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Résumé

Nous avons étudié les pumas (Puma concolor) et les cerfs mulets (Odocoilens hemionus) vivant
dans 1'écosysttme du Grand Bassin a Round Valley, en Californie, afin de tirer des
conclusions sur la dynamique prédateur-proie. Notre objectif était d'évaluer le role relatif des
forces descendantes et ascendantes sur les cerfs mulets dans ce systeme a prédateurs et proies
multiples. Nous avons identifi¢é une période de déclin (de 83%) des cerfs mulets (1984-
1990), puis une période d'augmentation lente mais réguliere (1991-1998). Pour les cerfs
mulets, la présence de Purshia tridentata dans leur alimentation, la disponibilité par téte de
Purshia tridentata, les indices de graisse rénale, les taux de feetus (jeunes par femelle adulte), le
poids des feetus et la survie des adultes et des jeunes indiquaient que la période de déclin était
typique d'une population de cerfs proche ou supérieure a la capacité de charge (K) de son
environnement. Le nombre de pumas a également diminué, mais avec un décalage important.
La période d'augmentation a été caractérisée par des cerfs présentant les caractéristiques
d'une population inférieure a K, mais le taux de croissance fini (A = 1,10) est resté inférieur a
ce que l'on pourrait attendre d'une population rebondissant rapidement vers K (A = 1,15-
1,21) en l'absence de facteurs limitants. Les caractéristiques du cycle biologique étaient
cohérentes avec le fait que la population de cerfs mulets était régulée par des forces
ascendantes dues aux effets de I'environnement sur la disponibilité du fourrage par rapport
a la densité de population ; cependant, la prédation, principalement par les pumas, a
probablement été additive pendant la période d'augmentation et, par conséquent, les forces
descendantes ont ralenti mais n'ont pas empéché la croissance de la population de cerfs
mulets. Ces résultats indiquent que la disponibilité des ressources (processus ascendants) a
un effet constant sur la dynamique des populations d'herbivores, mais que cette relation peut
étre modifiée par des effets descendants. En effet, les forces ascendantes et descendantes
peuvent agir simultanément sur les populations et ne doivent donc pas étre considérées
comme une dichotomie stricte.

Mots clés : dépendance a la densité, limitation, puma, cerf mulet, nutrition, Odocoilens
hemionus, prédation, Puma concolor, régulation, Sierra Nevada
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INTRODUCTION

Les concepts de forgage descendant et ascendant sont au cceur du développement de la
théorie écologique moderne (Hunter et Price 1992 ; Power 1992 ; Strong 1992). Ces
processus influencent les cascades trophiques (Berger etal. 2001 ; Terborgh et al. 2001, 2000),
la structure et le fonctionnement des écosystemes (McNaughton 1977 ; Molvar et al. 1993),
la biodiversité (Jacobs et Naiman 2008 ; Ripple et Beschta 2008 ; Stewart et al. 2009) et la
conservation des especes rares ou menacées (Aaltonen et al. 2009). Les grands mammiferes
herbivores et leurs prédateurs sont importants pour 1'étude des relations descendantes et
ascendantes, car les théories développées a partir des petits animaux peuvent ne pas
s'appliquer aux grands (Caughley et Krebs 1983 ; Sinclair et Krebs 2002).

Les mécanismes dépendants de la densité jouent un role important dans la dynamique des
populations de grands herbivores (Boyce 1989 ; Kie et al. 2003 ; McCullough 1979 ; Stewart
etal. 2005). La qualité du régime alimentaire et les dimensions de la niche varient en fonction
de la densité de population (Kie et Bowyer 1999 ; Mobak et al. 2009 ; Nicholson et al. 2006 ;
Stewart et al. 2011), et les caractéristiques du cycle biologique des grands herbivores sont
fortement influencées par la dépendance a la densité (Fowler 1981 ; McCullough 1999). Le
degré de limitation des ressources (proximité de la capacité de charge [K]) détermine
l'importance relative des influences descendantes et ascendantes sur la dynamique des
populations (Bowyer et al. 2005 ; Kie et al. 2003). La définition classique de K est le moment
ou une population est en équilibre avec son environnement (Caughley 1977 ; McCullough
1979). Nous élargissons cette définition pour inclure la capacité a long terme d'un
environnement particulier a soutenir des populations viables de grands herbivores, dans
lequel la population fluctue autour d'un point d'équilibre moyen. Il peut toutefois y avoir des
changements directionnels dans K en raison de changements environnementaux a long terme
(Kie et al. 2003).

Les termes « limitation » et « régulation » font l'objet d'un débat considérable (Berryman
2004 ; White 2007) ; nous soutenons que tous les facteurs de mortalité sont limitatifs, mais
que seuls ceux qui entrainent une rétroaction dépendante de la densité sont régulateurs. Les
populations d'herbivores proches de K se caractérisent par le fait que les femelles tentent de
produire plus de petits que le nombre pouvant étre recrutés avec succes dans la population
(Bartmann et al. 1992 ; McCullough 1979), ce qui entraine une mortalité due aux prédateurs
qui est principalement compensatoire (c'est-a-dire que la population de proies reste proche
de K) - la population est limitée par la prédation, mais régulée par des facteurs dépendants
de la densité associés a K. A I'inverse, dans les populations éloignées de K, les tentatives de
recrutement de jeunes peuvent étre plus fructueuses si la prédation est réduite, car les
ressources ne sont pas limitantes ; dans de telles situations, la mortalité due a la prédation
tend a étre additive : la population n'est pas limitée par les ressources, mais régulée par la
prédation. Nous soutenons que les informations sur les taux de mortalité ou les taux de
prédation (Vucetich et al. 2011) sont moins significatives que les données concernant les
caractéristiques du cycle biologique des ongulés pour comprendre la dynamique prédateur-
proie, en raison des différences dans les conséquences de la mortalité en fonction de la
proximité de la population de proies par rapport a K.
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Les études a long terme nécessaires pour comprendre ces relations prédateur-proie
complexes chez les grands mammiféres sont rares, bien qu'il existe plusieurs exemples
(Jedrzejewska et Jedrzejewski 2005 ; Vucetich et al. 2002). Néanmoins, les facteurs qui sous-
tendent la dynamique des grands herbivores continuent de faire l'objet de débats, en
particulier le réle que jouent les grands prédateurs dans les taux vitaux et la démographie
(Frank 2008 ; Terborgh et Estes 2010 ; Terborgh et al. 20006). Le manque de compréhension
du role des contraintes descendantes dans les systémes écologiques résultant de la disparition
des grands prédateurs apicaux (Estes et al. 2011) et I'accent mis sur les prédateurs dans de
nombreux modéles prédateur-proie (Bowyer et al. 2005 ; Person et al. 2001) ont
probablement entravé notre compréhension des processus descendants et ascendants pour

ces grands mammiferes.

Le développement théorique et le débat sur les effets des contraintes descendantes et
ascendantes sur les grands herbivores ont largement commencé avec I'hypothese « le monde
est vert » ou Hairston, Smith et Slobodkin (Hairston et al. 1960), qui prédisait que les
herbivores étaient rarement limités par la nourriture et étaient donc régulés par la prédation.
A l'appui de cette hypothése, les effets en cascade de I'absence de grands prédateurs sont
bien documentés (Estes et al. 2011 ; Ripple et Beschta 2006, 2008 ; Terborgh et Estes 2010 ;
Terborgh et al. 2006), et dans les systemes a prédateurs multiples et proies multiples, la
prédation peut réguler les proies a de faibles densités par rapport a K (Bowyer et al. 1998 ;
Dale et al. 1994 ; Gasaway et al. 1992 ; Van Ballenberghe et Ballard 1994). Néanmoins, la
présence de prédation n'équivaut pas nécessairement a une régulation descendante ; le degré
de prédation et l'interaction entre la population d'herbivores et son approvisionnement
alimentaire déterminent le potentiel de régulation descendante (Bartmann et al. 1992 ;
Bowyer et al. 2005. Cependant, évaluer les forces relatives des contraintes descendantes et
ascendantes sur la régulation des populations a une plus grande valeur théorique que de
débattre de la force qui opere, car les deux processus peuvent se produire simultanément
(Bowyer et al. 2005 ; Boyce et Anderson 1999 ; Hunter et Price 1992).

Nous avons utilisé un ensemble de données a long terme sur les pumas (Puma concolor) et les
cerfs mulets (Odocoilens hemionns) qui habitaient un écosysteme du Grand Bassin pour évaluer
les influences relatives des forces descendantes et ascendantes, car la dynamique changeante
de ce systeme prédateur-proie a permis d'obtenir des informations uniques sur le role des
grands carnivores dans la régulation de leurs proies ongulées. Nous avons formulé nos
prédictions sur la base d'un modele conceptuel des caractéristiques du cycle biologique des
grands herbivores proposé par Bowyer etal. (2005 ; Tableau 1). Dans les populations de cerfs
mulets régulées par des contraintes descendantes, la population serait maintenue loin de
K, la mortalité serait principalement additive, la compétition intraspécifique serait réduite et
les individus auraient un régime alimentaire plus nutritif, ce qui se traduirait par une meilleure
condition physique et, par conséquent, des taux de reproduction et de survie plus élevés. A
I'inverse, dans les populations régulées par un forgage ascendant, les animaux seraient a K
ou pres de K, la mortalité serait largement compensatoire, la compétition intraspécifique
serait intensifiée et un régime alimentaire moins nutritif conduirait a2 une mauvaise condition
physique et, par conséquent, a des taux de reproduction plus faibles et a une survie réduite
(Tableau 1). En l'absence de la dichotomie susmentionnée, un certain degré de limitation
nutritionnelle et les effets de la prédation peuvent coexister, en particulier a des densités
intermédiaires par rapport a K.
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TABLEAU 1. Caractéristiques du cycle biologique, mesures de la condition physique et taux vitaux des grands
herbivores, y compris les prévisions testées dans cette étude sur la base de populations caractérisées par une pression
descendante exercée par les grands carnivores ou une pression ascendante due & des limitations nutritionnelles (adapté
de Bowyer et al. [2005])

Lite-history characteristic Top-down torcing Bottom-up forcing Predictions tested in this study
Physical condition of adult females Better Poorer Yes
Pregnancy rate of adult females Higher Lower Yes
Fetal rate Higher Lower Yes
Weight of neonates Heavier Lighter Yes
Mortality of young Additive Compensatory Yes
Diet quality Higher Lower Yes
Pause in annual production by adult females Less likely More likely No
Yearlings pregnant Usually Seldom No
Corpora lutea counts of adult females Higher Lower No
Age at Ist reproduction for females Younger Older No
Age at extensive tooth wear Older Younger No

MATERIEL et METHODES

Zone d'étude

Round Valley (37°24'N, 118°34'W)), située a l'est de la Sierra Nevada en Californie, est 1'aire
d'hivernage d'une population migratrice de cerfs mulets et des pumas qui les chassent
(Kucera 1992 ; Monteith et al. 2011 ; Pierce et al. 1999). Les cerfs mulets qui peuplent cet
¢cosysteme du Grand Bassin sont la proie principale des pumas (Bleich et al. 2006 ; Pierce et
al. 20004, 2004 ; Villepique et al. 2011). Les précipitations annuelles dans la région étaient
tres variables, allant de 5,3 a 25,2 cm. Les précipitations étaient fortement saisonnicres,

environ 72% d'entre elles se produisant entre novembre et mars, et les températures

mensuelles moyennes variaient entre 0°C et 16°C.

Le type de végétation prédominant dans la Round Valley est la steppe a armoise (Pierce et
al. 2004), qui comprend des peuplements d'armoise (Artemisia tridentata), de d’armoise amere
(Purshia tridentata) et de buissons a lapin (Chrysothammnus nauseosus) ; des parcelles de buisson
noir (Coleogyne ramosissima) et de thé mormon (Ephedra nevadensis) étaient également courantes.
Les plantes herbacées, qui n'étaient généralement pas disponibles pour les cerfs en hiver,
comprenaient Eriogonum kennedyi et Lomatium sp. Les graminées courantes étaient St#pa
speciosa, Oryzopsis hymenoides, Sitanion jubatum, Sitanion hystrix et Bromus tectorum. Salix spp., Rosa
spp. et Betula occidentalis étaient présentes dans les zones riveraines (Kucera 1988).

La plupart des cerfs mulets qui habitaient la vallée de Round Valley pendant I'hiver migraient
vers les hautes altitudes (> 2 500 m) du coté ouest de la Sierra Nevada (Kucera 1992 ;
Monteith et al. 2011 ; Pierce et al. 1999), ou ils se nourrissaient d'un fourrage de haute qualité
pendant I'été (Kucera 1997). Les aires de répartition estivales étaient caractérisées patr des
prairies de haute montagne associées a une variété d'especes de coniferes, notamment le pin
de Jeffrey (Pinus jeffreyi) et le pin tordu (P. contorta). Les cerfs restaient dans leur aire de
répartition estivale jusqu'a l'automne, lorsque les tempétes hivernales les poussaient vers 'est,
au-dela de la créte de la Sierra, et vers le bas, jusqu'au fond de la vallée (Monteith et al. 2011).
La population de cerfs mulets hivernant dans la vallée de Round Valley a diminué de facon
constante, passant d'environ 6 000 animaux (66 cetfs/km?) en 1985 (Kucera 1988) 2 939 (10
cerfs/km?) en 1991. Par la suite, la population de cetfs est remontée 2 2 165 (24 cerfs/km?)
enjanvier 1999 (Fig. 1). Le déclin des cerfs était lié a 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.
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FIG. 1. Phases de la trajectoire démographique du cerf mulet (Odocoileus hemionus) définies par régression par
morceaux, 1985-1999, et trajectoire démographique du puma (Puma concolor), 1993-1999, pendant l'hiver & Round
Valley, en Californie. Les barres d'erreur pour la population de cerfs de 1994 & 1999 correspondent & des intervalles
de confiance de 95%. Adapté de Bowyer et al. (2005)

Au cours de I'hiver 1984, les chasseurs ont abattu 200 cerfs mulets femelles (environ 3,3%
de la population) dans la moiti¢ nord de la zone d'étude (Kucera 1988). Une chasse sportive
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 de répartition hivernale de Round Valley a permis de
capturer environ 15 males par an, mais le nombre de cerfs mulets males capturés dans l'aite
de répartition estivale était difficile a estimer, car les cerfs de Round Valley se mélangeaient
a ceux d'autres populations. Néanmoins, la capture limitée de males aurait eu une influence
négligeable sur la dynamique des populations de cerfs (Kie et al. 2003 ; McCullough 1979,
2001). Aucune chasse sportive au puma n'a eu lieu pendant notre étude, et les pumas n'étaient
abattus que s'ils s'attaquaient 2 des animaux domestiques ou au bétail (prédation), aux
mouflons de la Sierra Nevada (Ovis canadensis sierrae), une espece menacée, ou s'ils
représentaient une menace pour la sécurité humaine (Torres et al. 1996), une politique en
vigueur depuis plus d'une décennie avant le début de notre enquéte.

Collecte de données

Dans de nombreux cas, nous avons utilisé les résultats d'études antérieures (Kucera 1988,
1991, 1997) combinés a nos données pour évaluer les caractéristiques de cette population de
cetfs mulets pendant une phase de déclin et la phase d'augmentation qui a suivi. Nous avons
testé les différences dans l'alimentation des cerfs (pourcentage de bitterbrush), la disponibilité
par habitant de bitterbrush, la condition physique (indice de graisse rénale [KFI]), le taux
de feetus (jeunes par femelle adulte), le poids des feetus, la survie des jeunes et la survie des
adultes pendant les périodes de déclin et d'augmentation de la population de cerfs. Nous
avons également déterminé les causes de mortalité et estimé la taille des populations de cerfs

mulets et de pumas.

Nous avons utilisé des analyses microhistologiques des crottes (Sparks et Malechek 1968) et
la digestibilité des fourrages (Pierce et al. 2004) obtenues chaque mois pendant I'hiver pour
indexer le pourcentage de bitterbrush présent dans l'alimentation des cerfs mulets du nord
(n = 10 groupes) et du sud (# = 10 groupes) de la zone d'étude. Nous avons collecté
uniquement des crottes fraiches (< jour) et avons composé des échantillons par zone chaque

Pierce et al. 2012 5 Traduction Deepl & RP — 17/12/2025



mois. L'identification microhistologique des fragments de plantes a été réalisée au laboratoire
d'analyse de la composition, a Fort Collins, dans le Colorado.

La croissance annuelle actuelle (longueur des pousses) du bitterbrush a été échantillonnée
chaque année le long de 5 ou 6 transects a I'automne pendant la plupart des années par le
personnel du Bureau of Tand Management des Etats-Unis. La longueur des pousses
terminales a été mesurée a partir de =6 verticilles <1,5 m au-dessus du sol sur 5 plantes
sélectionnées au hasard le long de chaque transect. Toutes les pousses terminales de 1'année
en cours de chaque verticille ont été mesurées jusqu'a ce qu'un minimum de 20 pousses

terminales par plante ait été mesuré.

Nous avons collecté 20 cerfs mulets femelles chaque année en mars 1991-1995, en suivant
les méthodes décrites par Kucera (1997). Nous avons essayé de ne tirer que des cerfs femelles
adultes, qui ont été sélectionnés au hasard dans toute la zone d'étude, et leur age, leur poids,
leur condition physique et leur taux de foetus ont été enregistrés. Bien que nous ayons essayé
de ne collecter que des femelles adultes (= 2 ans), quelques femelles d'un an ont été collectées,
mais les différences de taux de gestation et de feetus entre les adultes et les jeunes d'un an
ont été prises en compte dans les analyses ultérieures. Nous avons utilisé un rein de chaque
cetf pour déterminer leur condition physique a l'aide du KFI (Riney 1955). Nous avons
enregistré le poids des feetus (+ 1 g), mais uniquement celui du plus lourd s'il y en avait
plusieurs (Kucera 1988).

Nous avons utilisé un hélicoptere et un fusil a filet (Krausman et al. 1985) pour capturer des
cerfs mulets (217 femelles et 93 males) dans la Round Valley et nous leur avons mis des
colliers émetteurs a trés haute fréquence chaque hiver (~7% de la population) de 1993 a
1997. Nous avons réparti les colliers entre les males adultes et les femelles adultes
proportionnellement a leur présence dans la population (1:3). De plus, nous avons capturé
des jeunes (<1 an ; » = 113) au hasard et leur avons mis des colliers extensibles (Bleich et
Pierce 1999). Nous avons intentionnellement évité de capturer des cerfs appartenant a des
groupes qui comptaient des animaux équipés de colliers les années précédentes. Nous avons
surveillé les cerfs équipés de colliers télémétriques 6 ou 7 fois par semaine pendant I'hiver
afin de déterminer leur survie et les causes spécifiques de mortalité, et une fois par mois
pendant I'été afin de déterminer leur survie.

Nous avons effectué des relevés héliportés chaque mois de janvier afin d'estimer la
proportion de cerfs mulets males adultes, femelles adultes et jeunes (<1 an) dans l'aire de
répartition hivernale et d'obtenir des informations sur la taille de la population. Des transects
aériens ont été effectués avec 3 observateurs, et les transects s'étendaient sur toute 'aire de
répartition hivernale jusqu'a une altitude ou les traces de cerfs dans la neige n'étaient plus
visibles.

Au cours des premieres années (1984-1993), un décompte total des cerfs a été effectué
(Kucera 1988) et aucune mesure de variance n'a pu étre développée ; néanmoins, la tendance
générale a la baisse puis a 'augmentation du nombre de cerfs était sans équivoque (Bowyer
et al. 2005). Entre 1994 et 1999, nous avons utilisé des animaux équipés de colliers pour
estimer la population de cerfs et les variances associées (Chapman 1951) ; nous avons utilisé
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la télémétrie aérienne un jour avant chacune de ces enquétes afin de déterminer le nombre
de femelles adultes marquées dans la zone étudiée.

De 1994 a 1997, les cerfs mulets ont été examinés afin de détecter des signes de maladies
susceptibles de provoquer un déclin marqué : brucellose (7 = 538), rhinotrachéite infectieuse
bovine (# = 416), parainfluenza-3 (# = 397), fievre catarrhale ovine (# = 538), maladie
hémorragique épizootique (7 = 538), leptospirose (7 = 532) et anaplasmose (7 = 535). Ces
données n'ont révélé aucun signe de pathogenes susceptibles d'avoir affecté la population.
De plus, les résultats des autopsies (7 = 194 cerfs) réalisées entre 1984 et 1996 n'ont révélé

aucun signe de maladie en cours.

Entre novembre 1991 et avril 1999, nous avons utilisé des chiens et les techniques décrites
par Davis et al. (1996) pour capturer 21 pumas adultes (12 femelles et 9 males) dans la Round
Valley et leur avons équipé de colliers émetteurs a trés haute fréquence. Nous avons mené
des recherches régulieres et intensives sur les pumas dans toute la zone d'étude entre 1991 et
1997, car ces grands félins sont capables de se disperser sur de longues distances (Thompson
et Jenks 2010). Ces recherches intensives ont fourni des preuves solides que tous les pumas
qui utilisaient régulierement 'aire d'hivernage de Round Valley (c'est-a-dire qui y résidaient
pendant plus de 30 jours) avaient été équipés de colliers émetteurs en 1993, et que les
immigrants avaient été détectés et équipés de colliers dans le mois suivant leur arrivée dans
l'aire d'hivernage. Des descriptions détaillées des recherches de pumas et de cerfs mulets tués
par des prédateurs ont été fournies précédemment (Pierce et al. 1998, 20004, 2004).

Nous avons déterminé le nombre moyen de pumas équipés d'un collier dans la zone d'étude
lors de vols de télémétrie a intervalles hebdomadaires entre novembre et mats, et avons utilisé
cette valeur pour indexer le nombre de pumas adultes dans l'aire d'hivernage chaque année.
Nous avons exclu l'hiver 1991-1992, car nous avons capturé le premier puma en novembre
1991 et avons continué a capturer de nouveaux pumas non marqués dans la Round Valley
jusqu'en novembre 1992, date a laquelle nous avions capturé 12 adultes. A partir de ce
moment-la, notre capacité a détecter et a capturer de nouveaux pumas non marqués est restée
constante d'une année a l'autre (Pierce et al. 20004, 20005).

Nous avons également évalué le nombre de permis de chasse délivrés pour les pumas afin
de fournir des informations sur l'abondance annuelle des pumas avant 1992 ; toutefois, le
nombre de permis délivrés ne représente pas le nombre de pumas tués. Nous avons supposé
que les permis de destruction seraient positivement associés a 'abondance des pumas, car on
s'attend a ce que les conflits augmentent a mesure que la densité des pumas augmente (Torres
et al. 1996. Toutes les méthodes de recherche ont été approuvées par un comité indépendant
chargé du soin et de l'utilisation des animaux a l'université d'Alaska Fairbanks, et étaient
conformes aux directives publiées par I'American Society of Mammalogists pour la recherche
sur les mammiferes sauvages (Sikes et al. 2011).

Analyses

Nous avons estimé le nombre de cerfs nés dans l'aire de répartition estivale en multipliant
les taux de feetus en mars par le nombre estimé de femelles adultes dans la population. La
survie des jeunes jusqu'a I'age de 6 mois a été calculée a partir du nombre de jeunes estimés
nés dans l'aire de répartition estivale et du nombre de ces jeunes arrivés dans l'aire de
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répartition hivernale, sur la base des comptages de composition effectués au début de I'hiver
(Bleich et al. 20006). La survie des cerfs adultes équipés de colliers émetteurs a été calculée a
l'aide de l'estimateur de Kaplan-Meier (Pollock et al. 1989) et les proportions de mortalité
par cause spécifique pendant 'hiver ont été déterminées selon Heisey et Fuller (1985).

Nous avons utilisé une régression par morceaux (Neter et al. 1990) pour définir les périodes
de changement de population, bien qu'aucune estimation de la population n'ait été disponible
pour 1990 ; nous avons donc utilisé une analyse de régression pour estimer la valeur de 1990
a utiliser dans les analyses ultérieures. Nous avons calculé le taux fini de croissance de la
population (A) comme le logarithme inverse de la pente de la régression sur le logarithme
naturel de la taille de la population au fil du temps (Caughley 1977). Nous avons utilisé
l'analyse de covariance (Neter et al. 1990), avec la date julienne des collectes comme
covariable pour ajuster le poids des feetus entre les années en fonction des dates de collecte.
Nous avons développé un indice dépendant de la densité pour la disponibilité du bitterbrush
comme indication du fourrage disponible pour les cerfs (longueur moyenne des tiges par cerf
dans la population pendant I'hiver X 100) ; cet indice est influencé par les variations du
nombre de pousses de bitterbrush au fil du temps par rapport a la densité de la population

de cerfs.

Nous avons testé les effets des conditions météorologiques sur la disponibilité du fourrage
et I'état des cerfs mulets, ainsi que les relations entre le régime alimentaire des cerfs, leur
condition physique, leur reproduction et A a I'aide de la corrélation de Spearman (7, - Conover
1980). Nous avons également utilisé des « 7, » pour tester la relation entre la survie des jeunes
dans les zones d'été et A pour toutes les années regroupées, et pout les mémes comparaisons
pendant les périodes de déclin et d'augmentation de la population de cetfs. Les corrélations
de rang de Spearman ne font aucune hypothese sur la forme des relations entre les variables
(Conover 1980) ; ainsi, les figures ne comprennent des lignes de meilleur ajustement que
pour aider a interpréter ces relations.

Nous avons utilisé le test U de Mann-Whitney (Conover 1980) pour examiner les différences
entre les températures moyennes de décembre a février, la longueur des tiges de l'armoise
amere, l'indice de disponibilité de I'armoise amere, le pourcentage d'armoise amere dans
l'alimentation, le KFI, les taux de feetus, le poids des feetus et la survie des jeunes et des
adultes entre les périodes de déclin et d"augmentation de la population de cerfs. Nous avons
maintenu un a = 0,05 pour ces comparaisons, a l'exception des analyses ou le KFI, le taux
de feetus et le poids des feetus ont été obtenus a partir du méme individu ; pour ces tests,
nous avons corrigé l'erreur a I'échelle de I'expérience a l'aide d'une procédure séquentielle de
Bonferroni (Rice 1989). Nous avons également utilisé cette correction pour les corrélations
entre les variables météorologiques et les caractéristiques du cycle biologique des cerfs. Nous
avons utilisé 7, pour comparer le nombre de permis de prédation délivrés avec notre indice
d'abondance des pumas de 1993 a 1999, puis pour évaluer la relation entre 1'abondance des
cerfs et le nombre de permis de prédation délivrés pendant les deux phases de changement
de population.

Nous avons utilisé un tableau de mortalité avec 3 classes d'age (0, 1 et 2-12 ans) et les deux
sexes combinés pour estimer la survie des adultes chaque année. Nous n'avons pas calculé
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directement la survie des cetfs, car ces données n'étaient disponibles que pour 4 ans ; par
souci de cohérence, nous avons utilisé I'analyse du tableau de mortalité pour calculer la survie
pour toute la période d'étude. Nous avons utilisé les taux de foetus corrigés pour I'ensemble
de la population, la survie des jeunes dans les zones d'été et les deux estimations pour chaque
année dans les analyses des tables de mortalité. Nous avons supposé que la survie des jeunes
d'un an et des adultes était similaire, et la survie a été ajustée jusqu'a obtenir une valeur
correspondant a la valeur observée pour une année donnée. La violation de cette hypothese
aurait eu des effets négligeables sur les taux de survie des adultes, car les jeunes d'un an
représentaient une petite partie de la population par rapport aux adultes. Pour les jeunes d'un
an, les taux de feetus pendant la période de déclin ont été fixés a 0 ; nous avons utilisé des
taux de feetus de 0 pendant 1991-1993 et de 1 pendant 1994-1996, sur la base des données

provenant des collectes de cerfs.

Les tables de mortalité supposent une distribution stable par age et peuvent surestimer
l'importance de la survie des adultes lorsque 2 est fixe (Bowyer et al. 1999 ; Caughley 1977 ;
Eberhardt 1985) ; cependant, le calcul répété des parametres sur une base annuelle a
minimisé ce biais potentiel. De plus, nous n'avons pas utilisé cette analyse pour déterminer
le role relatif de la survie des adultes sur la croissance de la population, mais uniquement
pour comparer la survie entre deux périodes pour lesquelles elle a été estimée de la méme
maniére. Ainsi, tout biais a la hausse dans l'importance de la survie des adultes n'aurait pas
du affecter nos résultats de maniere significative.

Pour vérifier les prédictions concernant I'existence d'un forcage descendant ou ascendant
dans cette population de cerfs mulets, nous avons utilisé diverses procédures statistiques,
toutes axées sur une hypothese similaire (Tableau 1). Nous avons donc combiné les
probabilités issues de ces tests statistiques a I'aide de la méthode de Sokal et Rolf (1981) :

¥2 = —22 InP

avec 24 degrés de liberté, ou £ est le nombre de tests distincts. Nous reconnaissons que nos
tests n'étaient pas totalement indépendants ; nous avons donc réduit l'alpha pour cette
analyse a 0,02 (Bowyer et al. 2007). Les méta-analyses utilisant cette approche sont de plus
en plus reconnues comme des outils précieux en écologie lorsque les probabilités utilisées
dans les analyses se concentrent sur des hypothéses uniques (Amqvist et Wooster 1995 ;
Osenberg et al. 1999).

RESULTATS

Prédation et trajectoire démographique

La régression par morceaux a permis d'identifier deux trajectoires démographiques pour le
cerf mulet : une phase de déclin (1984-1990) et une phase d'augmentation (1991-1998 ; Fig.
1). La moitié de la population de cerfs de Round Valley pendant la sécheresse de la fin des
années 1980 a connu un déclin marqué (#* = 0,98, P < 0,001), suivi d'une phase de croissance
lente de la population (* = 0,82, P < 0,001) dans les années 1990 (Fig. 1).

Le nombre moyen de pumas adultes vivant dans la vallée de Round Valley pendant I'hiver a
diminué, passant de 6,1 pendant I'hiver 1992-1993 2 0,6 pendant I'hiver 1998-1999 (*= 0,95,
P <0,001 ; Fig. 1). Au cours de cette période, nous avons recensé 20 déces de pumas équipés
d'un collier émetteur : 10 males et 10 femelles. Les causes de mortalité comprenaient la
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malnutrition (# = 3), la mort due a la prédation de moutons domestiques ou de mouflons de
la Sierra Nevada (7 = 6), les conflits intraspécifiques (7 = 2), les abattages illégaux (7 = 3), les
collisions avec des véhicules (7 = 1) et des causes indéterminées (7 = 5). Sur les 6 pumas tués
dans le cadre de permis de prédation, 3 étaient en mauvaise condition physique. La
population de pumas a suivi la tendance a la baisse du nombre de cerfs mulets, mais avec un
décalage d'environ 8 ans (sur la base des données de 1992 a 1999 ; Fig. 1). En outre, le
nombre de permis de destruction était fortement corrélé a I'abondance des pumas de 1993 a
1999 (# = 0,81, P = 0,027) ; ce résultat a confirmé que le nombre annuel de permis de

destruction était un indice de I'abondance des pumas.
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FIG. 2. Phases de la trajectoire démographique du cerf mulet (Odocoileus hemionus) et nombre de permis de chasse au
puma (Puma concolor) délivrés dans les comtés d'Inyo et de Mono, 1985-1999, Round Valley, Californie. Les barres
d'erreur pour la population de cerfs de 1994 & 1999 correspondent & des intervalles de confiance de 95%. Les permis
de chasse étaient positivement corrélés au nombre de pumas présents & Round Valley et constituaient donc un indice
fiable de I'abondance de cette espéce

Malgré le changement de direction de la trajectoire de la population de cerfs en 1991 (Fig. 1),
et a I'exception d'une valeur aberrante en 1985, le nombre de permis de chasse délivrés pour
les pumas a diminué entre 1986 et 1999 (Fig. 2). Avant 1985, alors que la population de cerfs
était probablement élevée ou en augmentation, peu de permis annuels de destruction des
pumas ont été délivrés entre 1972 et 1984 ()? = 1,3, SE = 0,44). Pendant la phase de déclin
de la population de cetfs, I'abondance des lions n'était pas liée au nombre de cetfs (r, = 0,29,
P =0,27), méme si le nombre de permis délivrés chaque année pour la destruction des lions

était nettement plus élevé (X = 11,6, SE = 1,03).

L'augmentation du nombre de pumas abattus n'a eu aucun effet perceptible sur le déclin
continu des cerfs mulets jusqu'en 1990 (Fig. 2), une tendance contraire aux prévisions si un
effet de force descendante s'était produit. Apres I'effondrement de la population de cetfs, le
nombre de permis de chasse délivrés a continué a diminuer ()? = 7,6, SE = 1,44), al'exception
de 1996, année ou un nombre anormalement élevé de permis a été délivré (Fig. 2).
Néanmoins, le nombre de permis de prédation délivrés était négativement corrélé a
l'abondance des cerfs (7, = -0,03, P = 0,069). La prédation par les pumas a été la cause la plus
importante de mortalité des cerfs mulets pendant toutes les années (Fig. 3), a I'exception de
1998, ou la prédation par les coyotes (Canis latrans) a dépassé celle des pumas.
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FIG. 3. Mortalité par cause spécifique (n = 115) chez le cerf mulet (Odocoileus hemionus) pendant I'hiver dans la Round
Valley, en Californie, pendant la phase ascendante, 1993-1998 (les barres d'erreur correspondent & des intervalles
de confiance a 95%)

Régime alimentaire, état physique, reproduction et survie

La disponibilité par téte de l'armoise amere et le pourcentage d'armoise amere dans le régime
alimentaire des cerfs mulets étaient significativement plus élevés pendant la période
d'augmentation de la population que pendant la période de déclin (Tableau 2). Nous avons
identifié une forte corrélation entre la longueur des pousses de I'armoise amere et la teneur
totale en eau de la neige accumulée mesurée en avril (Fig. 4). Cette corrélation était positive
pendant la période de déclin (r, = 0,83, P = 0,010) et s'est affaiblie pendant la période
d'augmentation (r, = 0,43, P = 0,29). Une forte relation positive existait également entre la
disponibilité par habitant du bitterbrush et I'état physique des cetfs (tel qu'indiqué par l'indice
KFI) pendant la phase de déclin (r, = 1,0, P < 0,001) ; cette relation s'est affaiblie pendant la
phase d'augmentation (r, = 0,2, P = 0,74). A mesure que le pourcentage de bitterbrush dans
l'alimentation en mars passait de 2% a 10%, la condition physique (mesurée par 'indice KFI)
des cerfs mulets augmentait de manicre exponentielle et devenait asymptotique lorsque le
bitterbrush représentait plus de 30% de leur alimentation (Fig. 5). La température moyenne
hivernale était également positivement corrélée au KFI, mais de mani¢re non significative
apres correction de Bonferroni (7, = 0,62, P = 0,05), et ne différait pas entre les périodes de
déclin et d'augmentation de la population (U;; = 33,0, P = 0,9).

TABLEAU 2. Caractéristiques d'une population hivernante de cerfs mulets (Odocoileus hemionus) dans la Round Valley,
en Californie, pendant les phases de déclin et d'augmentation de la taille de la population. Les valeurs P sont les résultats
des tests U de Mann-Whitney pour les différences entre les caractéristiques de la population pendant les phases de
déclin et d'augmentation. Les résultats de la phase de déclin proviennent de Kucera (1988). Toutes les valeurs P <0,02
sont significatives aprés une correction de Bonferroni

Declining phase (1984-1990) Increasing phase (1991-1998)

Population characteristic X SE Range X SE Range P-value
Bitterbrush in deer diets (%) 540 1.10 2.5-100 43.40 13.20 7.3-78.9 0.006
Per capita availability of bitterbrush (cm/deer X 100) 0.13 0.05 0.01-0.34 0.56 0.12 0.12-1.24 0.007
Kidney fat index 28.00 8.70 12.0-68.0 33.30 7.70 10.4-56.0 0.750
Fetal rate (young/adult) 140 0.08 1.2-1.72 1.60 0.08 1.4-1.8 0.100
Fetal weight (g)* 156.70 13.10 116.3-202.2 182.10 18.60 126.1-258.8 0.260
Survivorship of young 022 0.01 0.16-0.25 026 0.03 0.16-0.38 0.390
Survivorship of adults 0.65 0.03 0.59-0.73 0.86 0.04 0.69-1.0 0.012

* Weight was adjusted by Julian day of collection.
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FIG. 4. Longueur de la croissance annuelle des pousses de I'armoise amére (fourrage hivernal important pour le cerf
mulet [Odocoileus hemionus]) en fonction de la teneur en eau du manteau neigeux mesurée en avril pendant la phase de
déclin (1985-1990) et la phase d'augmentation (1991-1998) de la population de cerfs mulets dans la Round Valley,
en Californie
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FIG. 5. Pourcentage de bitterbrush dans I'alimentation du cerf mulet (Odocoileus hemionus) au mois de mars par rapport
& l'indice moyen de graisse rénale des cerfs mulets femelles collectés en mars pendant la phase de déclin (1985-1990)
et la phase d'augmentation (1991-1998) de la population de cerfs mulets dans la Round Valley, en Californie. Les
résultats de la phase de déclin proviennent de Kucera (1988)

Les taux de feetus étaient 13% plus faibles pendant la période de déclin de la population que
pendant la période d'augmentation (Tableau 2). Apres correction de Bonferroni, les taux de
feetus étaient positivement corrélés au KFI des cerfs mulets femelles, ce qui était significatif
pendant la phase d'augmentation (r, = 0,94, P = 0,005), mais pas pendant la phase de déclin
(r, = 0,83, P = 0,05). Le poids moyen des feetus ajusté en fonction de 1'age était également
inférieur de 14% pendant la période de déclin par rapport a la période d'augmentation
(Tableau 2). La relation entre KFI et le poids des feetus n'était pas significative pendant la
période de déclin (r, = 0,20, P = 0,8), mais elle était fortement négative pendant la période
d'augmentation (r, = 0,89, P < 0,001). Cette relation négative était toutefois plus
probablement due au taux feetal plus élevé pendant la période d'augmentation de la
population (r, = -0,94, P < 0,001) que pendant la période de déclin (r, = 0,52, P = 0,2 ;
Tableau 2).

La survie annuelle moyenne des adultes différait de maniere significative et était inférieure

de 24% pendant la période de déclin par rapport a la période d'augmentation (Tableau 2). La
réduction de la survie chez les femelles adultes était probablement la cause démographique
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sous-jacente de l'effondrement de la population entre 1985 et 1990. En revanche, la sutvie
des jeunes dans les zones d'été était statistiquement similaire entre les périodes de déclin et
d'augmentation (Tableau 2). Apres correction de Bonferroni, la méta-analyse a indiqué que
les caractéristiques du cerf mulet différaient pendant les périodes d'augmentation et de déclin
de la population (y* = 38,8, P < 0,001).

Taux d'augmentation fini (A)

Lorsque les trajectoires démographiques des cerfs mulets ont été considérées séparément,
dans tous les cas, A était <1,0 lorsque le pourcentage moyen de buisson amer dans
l'alimentation des cetfs mulets en mars était <10%. Bien que le KFI des cerfs mulets ait été
positivement corrélé a 2, cette relation n'était pas significative (r, = 0,31, P = 0,30). Il n'existait
aucune relation significative (r, = 0,32, P = 0,38) entre la température hivernale et A pour la
population de cerfs au fil des ans. 1l existait une relation significative entre A et la survie des
jeunes pendant la période de déclin (r, = 0,90, P = 0,04), mais pas lorsque la population était
en augmentation (r, = -0,21, P = 0,65).

DISCUSSION

Notre approche consistait a évaluer le role relatif des contraintes descendantes et ascendantes
dans une population de cerfs mulets a l'aide d'un modele conceptuel (Bowyer et al. 2005 ;
Tableau 1) basé sur les caractéristiques du cycle biologique des ongulés (Eberhardt 1985 ;
Gaillard et al. 2000) liées a leur état nutritionnel (Parker et al. 2009) afin de paramétrer les
caractéristiques de la population de cerfs par rapport a K. Le modele conceptuel a été
développé en référence aux changements directionnels des caractéristiques importantes du
cycle biologique qui sont attendus dans le cadre d'une régulation descendante ou ascendante,
mais ne fait pas nécessairement d'hypothéses sur I'ampleur du changement pour une variable
particuliere. Dans cette interprétation, l'importance d'une vatiable unique est moins
importante que la tendance générale et l'orientation d'un ensemble influent de
caractéristiques du cycle biologique. Nous avons donc utilisé une approche fondée sur la
prépondérance des preuves (sensu Bowyer et al. 2003), dans laquelle les informations
provenant d'une seule variable sont insuffisantes pour tirer des conclusions, mais lorsque
plusieurs variables sont prises en compte conjointement, une tendance forte et claire peut

émerger.

Bien que certaines des caractéristiques individuelles de la population présentées dans le
Tableau 2 ne different pas entre les périodes de déclin et d'augmentation, toutes les
différences allaient dans le sens prévu en fonction de 1'état physique des cerfs. Les
caractéristiques étaient cohérentes avec une contrainte ascendante régulant la population de
cerfs mulets par le biais des effets environnementaux sur la disponibilité du fourrage par
rapport a la densité de population ; cependant, la contrainte descendante (c'est-a-dire la
prédation) a eu un effet modeste mais négatif (une réduction de 5 a 11% par an) sur la
croissance de la population alors que celle-ci se remettait de l'effondrement (Figure 1 ;
Tableau 2).

Ces résultats concordent avec I'hypothese selon laquelle la variation de la disponibilité des
ressources (ascendante) impregne le systéme et a un effet omniprésent, qui peut étre modifié
par des effets descendants (Hunter et Price 1992). En effet, les forces descendantes et
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ascendantes peuvent agir simultanément sur les populations et ne doivent donc pas étre
considérées comme une dichotomie stricte (Bowyer et al. 2005 ; Boyce et Anderson 1999),

un résultat qui ne correspond pas aux prévisions de l'hypothese de Hairston, Smith et
Slobodkin.

Nos résultats illustrent l'importance d'obtenir des informations a long terme sur I'état
physique et les taux vitaux de la population de proies, ce qui a également été souligné par
d'autres (Barboza et al. 2009 ; Bishop et al. 2009 ; Parker et al. 2009). Sil'on ne tenait compte
que de la taille ou de la densité de la population de cerfs mulets (et, dans les années suivantes,
du nombre de pumas), on pourrait conclure que les pumas ont régulé les cerfs mulets
pendant la phase de déclin et n'ont pas réussi a le faire pendant la phase d'augmentation
(Figures 1 et 2), une hypothese qui contredit nos conclusions. Les études évaluant le degré
de contrainte descendante et ascendante n'ont généralement pas inclus de données sur 1'état
physique des proies, une omission qui peut brouiller I'interprétation des résultats. En outre,
une étude moins approfondie aurait pu conclure que la contrainte était soit ascendante, soit

descendante, selon la phase de la trajectoire démographique échantillonnée (Fig. 1).

Le déclin de la population de cerfs mulets n'était probablement pas le résultat d'un hiver
rigoureux dans cet écosysteme du Grand Bassin ; nous n'avons documenté que les effets
positifs de la neige accumulée sur les cerfs mulets grace a une croissance accrue du fourrage
(Figure 4), qui a a son tour amélioré leur condition physique. Pendant la période
d'augmentation, nous avons observé des effets limités de la neige accumulée sur la
consommation de fourrage ou A, probablement parce que les cetfs étaient libérés de séveres
restrictions alimentaires (T'ableau 2). La présence de I'armoise ameére dans I'alimentation des
cerfs était positivement corrélée a l'indice KFI pendant la période de déclin, mais pas pendant
la période d'augmentation de la population. Par conséquent, les facteurs indépendants de
la densité (par exemple, les conditions météorologiques rigoureuses) n'étaient probablement
pas responsables du déclin de la population par le biais de leurs effets sur le bilan énergétique
des cerfs, et n'étaient pas liés aux caractéristiques de la population pendant la période
d'augmentation. De plus, rien n'indiquait que des maladies étaient responsables du déclin du
nombre de cerfs mulets ou du ralentissement de leur taux de rétablissement.

Sila prédation était une source supplémentaire de mortalité pendant le déclin, 1'état des cerfs
n'aurait pas da étre fortement corrélé a leur approvisionnement alimentaire (Bowyer et al.
2005 ; Kie et al. 2003 ; McCullough 1979). En effet, nous ne nous serions pas attendus a ce
que la mortalité soit additive (c'est-a-dire un forcage descendant) lorsque les niveaux de
bitterbrush dans l'alimentation des cerfs étaient faibles (<10%), que les cerfs étaient en
relativement mauvaise condition physique et que les taux de reproduction étaient faibles,
toutes caractéristiques d'une population en déclin et régulée sur le plan nutritionnel. Une
contrainte principalement descendante aurait da se traduire par une bonne condition
physique des cerfs, car ceux-ci auraient été mieux protégés contre les légeres fluctuations de
leur approvisionnement alimentaire, en particulier pendant la période de déclin, et moins
influencés par celles-ci. La proportion de bitterbrush dans l'alimentation des cerfs, la
disponibilité par téte de bitterbrush, les KFI, les taux de feetus, le poids des feetus, la survie
des jeunes et la survie des femelles adultes étaient tous plus faibles pendant la période de
déclin que pendant la période d'augmentation pour les cerfs mulets (Tableau 2). Ces résultats
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indiquent clairement que les cerfs mulets de Round Valley se trouvaient a ou pres du K des
conditions hivernales qui ont précipité le déclin de la population et que la mortalité pendant
cette période, quelle qu'en soit la cause immédiate, était en grande partic compensatoire.

La sécheresse prolongée pendant la période de déclin a probablement réduit le K des cerfs
mulets. Cependant, cette population de cerfs était déja en déclin avant le début de la
sécheresse, quia commencé en 1987 (Fig. 1). De méme, McCullough (2001) a démontré que
de forts processus dépendants de la densité ont continué a agir sur une population de cerfs
au cours d'une sécheresse de six ans. Bien que nous ne puissions pas déterminer de maniere
concluante ce qui a causé l'effondrement initial du nombre de cerfs mulets, un dépassement
de K suivi d'une sécheresse sévere est une explication plausible. Les populations de grands
herbivores présentent une forte dépendance a la densité (Kie et al. 2003 ; McCullough 1999 ;
Stewart et al. 2005), et les irruptions de population avec dépassement de K sont bien
documentées (Forsyth et Caley 2006 ; Klein 1968 ; McCullough 1979).

Plusieurs raisonnements indiquent qu'un forcage descendant était a l'ceuvre pendant la
période ou le nombre de cerfs mulets augmentait. Bien qu'une cause proximale de mortalité
ne soit pas une preuve suffisante pour interpréter les conséquences de la mortalité (Bartmann
et al. 1992 ; Bleich et al. 20006), les pumas étaient la principale source de mortalité hivernale
des cerfs mulets pendant la période d'augmentation (Figure 3). Nous avons obtenu peu de
preuves indiquant que la noutriture était limitée pendant la période d'augmentation du
nombre de cerfs mulets (Tableau 2). Les effets indirects du risque de prédation (Berger 2010)
étaient probablement minimes, car les cerfs choisissaient un habitat qui réduisait le risque de
prédation tout en améliorant les avantages en termes de fourrage (Pierce et al. 2004).
Christianson et Creel (2010) ont rapporté une situation similaire pour les wapitis d'Amérique
du Nord (Cervus elaphus) chassés par les loups gris (Canis lupus). De plus, le stress et les
réponses physiologiques associées au risque de prédation auraient da étre plus importants
apres l'effondrement de la population, lorsque I'abondance des pumas était inférieure a celle
des cetfs (Creel et al. 2007). Contrairement a cette hypothese, les taux de feetus et I'état
nutritionnel étaient plus élevés pendant la période d'augmentation que pendant la phase de
déclin (Tableau 1).

En juin 1995, un incendie a ravagé 22 km? (24%) de l'aire d'hivernage dominée par l'armoise
et I'épine amere. La perte d'habitat hivernal associée a l'incendie de 1995 n'a pas eu d'effet
notable sur les variables liées a la condition physique ou aux caractéristiques du cycle
biologique du cerf mulet, car la population de cerfs était relativement faible (Figure 1) et la
disponibilité¢ de fourrage restait élevée (Tableau 2). Par conséquent, la prédation par les
pumas a probablement été une source supplémentaire de mortalité pendant la période
d'augmentation. De plus, le A pour le cerf mulet n'était que de 1,10 pendant la période
d'augmentation, alors que le cerf mulet peut atteindre A = 1,15-1,21 lorsqu'il n'est pas limité
par la nourriture ou la prédation (Kie et Czech 2000). La pression exercée par les pumas et
autres carnivores a probablement ralenti, mais n'a pas empéché, le rétablissement des cerfs
mulets dans cet écosysteme du Grand Bassin. La question de savoir si la population de cerfs
reviendra finalement aux 6 000 animaux présents dans l'aire d'hivernage dans les années 1980,
et comment les changements dans les ressoutrces disponibles modifieront K, fera l'objet de

recherches futures.
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Nous avons rencontré plusieurs difficultés au cours de nos recherches. Nous avons combiné
nos résultats avec ceux rapportés par Kucera (1988, 1991, 1997) afin d'obtenir un nombre
d'années suffisant pour englober les trajectoires de cette population de cerfs mulets. En
conséquence, nous n'avons souvent eu acces qu'a des valeurs moyennes sans mesures de
vatiance associées, ce qui a nécessité 'utilisation de statistiques non paramétriques pour la
plupart des analyses. Notre approche nous a également obligés a reproduire aussi fidélement
que possible les méthodes de Kucera (1988) afin de permettre des comparaisons
significatives. Ces méthodologies ont conduit a certaines incohérences dans nos résultats.
Par exemple, le KFI est moins sensible aux changements de condition physique lorsque les
cervidés ont des réserves de graisse élevées (Cook et al. 2007), ce qui explique pourquoi le
KFT a présenté une courbe curvilinéaire avec 'augmentation de la proportion de bitterbrush
dans I'alimentation (Figure 5) et n'a pas varié de maniere significative entre les périodes de
trajectoires démographiques différentes (Tableau 2).

Le fait de n'échantillonner que les feetus les plus gros nous a peut-étre amenés a sous-estimer
le poids total des fcetus des femelles ayant des jumeaux. Les taux de feetus étaient plus élevés
pendant la période d'augmentation que pendant la période de déclin et, par conséquent, les
jumeaux étaient plus nombreux (Tableau 2). Les feetus uniques pésent souvent plus lourd
que les individus issus d'une paire de jumeaux (Kucera 1991), ce qui a probablement introduit
un biais dans nos données ; le poids total des feetus aurait pu produire une différence plus
importante entre les phases de déclin et d'augmentation de la population. Un autre facteur
réduisant la différence de poids des feetus et la survie associée des jeunes entre les périodes
de déclin et d'augmentation de la population pourrait étre un effet maternel résiduel
(Monteith et al. 2009). En effet, la survie des jeunes n'a que légérement augmenté pendant
la phase d'augmentation (Tableau 2). Les effets maternels intergénérationnels causés pat de
graves limitations nutritionnelles pendant le déclin ont pu entrainer des retards dans la
réponse de la population et ainsi masquer les schémas attendus liés aux contraintes

descendantes ou ascendantes liées a la taille corporelle des animaux (Monteith et al. 2009).

Grange et Duncan (2006) ont rapporté que les populations de zebres des plaines (Equus
quagga) étaient plus résistantes a la sécheresse que les populations d'autres ruminants
brouteurs tels que le gnou bleu (Connochaetes tanrinus) et le butfle (Syncerus caffer). Ces auteurs
ont conclu que les zebres étaient plus susceptibles d'étre influencés pat les contraintes
descendantes exercées par les lions africains (Panthera leo), tandis que les populations de gnous
et de buffles étaient principalement limitées par leur approvisionnement alimentaire. De
plus, Wilmers et al. (2007) ont conclu que les prédateurs traqueurs, tels que les pumas, étaient
plus efficaces pour réduire les fluctuations de leurs proies que les chasseurs cursoriaux, tels
que les loups et les coyotes. Cependant, méme un prédateur traqueur efficace tel que le
puma (Knopff et al. 2010 ; Pierce et al. 20004, 20004) n'a fait que ralentir le rétablissement
de la population de cerfs mulets dans la vallée de Round Valley. La résistance de la
population de proies a la pénurie alimentaire, ainsi que le type de prédateur et son mode de

chasse, sont susceptibles d'influencer I'ampleur des contraintes ascendantes et descendantes.

Nos résultats démontrent que les contraintes descendantes exercées par plusieurs prédateurs
peuvent limiter la croissance des populations, mais ne régulent pas toujours les populations
de proies. Les pumas et autres grands carnivores de notre zone d'étude ont ralenti, mais n'ont
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pas régulé, la croissance d'une population de cerfs mulets. Il convient d'accorder une plus
grande attention aux conditions spécifiques qui conduisent a 1'équilibre ou au déséquilibre
entre les populations de grands mammiféres prédateurs et leurs proies (Hunter et Price 1992),
et a la question de savoir si ces facteurs conduisent a des irruptions et a des dépassements de
K avec des effets subséquents sur la structure et le fonctionnement des écosystemes. Cette
approche est susceptible d'étre d'une importance cruciale pour la conservation des grands
mammiferes dans un climat en mutation, ou des changements directionnels ou des variations
spectaculaires de K pourraient devenir la norme.
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