) pour les femelles de la céte est (a) et de la céte ouest (b). Les résidus dans le recrutement
supérieurs a ceux prévus (ligne pointillée) indiquent le niveau de mortalité compensatoire (gris clair), tandis que le
recrutement inférieur & celui prévu dicte le niveau de mortalité additif (gris foncé) par rapport & la capacité nutritionnelle
pour le recrutement des jeunes. La zone hachurée autour des prévisions du modéle correspond & des intervalles de
confiance & 95%. Le modéle incluait la résidence estivale et la graisse corporelle moyenne sans ingestion en mars
(IFBFat), les effets de la résidence estivale ayant été supprimés car ils reflétaient largement la pression accrue de la
prédation pour les femelles de la céte ouest

Notre approche pour évaluer les conséquences de la mortalité sur une population fournit
une mesure simple, mais sensible, pour déterminer si les schémas de recrutement des jeunes
sont limités uniquement par la nutrition (c'est-a-dire que la mortalité est compensatoire) ou
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si d'autres facteurs extrinseques tels que la prédation ont un effet partiellement additif sur la
mortalité. Nous reconnaissons que les prévisions du modéle ont été déterminées a partir de
données de terrain et qu'elles peuvent donc ne pas refléter la capacité nutritionnelle réelle a
soutenir les jeunes lorsque la prédation ou d'autres facteurs extrinseques interagissent pour
influencer le potentiel de survie et de reproduction (Fischhoff et al. 2007, Christianson et
Creel 2010, Hegel et al. 20100). Le fait de soumettre les individus a un régime nutritionnel
identique en captivité permettrait probablement d'obtenir un recrutement plus élevé, car les
jeunes présentant une croissance et une vigueur médiocres peuvent survivre en captivité,
mais sont prédisposés a la prédation en présence de prédateurs. Néanmoins, l'interaction
entre la nutrition, les conditions météorologiques et la prédation dans un systéeme naturel
devrait révéler la capacité nutritionnelle a recruter des jeunes a la lumiére d'autres risques
concurrents, et devrait fournir une estimation prudente et réaliste de la capacité nutritionnelle
des femelles a recruter des jeunes.

Nous avertissons que les tentatives visant a conclure sila mortalité est purement additive ou
purement compensatoire sont probablement erronées. Une mortalité purement additive ne
se produirait que lorsque la population est dans un excellent état nutritionnel (c'est-a-dire
lorsque la densité est bien inférieure au NCC), et la mortalité ne serait purement
compensatoire que lorsque la nutrition est limitée et que les taux de mortalité ne dépassent
pas le potentiel nutritionnel de survie et de reproduction (par exemple, les femelles de la cote
est ; Fig. 29). Entre ces deux extrémes, cependant, la mortalité jusqu'a un certain point (en
fonction de la proximité du NCC) est compensatoire, les niveaux de mortalité plus élevés
devenant de plus en plus additifs (Fig. 4). Pour les cerfs mulets de Round Valley entre 1997
et 2008, aucune année n'a connu une mortalité enticrement additive compte tenu des
limitations nutritionnelles que nous avons observées (Fig. 29), mais celle-ci était plutot
compensatoire jusqu'a un certain niveau, puis est devenue additive lorsque les niveaux de
mortalité ont forcé le recrutement en dessous de ce qui était nutritionnellement réalisable.
Ce schéma de mortalité compensatoire par rapport a la mortalité additive est conforme 2
celui proposé dans les modeles conceptuels d'autres auteurs (McCullough 1979, Kie et al.
2003, Bowyer et al. 2005) et indique que la mortalité compensatoire et la mortalité additive
doivent étre considérées comme un continuum plutdt que comme une dichotomie, car les
deux processus peuvent se produire au cours d'une méme année et au sein d'une méme
population.

Nous reconnaissons que les mod¢les de recrutement des jeunes peuvent ne pas étre aussi
sensibles aux conditions nutritionnelles pour toutes les especes ou tous les systemes.
L'approche proposée ici devrait bien fonctionner pour les especes qui dépendent fortement
du capital actuel pour soutenir leur reproduction, telles que le mouflon d'Amérique (Festa-
Bianchet 1998), I'orignal (Testa et Adams 1998, Keechet al. 2000) ou le wapiti et le cetf élaphe
(Landete-Castillejos et al. 2003, Cook et al. 2004). Néanmoins, pour les reproducteurs plus
axés sur le revenu, il convient d'intégrer des variables qui décrivent la capacité nutritionnelle
des femelles a soutenir la reproduction, telles que le moment et le rythme du verdissement
printanier (Pettorelli et al. 2007, Post et al. 2008), la densité de population (Andersen et al.
2000), les précipitations printanieres et estivales (Marshal et al. 20054, 4 ; Lomas et Bender
2007 ; Tollefson et al. 2011) ou d'autres facteurs climatiques (Albon et al. 19834) peut fournir
les informations nécessaires pour expliquer la variation des schémas de recrutement causée
pat la nutrition. De plus, des facteurs tels que la densité ou la rigueur de I'hiver pourraient
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étre intégrés dans des modeles de survie hivernale des jeunes et servir a expliquer les
variations causées par les interactions entre la disponibilité du fourrage et les conditions
météorologiques rigoureuses (Bartmann et al. 1992, White et Bartmann 1998, Hurley et al.
2011). En outre, 'absence de relation entre I'état nutritionnel et les modeles de recrutement
pour un reproducteur capital pourrait indiquer une forte contrainte descendante. Une telle
contrainte devrait entrainer le maintien des populations d'ongulés bien en dessous du NCC.
Par conséquent, 'état nutritionnel serait élevé et peu lié au recrutement, car des taux de
prédation élevés, malgré une bonne nutrition, limiteraient le recrutement annuel.

IMPLICATIONS POUR LA GESTION

Les programmes de surveillance des grands herbivores cherchent souvent a déterminer la
trajectoire de la population ou la taille totale de la population afin d'interpréter les effets de
la chasse, de la prédation et d'autres facteurs susceptibles de limiter ou de réguler les
populations, car l'abondance animale est généralement considérée comme l'information
minimale nécessaire a la gestion. Néanmoins, il est difficile et souvent trop couteux
d'estimer avec une précision et une exactitude raisonnables la taille des populations de grands
herbivores qui occupent de vastes régions géographiques (Jachmann 2002, Morellet et al.
2007). On tente fréquemment d'interpréter les données chronologiques sur la taille des
populations ; cependant, les analyses de ces données axées sur les modeles ont une capacité
limitée a détecter les facteurs sous-jacents a la dynamique des populations (Coulson et al.
2000). De plus, les estimations de la densité de population ne permettent pas a elles seules
de tirer des conclusions sur la relation entre la population et I'habitat (c'est-a-dire la proximité
du NCC), alors que la compréhension de cette relation est essentielle pour une gestion
éclairée des grands herbivores. La gestion des grands herbivores pourrait étre améliorée si les
ressources investies dans les programmes de surveillance étaient axées sur des variables ayant
une plus grande pertinence écologique que de simples estimations de I'abondance (Morellet
et al. 2007).

Les estimations empiriques des taux vitaux qui sous-tendent les trajectoires démographiques
fournissent des informations importantes sur la dynamique des populations d'ongulés, mais
elles sont difficiles et couteuses a obtenir et nécessitent un suivi sur plusieurs années
(Lebreton et al. 1992, White et Lubow 2002, Johnson et al. 2010). Tout comme les
estimations d'abondance, les données sur les taux vitaux manquent également de fondement
mécanistique. Morellet et al. (2007) ont préconisé 'utilisation d'indicateurs écologiques
appropriés pour évaluer la réponse des animaux a leur habitat, fournissant ainsi une base
quantitative pour les décisions de gestion. Dale et Beyeler (2001) ont noté que les indicateurs
¢cologiques utiles doivent étre faciles a mesurer, sensibles aux facteurs affectant le systeme,
réagir de maniere prévisible, étre anticipatifs, prédire les changements pouvant orienter les
actions de gestion, étre intégratifs et avoir une réponse cohérente aux changements du
systeme. Nous proposons que I'état nutritionnel soit I'indicateur écologique le plus pertinent
pour la recherche, la gestion et la compréhension de la dynamique des populations de grands
herbivores. L'état nutritionnel peut étre quantifié avec précision a la fois par des mesures in
vivo et post mortem (Stephenson et al. 1998, 2002 ; Cook et al. 2010) ; il est sensible et réagit
de maniere prévisible a la disponibilité du fourrage en fonction de la densité, aux conditions
de I'habitat et aux caractéristiques individuelles du cycle de vie ; il a une valeur prédictive pour

les petformances futures (y compris A) dans les populations régulées par des facteurs
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ascendants ; il constitue une mesure intégrative de I'état nutritionnel actuel de la population
lorsqu'il est considéré au niveau de la population ; et il integre les gains et les déficits
nutritionnels antérieurs par rapport au cycle de vie au niveau individuel (Tableau 11).

Tableau 11. Importance relative de l'influence de la disponibilité du fourrage dépendante de la densité (DD), de I'état
nutritionnel moyen (au niveau de la population), de I'état nutritionnel individuel et des stratégies migratoires sur le cycle
biologique du cerf mulet dans le centre de la Sierra Nevada, en Californie (Etats-Unis), entre 1997 et 2009

Population level Individual level

Life-history component DD forage availability Nutritional status Nutritional status Migratory tactic
Neonate survival Minimal Minimal Strong Strong
Recruitment of young Minimal Moderate Strong Strong
Young:adult female Moderate Strong

Age at first reproduction Strong Minor Strong None
Litter size Strong Minimal None Strong
Pregnancy None None None None
Adult summer survival Moderate Moderate Minimal None
Adult winter survival Strong Minimal Strong None
Population growth None Strong

La combinaison des données sur I'état nutritionnel avec les données de surveillance réguliere,
telles que les modeles de recrutement des jeunes et les estimations occasionnelles de
l'abondance, devrait permettre de mieux comprendre les facteurs qui sous-tendent la
croissance démographique et, par conséquent, de mettre en place une gestion empirique.
L'utilisation d'une approche nutritionnelle pour surveiller et gérer les populations réduit la
nécessité d'estimer 'abondance de la population ou de fixer des objectifs en fonction de la
taille de la population. Il est également possible de fixer des objectifs de gestion en fonction
de mesures de I'état nutritionnel et de la proximité d'une population par rapport au NCC
indiqué par les animaux.

Nous recommandons de surveiller 'état nutritionnel et la densité de la population sur
plusieurs années, en fonction des fluctuations de la taille et des conditions de la population,
afin de définir de maniere unique la relation entre A, la taille de la population et l'état
nutritionnel. Lorsque les fonds nécessaires pour couvrir ces dépenses ne sont pas
disponibles, 1'état des animaux peut étre déterminé a partir des femelles abattues, a condition
que la saisonnalité soit reconnue, ou a l'aide de petits efforts de capture chaque année ou
toutes les quelques années. La mise en place de chasses spéciales aux animaux sans bois, avec
examen obligatoire des animaux abattus pour la collecte de données, fournirait des données
précieuses sur I'état nutritionnel a un cout minimal, tout en permettant d'augmenter les
possibilités de loisirs et en donnant aux parties prenantes l'occasion de participer a la collecte
de données. Ces données pourraient étre utilisées pour comprendre 1'état nutritionnel de la
population par rapport aux relations ou aux attentes établies dans d'autres études pour cette
espece et devraient, au minimum, indiquer le degré potentiel de contrainte ascendante au sein
de la population (Bowyer et al. 2005). Ces quelques données permettraient également de
formuler des prévisions concernant la croissance de la population au cours des années
suivantes et les effets attendus des stratégies de gestion.

Etant donné que I'état nutritionnel indique la position d'une population par rapport au NCC
indiqué par les animausx, les criteres de récolte peuvent étre basés sur un niveau nutritionnel
souhaité, tel qu'indiqué par des mesures de I'état nutritionnel. Par exemple, un objectif réaliste
concernant l'intégration de la récolte des femelles pour le cerf mulet dans la vallée de Round
Valley pourrait étre de réduire la densité afin de diminuer la concurrence pour les ressources
et de maintenir un niveau moyen d'IFBFat d'environ 7%, ce qui était proche du NCC indiqué
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par les animaux pour le cerf mulet dans cette population (Fig. 27). La réduction de la densité
par rapport au NCC entrainerait une amélioration de 1'état nutritionnel et une augmentation
du recrutement des jeunes, en particulier pour les femelles qui passent I'été sur le versant est
de la créte de la Sierra. L'amélioration de 1'état nutritionnel pourrait également entrainer
une dynamique démographique moins variable, car la population serait potentiellement
mieux protégée contre les perturbations environnementales (Kie et al. 2003).

Nous avertissons toutefois que l'ajustement immédiat des prélevements en réponse a
I'évolution de I'état nutritionnel dans un environnement stochastique peut étre
problématique, car la NCC indiquée par les animaux représente la capacité a court terme de
I'habitat et est donc sensible aux variations environnementales. 11 est plus raisonnable de
privilégier des objectifs a plus long terme, proches de la NCC indiquée par les animaux, pour
les especes dépendantes de la densité, ou la récolte détermine l'excédent en raison des
rétroactions liées a une meilleure nutrition et a une structure d'age plus jeune avec une taille
de population réduite par rapport a la NCC (Leopold 1933, McCullough 1979, Boyce et al.
1999). La position d'une population par rapport a la NCC indiquée par les animaux peut
fluctuer d'une année a l'autre en réponse aux variations environnementales, ce qui échappe
au controle des gestionnaires, a moins que les densités ne soient réduites dans le but
d'améliorer les conditions nutritionnelles et de réduire l'influence des fluctuations massives
de I'approvisionnement alimentaire. Nous recommandons de paramétrer la position de la
population par rapport a la NCC indiquée par les animaux et d'examiner comment la
proximité de la population par rapport a la NCC indiquée par les animaux réagit a différents
niveaux de récolte.

Les preuves de mortalité additive sont souvent utilisées pour justifier le controle des
prédateurs afin d'augmenter les populations d'ongulés (Ballard et al. 2001), ce qui souligne la
nécessité d'interpréter correctement les conséquences de la mortalité. Nous proposons une
nouvelle approche pour quantifier I'influence de la prédation sur les populations de grands
ongulés en évaluant le degré de mortalité compensatoire ou additive en fonction de la
capacité nutritionnelle a produire et a nourrir les jeunes. Du point de vue de la gestion, si la
quasi-totalité de la mortalité est compensatoire, et donc fonction des schémas nutritionnels
interannuels, alors le controle des prédateurs n'aurait que peu d'effet sur les performances de
la population (Ballard et al. 2001, Hurley et al. 2011). Dans ces situations, les efforts de
gestion devraient se concentrer sur des stratégies visant a améliorer la nutrition, telles que
l'amélioration de I'habitat ou la réduction de la densité (McCullough 1979, Bishop et al. 2009).
Les effets combinés des changements anthropiques et climatiques sur I'habitat du cetf mulet
pourraient avoir réduit le K de l'aire de répartition du cerf mulet dans tout l'ouest de
I'Amérique du Nord, affectant ainsi les tendances démographiques par le biais de réductions
nutritionnelles du recrutement des jeunes. Nous suggérons que l'intégration d'indices de I'état
nutritionnel (c'est-a-dire des estimations de la graisse corporelle) dans les programmes de
surveillance et de recherche actuels offre le meilleur potentiel pour déméler les effets relatifs
de la modification de I'habitat, du climat et de la prédation sur la dynamique des populations
de cerfs mulets et d'autres grands herbivores. De plus, le fait de relier l'utilisation et la
sélection de I'habitat aux changements de I'état nutritionnel et de la condition physique au fil
des saisons permettra de quantifier les avantages nets de certains assemblages ou traitements
de I'habitat.
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RESUME

Notre objectif était d'évaluer la base nutritionnelle des stratégies de cycle de vie et
I'écologie des populations de cerfs mulets en liberté afin de faciliter la gestion des grands
herbivores.

Nous avons obtenu des données longitudinales sur 347 femelles individuelles dans une
population de cerfs mulets de la Sierra Nevada, en Californie, aux Etats-Unis, entre 1997
et 2009, alors que celle-ci se remettait d'un effondrement démographique survenu entre
1985 et 1991.

La survie et le recrutement des jeunes étaient tres variables et fortement influencés par
I'état nutritionnel au niveau de la population. L'état nutritionnel maternel avait une forte
influence sur la survie et le recrutement des jeunes, sauf en cas de prédation intense,
principalement par les ours noirs, ou les relations nutritionnelles avec la probabilité de
survie des jeunes étaient diluées.

La résidence estivale des femelles a influé sur la probabilité de recrutement des jeunes ;
les femelles qui ont passé I'été sur le versant ouest de la créte de la Sierra ont recruté moins
de jeunes que celles qui ont passé I'été sur le versant est, malgré une meilleure alimentation
sur le versant ouest. La principale cause immédiate de mortalité des nouveau-nés sur le
versant ouest était la prédation par les ours noirs (mortalité spécifique = 0,63),
contrairement a la faible prédation par les ours sur les nouveau-nés nés sur le versant est
de la créte de la Sierra (0,041).

La reproduction des femelles d'un an était sensible aux conditions de recherche de
nourriture pendant I'été, en fonction de I'enneigement par habitant (un indice dépendant
de la densité de la croissance annuelle du fourrage) qui déterminait si les femelles d'un an
atteignaient une masse corporelle suffisante (>41 kg en mars) pour concevoir.

La taille des portées des femelles adultes agées =2,5 ans était moins variable et moins
sensible a la limitation des ressources que celle des femelles agées d'un an, mais elle était
modérément influencée par l'enneigement par habitant et les températures estivales, qui
influaient sur la disponibilité de la nourriture.

La gestation des femelles adultes agées =2,5 ans était élevée et constante (0,98) tout au
long de notre étude. Les femelles adultes n'ont pas montré de signes de sénescence sur
leur fécondité jusqu'a I'age de 15,5 ans.

La survie saisonniére des femelles adultes a présenté des variations mineures d'une
année 2 l'autre, avec des effets modestes de la limitation des ressources. Les femelles ont
présenté une sénescence actuarielle a partir de 9,5 ans, mais ce déclin de la survie avec
l'age était plus marqué pendant I'hiver. L'état nutritionnel des femelles adultes pendant
I'hiver et I'été était sensible a l'historique nutritionnel de chaque animal, notamment la
croissance du fourrage, la densité de population, les tactiques migratoires, I'allocation
reproductive et le report nutritionnel.

L'état nutritionnel des femelles adultes en mars était également le prédicteur le plus
parcimonieux pour A au cours de l'année a venir.

L'état nutritionnel d'une population peut fournir des indications sur la proximité d'une
population par rapport au NCC (appelé NCC indiqué par les animaux), méme dans des
environnements stochastiques.

La prédation partiellement additive, principalement par les ours noirs, était
probablement l'explication du changement des pressions sélectives sur la tactique
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migratoire, les individus migrant vers le coté ouest de la créte de la Sierra étant passés de
87% de la population en 1985 a moins de 50% en 2005.

e Nous proposons une nouvelle approche pour évaluer les conséquences de la mortalité sur
la dynamique des populations, basée sur la capacité nutritionnelle a recruter des jeunes.
Notre approche fournit une base mécanistique pour évaluer 'efficacité des programmes
de gestion des prédateurs.

e Nos résultats indiquent que la gestion et la conservation des grands herbivores seraient
améliorées en intégrant des indices de 1'état nutritionnel dans les programmes actuels de
surveillance et de recherche.
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