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Résumé

La migration partielle est courante chez les ongulés vivant dans des environnements tres
saisonniers. Généralement, aux latitudes élevées, cela implique un déplacement entre les
zones estivales de haute altitude utilisées pendant la reproduction et les zones de plaine moins
enneigées utilisées pendant I'hiver. L'épaisseur de la neige est considérée comme la
principale cause de la migration vers les basses altitudes, mais les raisons pour lesquelles les
cetfs migrent vers les hautes altitudes au printemps sont moins claires. L'hypothése de la
maturation du fourrage explique la migration vers les hauteurs par la phénologie des plantes.
Nous présentons ici une hypothése alternative et non exclusive, selon laquelle les cerfs
migrent vers les hauteurs en été pour échapper a la concurrence due a la forte densité dans
les zones hivernales (hypothése de I'évitement de la concurrence). Nous suggérons également
que les barriéres sociales peuvent jouer un role lorsque la densité de population est élevée.
Sur la base d'une étude unique portant sur 141 cerfs élaphes équipés d'un GPS provenant de
sept régions couvrant la principale aire de répartition en Norvege, nous avons constaté que
la proportion de migrants dans les populations variait de 38% a 100%. La migration était
plus fréquente dans les zones a la topographie variée, c'est-a-dire dans les zones donnant
acces a des altitudes élevées. En outre, nous avons trouvé des preuves que la migration
dépendait négativement de la densité et que la migration automnale était retardée lorsque la
densité était élevée. Nous suggérons qu'une combinaison de I'évitement de la concurrence
dans les zones hivernales a forte densité, des barrieres sociales pendant 1'été, en plus des
hypothéeses de maturation du fourrage et d'évitement du risque de prédation, est nécessaire
pour expliquer les schémas de migration des ongulés nordiques.
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INTRODUCTION

La migration des grands mammiferes herbivores évoque des images de troupeaux immenses
parcourant de longues distances (Fryxell et Sinclair 1988, Fryxell et al. 1988). Les plus
spectaculaires sont sans doute les gnous Connochaetes taurinus du Serengeti en Afrique
(McNaughton 1976), mais les antilopes saiga Saiga tatarica en Asie (Berger et al. 2008), les
caribous Rangifer tarandus (Fancy et al. 1989), les cerfs mulets Odocoileus henzionns (Nicholson
et al. 1997, Sawyer et al. 2009) et cerfs wapitis Cervus elaphus en Amérique du Nord (Boyce
1989) sont d'autres exemples de ce phénomene fascinant. Ces cycles de migration a grande
échelle ont récemment fait I'objet d'une grande attention en raison de la perte d'habitat et de
la rupture des couloirs de migration (Bolger et al. 2008, Berger et al. 2008). Le paturage des
grands herbivores a un impact majeur sur les écosystemes. Il est donc important de bien
comprendre la migration afin de pouvoir prédire leur réle fonctionnel dans 1'écosystéme.

L'attention s'est principalement portée sur ces mouvements a longue distance des grands
herbivores vivant en troupeaux. On a moins prété attention au fait que tous les individus ne
migrent pas dans de nombreuses espéces ou populations migratrices. Méme chez les gnous
du Serengeti, certains individus restent stationnaires (Maddock 1979). La migration
partielle, ou scule une partie de la population migre tandis que l'autre reste dans la méme
zone toute l'année, est une caractéristique tres courante de nombreuses populations d'especes

plus solitaires dans les zones forestieres des latitudes élevées.

La migration partielle a par exemple été observée chez toutes les especes de cerfs indigenes
des foréts Scandinaves, tant chez les petits brouteurs, comme le chevreuil Capreolus capreolus
(Mysterud 1999), que chez les grands brouteurs, comme 1'élan Alkes alces (Ball et al. 2001),
ainsi que chez les espéces a alimentation mixte, comme le cerf élaphe Cervus elaphus (Albon
et Langvatn 1992). Bien que cela ait été signalé dans de nombreuses populations individuelles,
peu d'études ont quantifié les variations de la migration pattielle entre les populations d'une
espece donnée. De telles études sont nécessaires pour déméler les causes de ces variations
afin d'approcher les mécanismes susceptibles de provoquer la migration partielle.

Dans la littérature sur les grands herbivores, il est bien documenté que la profondeur de la
neige en haute altitude oblige les animaux a migrer vers des altitudes plus basses a 'automne
(Brazda 1953, LeResche 1974, Mysterud 1999). Une question actuellement plus intéressante
est de savoir pourquoi les migrants retournent dans les zones de haute altitude pendant I'été.
L'hypothese la plus couramment utilisée est celle de la maturation du fourrage (Fryxell et
Sinclair 1988, Albon et Langvatn 1992, Hebblewhite et al. 2008). Cette hypothése repose
principalement sur le fait qu'aux premiers stades phénologiques, les plantes ont une meilleure
qualité fourragere qu'aux stades plus avancés. Les animaux migrateurs tirent profit de la fonte
des neiges et du verdissement progressif des pentes pour se nourrir de plantes de meilleure
qualité.

Les modeles théoriques de migration partielle soulignent le réle central de la dépendance a
la densité et de la compétition (Kokko et Lundberg 2001). Il a été avancé que la
compréhension des cycles migratoires des grands mammiféres herbivores pouvait étre
améliorée en les considérant dans le cadre d'une limitation saisonniére de la population
(Bolger et al. 2008). A ce jour, aucune étude n'a testé la dépendance a la densité dans la
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migration des grands herbivores, ni développé une telle hypothése de maniere approfondie
sur le plan conceptuel. La migration vers des zones d'été en haute altitude peut servir de
stratégie pour éviter la compétition intraspécifique due a la forte densité dans les zones
hivernales. Nelson (1995) a documenté que le cerf de Virginie (Odocoilens virginianus), connu
pour se rassembler en trés forte densité dans des « cerferies » pendant I'hiver, semblait limiter
le temps passé dans les zones hivernales. Il entamait sa migration vers les zones hivernales
en cas de vague de froid, mais retournait dans les zones estivales si la profondeur de la neige
restait faible ou si elle fondait a nouveau apres la vague de froid. La densité peut également
affecter les conditions dans les zones estivales potentielles. L'hypothese de la barriére
sociale a déja été abordée principalement pour la dispersion des petits mammiferes et des
oiseaux (Matthysen 2005). Cette hypothése souligne que les individus ne sont pas libres
d'utiliser toutes les zones en raison de la présence d'autres animaux. A notre connaissance,
cette hypotheése n'a jamais été abordée pour la migration des grands mammiféres. De
nombreuses études font état d'une forte organisation sociale chez les grands mammifeéres, en
particulier pendant la saison de reproduction (Comer et al. 2005), et a forte densité, il peut
étre difficile de trouver des zones d'été sans barriéres sociales.
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Figure 1. Carte indiquant I'emplacement des sept zones d'étude dans le sud de la Norvége (& gauche). L'emplacement
et les limites de chaque zone sont indiqués par des points GPS provenant de biches marquées. Le symbole et la couleur
sont uniques pour chaque région. L'autre carte (& droite) indique le nombre de cerfs élaphes abattus par 10 km?
d'habitat du cerf élaphe en 2009 au niveau municipal

Dans cette étude, nous présentons la premicre analyse d'un vaste ensemble de données
portant sur 141 biches marquées par GPS provenant de sept régions de Norvege (Fig. 1). Au
début des années 1900, la population de cerfs élaphes Norvégiens était confinée a cing ou
six sous-populations génétiquement distinctes le long de la cote sud-ouest (Haanes et al.
2010). Au cours des dernieres décennies, le cerf élaphe a considérablement étendu son aire
de répartition et est désormais présent dans la majeure partie du sud et du centre de la
Norvege, couvrant une grande variété de topographies et de densités de population (Fig. 1).
Nous avons cherché a tester les hypotheses suivantes (Tableau 1) :
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H,. L'hypothése de la maturation du fourrage (Fryxell et Sinclair 1988, Hebblewhite
et al. 2008). Nous prévoyons une augmentation de la proportion de migrants dans les zones
présentant une grande variation d'altitude, ci-aprés dénommée « diversité topographique ».

H,. L'hypothese de 1'évitement de la compétition (Nelson 1995, cette étude). Nous
prévoyons une augmentation de la proportion de migrants avec l'augmentation de la densité
de population dans l'aire d'hivernage.

H;. L'hypothése de la barriere sociale (Matthysen 2005, cette étude). S'il existe des
contraintes sociales ou des barrieres empéchant I'établissement dans les zones a forte densité
pendant la saison estivale, nous prévoyons une diminution de la proportion de migrants a
mesure que la densité de population augmente.

H,. L'hypothése d'évitement du risque de prédation (Bergerud et al. 1990, Barten et
al. 2001). Si la migration vise a réduire la prédation sur les petits vulnérables, nous prévoyons
une migration méme a faible densité et sans relation claire dépendante de la densité.

Tableau 1. Apercu des hypothéses principales testées pour expliquer la migration partielle chez les grands herbivores.
Les cellules vides indiquent qu'il n'y a pas d'attentes claires concernant les relations spécifiées pour I'hypothése donnée.
Il convient de noter que toutes les hypothéses reposent sur I'hypothése sous-jacente selon laquelle la neige force la
migration vers les basses altitudes & I'automne, et que toutes les hypothéses prédisent une migration vers les hautes
altitudes pendant I'été. Les prédictions en gras sont étayées

Migration trait

Proportion

Distance

Timing

Duration

H,. The forage maturation
hypothesis

H,. The competition
avoidance hypothesis
(winter)

H.. The social fence
hypothesis (summer)

H.. The predation risk
avoidance hypothesis

Migration also at low
density

More migration at high
density

Less migration at high
density

Migration also at low
density

Longer distances if more
gentle slopes and high
topographical
variation

Longer distances at high
density

Shorter distances at
high density

Spring: Linked to speed
of green-up

Early spring migration at
high density; delayed
fall migration at high
density; long distance
migrators leave earlier

Early spring migration at
high density

Spring: long duration
linked to speed of
green-up; longer
duration if more
gentle slopes and
high topographical
variation

Short duration

Short duration

Short duration

MATERIEL et METHODES

Zone d'étude

Les zones d'étude se trouvent dans les comtés de Rogaland (appelé région S), Hordaland
(région SW), Sogn og Fjordane (région W), More og Roms-dal (région NW) et Sor-Trondelag
(région N), qui couvrent la majeure partie de la cote ouest du sud de la Norvege, ainsi que
dans des localités situées a l'intérieur des terres dans les comtés de Buskerud (région SE) et
Hedmark (région E) (Fig. 1). La végétation et le climat de ces régions refletent un gradient
typique entre la cote et l'intérieur des terres. En général, la température et les précipitations
diminuent du sud vers le nord et de la cote vers l'intérieur des terres, tandis que I'épaisseur

de la neige augmente.

La végétation de la cote ouest se situe principalement dans la zone boréale. Les exceptions a
cette tendance générale sont une petite zone autour du Hardangerfjorden dans le Hordaland,
qui se trouve dans la zone nemorale, et certaines zones non loin du Trondheimsforden, qui
se trouvent dans la zone boréale sud. Les régions intérieures se trouvent toutes deux dans la
zone boréale méridionale. De Rogaland a More et Romsdal, les foréts sont dominées par des
feuillus et des pins sylvestres (Pinus sylvestris), mais il y a eu de nombreuses plantations
d'épicéas de Norvege (Picea abies). Les zones de Sor-Trondelag jusqu'a Trondheimsforden
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sont dominées par des bouleaux (Bewld sp.) et des pins, tandis que les foréts d'épicéas
dominent certaines zones au nord de cette région. Le type d'habitat typique des régions
intérieures est la forét de coniferes, avec l'épicéa commun et le pin comme especes
dominantes.

Le chevreuil Capreolus capreolus est sympatrique au cerf élaphe dans la plupart des régions, a
l'exception de la majeure partie du Sogn og Fjordane. L'élan Ales alces est abondant dans le
Sor-Trondelag, le Buskerud et le Hedmark, mais moins dans les autres régions. Les grands
prédateurs sont absents le long de la cote ouest, mais le lynx Lynx /ynx est commun dans le
Buskerud et le Hedmark et le loup Canis lupus est présent dans le Hedmark.

Données sur le cerf élaphe

Des femelles cerfs élaphes (= agées d'au moins un an) ont été capturées et marquées a l'aide
de colliers GPS entre 2002 et 2009 dans 64 municipalités de sept régions de Norvege (Fig.
1). Les animaux ont été immobilisés a l'aide de fléchettes dans des sites d'alimentation
hivernale établis ou sur des terres cultivées le long des routes. Toutes les procédures de
marquage ont été approuvées par 'Autorité norvégienne de recherche animale.

Le plan d'échantillonnage le plus courant consistait a marquer les cetfs au milieu ou a la fin
de I'hiver (janvier-avril). Sur la base des programmes de positionnement prévus, avec une
position par heure (les premiers colliers ayant une position toutes les 1,5 ou 2 heures), la
capacité de la batterie de l'unité GPS permettait le plus souvent un échantillonnage de
position pendant un peu plus d'un an. Les colliers ont été récupérés a la fin de I'automne par
dépot ou dans le cadre de la chasse automnale réguliere, ce qui a permis d'utiliser les mémes
colliers sur de nouveaux individus l'hiver suivant. L'intervalle d'échantillonnage le plus
courant pour les individus était donc du milieu de I'hiver a I'automne, ou jusqu'a I'épuisement
des batteries. Dans la pratique, cela a permis d'obtenir environ un an de données par individu.
Nous n'avons inclus que les individus ayant une période d'échantillonnage suffisamment
longue pour permettre une identification fiable des schémas d'utilisation de l'espace.

Cela a réduit la taille de I'échantillon de 240 femelles marquées a 141 animaux pour lesquels
le modele annuel d'utilisation de l'aire de répartition saisonniére était soit migratoire, soit
stationnaire (Tableau 1). Ces animaux provenaient de 49 municipalités d'une taille moyenne
de 740 km? (écart-type = 635).

Covariables

Comme indice de la densité de population, nous avons utilisé le nombre d'animaux chassés
par zone d'habitat du cerf élaphe, tel qu'approuvé par les autorités de gestion de chaque
municipalité. L'analyse confirme qu'il existe une corrélation étroite entre la taille du gibier
chassé et d'autres indices de la taille de la population, tels que le nombre de cerfs observés
par jour de chasse et la taille de la population estimée a l'aide d'une analyse de cohorte
(Mysterud et al. 2007). Voir également la discussion concernant la comparaison entre la

densité de population spatiale et temporelle.

A partir de travaux antérieurs établissant un lien entre la masse corporelle du cerf élaphe et
la topographie (Mysterud et al. 2001a), nous avons calculé la diversité topographique, sous
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forme de diversité de Shannon-Wiener pour les altitudes 0-100 m, 100-200 m, 200-300 m,
300-400 m, 400-500 m, 500-600 m et 600-700 m (les zones situées exactement a 0 m et >
700 m ont été exclues) et la proportion d'habitat en haute altitude (segment 250-700 m). A
partir de travaux démographiques antérieurs, nous avons également récupéré des données
sur la distance par rapport a la cote et la latitude. Nous avons également inclus une variable
indiquant si les données provenaient de municipalités insulaires ou continentales. Toutes ces
données ont été calculées a 1'échelle de la municipalité, comme nous l'avons fait pour les
données démographiques dans une série d'articles (Mysterud et al. 20014, Langvatn et al.
2004). Les municipalités représentent des zones assez vastes. En moyenne, une grande
diversité topographique reflete de bonnes possibilités de sélectionner des zones d'altitude
élevée a une distance raisonnable, tandis qu'une faible valeur indique que ces zones sont assez
éloignées et probablement hors de la distance normale de migration. Enfin, nous avons inclus
«1'année » comme variable factorielle (2002-2009).

Analyses statistiques
Définition des migrants et de la distance de migration ...
Test des hypotheses de migration partielle ...

Tableau 2. Apercu de la taille des échantillons de biches marquées par GPS en Norvége. Deux biches sédentaires de
la région sud-ouest ont effectué une excursion automnale

Region S SW W NW N SE E Sum

Number marked 20 45 48 56 25 21 25 240

Number with full 14 21 34 32 15 13 12 14
annual cycle

Number migrating 10 6 17 16 7 10 9 75

Stationary 3 M0 7 7 6 1 34

Irregular space use 1 5 10 9 2 2 3 32

Prop. migrating 0.77 0.38 0.71 0.70 0.54 0.91 1.00

RESULTATS

La proportion d'individus migrateurs variait considérablement d'une région a l'autre, allant
de 0,38 dans la région SW a 1,00 dans la région E (Tableau 2, Figure 2). La proportion de
migrateurs s'expliquait principalement par un effet positif de la variation topographique et
un effet négatif de la densité de population (Tableau 3). Cela concordait avec les hypotheses
relatives a la maturation du fourrage et a la barriére sociale (Tableau 1). Ni la latitude, ni la
distance par rapport a la cote, ni la proportion d'habitats en haute altitude, ni le fait que la
municipalité soit une ile ou non, ni I'année (en tant que facteur) n'ont été intégrés dans le
meilleur modele (Annexe 1, Tableau A2 du matériel supplémentaire). Le tracé GAM a
montré que l'effet de la variation topographique atteignait un pic a une valeur d'environ 1,5,
puis était légerement inférieur jusqu'aux valeurs maximales de 1,934. En utilisant ces
informations pour le GLMM, nous avons constaté qu'un terme de second ordre pour la
diversité topographique donnait un meilleur modele (AIC = 117,9 contre 120,0), mais cela
n'a pas eu d'impact notable sur I'effet négatif de la densité (estimation = -1,089, SE = 0,475,
z =-2,293,p = 0,022).

Les migrateurs avaient généralement une aire de répartition hivernale a une altitude
inférieure a celle de leur aire de répartition estivale (Figure 3). L'altitude de I'aire de répartition
hivernale était plus basse lorsque la densité de population était élevée (Tableau 4). Cela
contredisait la prédiction d'une utilisation accrue des altitudes plus élevées lorsque la densité
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était élevée, selon I'hypothese d'évitement de la concurrence (Tableau 1). La distance de
migration diminuait nettement avec l'augmentation de la densité de population, mais la
diversité topographique n'avait aucun effet (Tableau 4). La migration automnale était plus
tardive lorsque la densité était élevée (Tableau 4), comme le prévoyait l'hypothese
d'évitement de la concurrence (Tableau 1). Cependant, le moment de la migration
automnale n'était pas lié¢ a la distance de migration (modele avec uniquement la densité : AIC
= -110,8 ; mod¢le ajoutant la distance de migration : AIC = -86,8) lorsque ce terme était
ajouté a un mode¢le incluant la densité de population comme autre variable prédictive. Ni la
densité ni la diversité topographique n'ont eu d'effet sur la durée de la migration printaniere
ou automnale, ni sur le moment de la migration printaniere (Tableau 4).

0.8

0.6

0.4 -

0.2 5

Proportion of seasonal migrants

174 149 | | 131 || 1.21 121 || 011 | | 0.01
0.0 - —

W sSwW N NW S SE E

Figure 2. Diagramme & barres montrant la proportion de biches de cerf élaphe migrant de fagon saisonniére dans
chaque région de Norvége, en tenant compte uniquement des individus présentant une stratégie migratoire ou sédentaire
claire. La largeur de chaque barre est proportionnelle & la racine carrée de la taille de I'échantillon (nombre de cerfs)
par zone. Les barres d'erreur correspondent aux limites de confiance bootstrap & 95%. La densité moyenne de cerfs
(abattus par km2) au cours des années d'observation est indiquée sous forme de texte dans chaque barre

Tableau 3. Estimations des paramétres et statistiques de test issues du modéle le plus parcimonieux (Tableau A1), un
modéle de régression logistique & effets mixtes avec « municipalité » comme termes aléatoires, prédisant la probabilité
de migration des cerfs élaphes en Norvége. Limite inférieure/supérieure  limite inférieure/supérieure du seuil de
confiance & 95%. Les seuils de confiance donnant un intervalle de confiance & 95% ne chevauchant pas O sont indiqués
en gras

Estimate SE Lower limit ~ Upper limit
Intercept —0.989 1.174 —3.337 1.359
Density —1.246 0.449 —2.145 —0.347
Topographic 2.082 0.720 0.642 3.522

diversity

DISCUSSION

La migration partielle est considérée comme particulicrement utile pour comprendre les
mécanismes a l'origine de I'évolution de la migration. Nous avons constaté d'importantes
variations géographiques dans la migration partielle des biches en Norvege. La proportion
de migrantes variait de 38% dans la région sud-ouest a 100% dans la région est (Fig. 2). Notre
¢tude est la premiere a fournir des preuves empiriques d'une dépendance (négative) a la
densité dans la probabilit¢é de migration chez les cerfs, ce qui constitue la principale
conclusion de notre étude. L.a base mécanistique de cette dépendance a la densité est moins
claire. La proportion réduite de migrants a forte densité a conforté I'hypothése de la barriere
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sociale, tandis que la migration automnale tardive a forte densité a conforté I'hypothese de
I'évitement de la compétition.

1000
800

600 -

Altitude (m)

400 -

200 —

Winter Summer

Figure 3. Modéle de migration saisonniére le long des gradients altitudinaux pour 7 régions de Norvége. Les estimations
ponctuelles correspondent & la moyenne des femelles individuelles conformes & la stratégie de migration saisonniére.
Les barres d'erreur correspondent & des limites de confiance & 95%

Migration printaniere : phénologie végétale ou fuite de la compétition a forte
densité ?

La migration est plus fréquente aux latitudes nordiques et a haute altitude, et une explication
évidente est liée a une variation spatiale plus forte des contraintes saisonnieres. Le principal
facteur a l'origine de la migration vers les basses altitudes a l'automne est la neige. Il est bien
documenté que la migration des grands herbivores peut étre influencée par les cycles de
précipitations liés au développement des plantes en Afrique (McNaughton 1976) et par les
cycles de fonte des neiges qui affectent la maturation des plantes aux latitudes nordiques
(Albon et Langvatn 1992, Hebblewhite et al. 2008). L'hypothese de la maturation du fourrage
est I'hypothese la plus aboutie pour expliquer la migration vers les hauteurs au printemps
(Fryxell et Sinclair 1988, Albon et Langvatn 1992). Elle a récemment fait l'objet de tests
approfondis chez les wapitis en Amérique du Nord (Hebblewhite et al. 2008), et une étude
désormais classique I'a démontrée chez les cerfs élaphes équipés de colliers VHF dans la
région N en Norvege (Albon et Langvatn 1992). Il n'est donc pas surprenant que la diversité
topographique, qui reflete probablement la variation de la phénologie végétale (Pettorelli et
al. 2005), ait eu un effet positif sur la probabilité de migration. Cependant, I'argument selon
lequel les animaux suivent la vague printaniere de la phénologie végétale s'applique
principalement aux graminées. La plupart des broutages se situent au-dessus de la couverture
neigeuse et leur phénologie n'est probablement pas étroitement liée a la fonte des neiges,
bien qu'il n'existe pas de documentation suffisante a ce sujet. Si tel était le cas, nous ne nous
attendrions pas a une migration altitudinale aussi forte chez les brouteurs. Cependant, il est
bien documenté que les brouteurs tels que les chevreuils (Mysterud 1999), les cerfs a queue
blanche (Nelson 1995) et les élans (Ball et al. 2001) suivent la méme migration altitudinale
principale. Nous ne suggérons pas que I'hypothese de la maturation du fourrage soit fausse,
elle est certainement bien étayée et s'applique probablement dans notre cas (Albon et
Langvatn 1992, Mysterud et al. 2001a). Cependant, le méme schéma principal de migration
altitudinale peut étre le résultat d'un évitement de la concurrence due a la forte densité dans
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l'aire d'hivernage. Pour le cerf élaphe en Norvege, les deux processus fonctionneraient dans
le méme sens général.

Tableau 4. Estimations des paramétres et statistiques de test des modéles & effets mixtes avec « municipalité » comme
termes aléatoires, prédisant la distance, la durée et le moment de la migration des cerfs élaphes en Norvége. Toutes
les variables de réponse ont été transformées en logarithmes. Limite inférieure /supérieure  limite inférieure /supérieure
du seuil de confiance & 95%. Les limites de confiance donnant un intervalle de confiance & 95% ne chevauchant pas 0
sont indiquées en gras

Estimate  SE  Lower limit Upper limit

A. Distance
Intercept 10.504 0.705 9.094 11.915
Density -0416 0170 -0.756 -0.075
Topographic —0.143 0451  -1.045 0.758
diversity
B. Duration - spring
Intercept 13.257 1.526 10.206 16.308
Density —-0.096 0368 -0.832 0.640
Topographic diversity — 1.564 0.975 —3.513 0.385
C. Duration - fall
Intercept 10,531 1.391 7.749 13.314
Density —0.245 0339 _-0924 0.433
Topographic diversity — 0.016 0.896  —1.809 1.776
D. Timing - spring
Intercept 4692 0.228 4.236 5.147
Density —0.045 0.054 -0.152 0.062
Topographic diversity 0.138 0.143  _0.148 0.425
E. Timing - fall
Intercept 5404 0.32 5.140 5.669
Density —0.064 0031 —0.126 - 0.002
Topographic diversity 0.129 0.083  -0.037 0.295
F. Altitude winter range
Intercept 5.614 0.846 3.9 7.306
Density —0455 0.190 -0.836 -0.075
Topographic diversity —0.019 0.529  -1.077 1.039

L'hypothese de 1'évitement de la concurrence

Nous soulignons que I'hypothése de I'évitement de la concurrence donne lieu a des
prédictions novatrices concernant les détails du modele de migration, tandis que la migration
altitudinale principale peut s'inscrire dans toutes les hypotheses (Tableau 1). Certaines
tendances prévues sont cohérentes avec ce qui a déja été rapporté dans la littérature. La
meilleure preuve provient du cerf de Virginie, ou les cerfs migrateurs semblaient passer un
temps minimal dans les zones hivernales, probablement en raison de la forte concurrence
dans ces zones (Nelson 1995). Nous prévoyons que les migrateurs de longue distance
arriveront plus tot dans les zones hivernales, en raison d'un risque plus élevé d'étre pris dans
la neige, mais nous n'avons trouvé aucune preuve a l'appui de cette hypothese. Dans le cas
du chevreuil, certains migrants ont attendu que la profondeur de la neige les oblige a rejoindre
leur zone d'hivernage (Mysterud 1999). La vitesse de migration est également un facteur
important. Le cerf élaphe (Albon et Langvatn 1992) et I'élan (Dalke et al. 1965) se sont
déplacés progressivement vers leur zone d'été, comme le prévoit I'hypothese de la maturation
du fourrage. L'hypothese de I'évitement de la compétition prédit une fuite rapide des que les
conditions le permettent. Cela conduit également a des prédictions claires en ce qui concerne
les effets climatiques pendant I'automne et l'hiver (Tableau 1). Si les animaux tentent de
limiter au minimum le temps passé dans leur aire d'hivernage, le schéma de migration pourrait
refléter des réponses opportunistes a des périodes de faible enneigement pendant I'hiver, ce
qui pourrait entrainer plusieurs migrations du méme individu (Nelson 1995). On pourrait

également s'attendre a4 une migration facultative, qui a été observée chez le cerf mulet
(Nicholson et al. 1997).
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Comme indiqué ci-dessus, la prédiction pour le modéle interspécifique est que les brouteurs
peuvent également migrer en altitude et que la qualité des zones d'été en haute altitude n'est
pas nécessairement supérieure a celle des zones en basse altitude utilisées pour I'hivernage.
Chez le chevreuil (Mysterud 1999) et le cerf a queue noire Odocoilins hemionus colunrbianns (Loft
et al. 1984), qui sont des brouteurs (ou des mangeurs concentrés), les territoires estivaux
¢taient considérablement plus vastes en altitude, ce qui suggere que les zones de haute altitude
offraient une qualité de fourrage inférieure, mais nous ne pouvons exclure la possibilité d'un
fourrage simplement plus dispersé. De méme, pour I'élan, il a été démontré que les faons
des femelles restant dans les zones d'hivernage a basse altitude avaient une meilleure
croissance que les migrants (Sether et Heim 1993). Ces schémas sont conformes a ce que
l'on pourrait attendre de 'hypothese d'évitement de la concurrence.

Une prédiction de I'hypothese d'évitement de la concurrence est que les cerfs en hiver
peuvent rester a une altitude légerement plus élevée a forte densité. Si tel est le cas, nous
pourrions obtenir une inversion des prévisions, c'est-a-dire une proportion plus faible de
migrants et des distances de migration plus courtes a forte densité (Tableau 1). Nous n'avons
trouvé aucune preuve que les cerfs hivernent a des altitudes plus élevées a forte densité. Soit
I'hypothese est erronée, soit, dans notre cas, cela peut étre di a l'utilisation intensive de
paturages agricoles et, dans une certaine mesure, a des sites d'alimentation hivernale qui se
trouvent principalement a basse altitude (Godvik et al. 2009). Le cott de I'hivernage a haute
altitude peut donc étre élevé. En revanche, nous avons constaté que l'altitude de l'aire
d'hivernage diminuait avec la densité. Nous ne pouvons pas expliquer enticrement ce
phénomene, mais il peut étre lié au fait que nous comparons la variation de la densité spatiale.
Les zones ou la densité de population est la plus faible sont les régions intérieures, qui ont

en moyenne une altitude plus élevée (Figure 3).

Des barriéres sociales dans 1'aire de répartition estivale ?

Les especes de cerfs font généralement preuve d'une grande fid¢élité a leur aire de répartition
estivale et hivernale (Tierson et al. 1985, Sweanor et Sandegren 1989, Van Deelen et al. 1998,
Igota et al. 2004). Les femelles plus dgées ont généralement des aires de répartition estivales
plus exclusives que les animaux plus jeunes (Aycrigg et Porter 1997). Au moment ou les
petits se séparent de leur mere, les animaux plus agés de la population se trouvent
probablement déja dans leur zone d'été. Un cerf qui cherche une zone d'été peut essayer
d'éviter les zones ou il n'y a pas de membres de sa famille. Chez le cerf de Virginie (Tierson
et al. 1985, Aycrigg et Porter 1997) et le chevreuil (Wahlstréom et Liberg 1995), les femelles
s'établissent donc souvent pres de leur mere. Chez le cerf de Virginie, tous les faons
retournaient a I'age d'un an dans l'aire de répartition estivale de leur mere, mais parmi les
animaux agés de 2 a 3 ans, seuls 67 a 80% le faisaient (Nelson 1998). En effet, 20% des petits
de cerfs non migrateurs devenaient migrateurs (Nelson 1998). A partir de I'hypothése
d'évitement de la concurrence, nous avions prédit une proportion croissante de migrants a
forte densité, mais nous avons constaté le contraire. Il se peut que les cerfs qui tentent de
s'établir comme migrants a forte densité aient plus de mal a trouver des zones sans « barrieres
sociales ». Pour les cerfs élaphes de la région N, 20 ans de données de capture-marquage-
recapture ont montré que la proportion de jeunes males se dispersant était négativement liée
a la densité (Loe et al. 2009). Au cours de la période étudiée, la densité de population a
considérablement augmenté tant dans la municipalité ou se trouvaient les sites de capture
que dans les municipalités voisines. Bien que le nombre de jeunes males se dispersant ait
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diminué a mesure que la densité de population augmentait, la distance a laquelle ils se
dispersaient a augmenté. Cela s'explique probablement par le fait qu'il fallait parcourir une
plus grande distance pour atteindre des zones a faible densité. Ces résultats concernaient les
males. En outre, bien qu'elles soient lies, la dispersion et la migration sont des processus
différents. Néanmoins, les résultats de cette étude suggerent d'explorer davantage les
barriéres sociales dans I'établissement de I'utilisation du territoire.

Dépendance spatiale ou temporelle a la densité

Une faiblesse de notre étude est que nous ne comparons que des zones de densité de
population variable, sans disposer de bonne mesure de la variation de la qualité de I'habitat,
qui est importante pour le niveau de compétition. Le long de la cote ouest (régions S, SO, O,
NO et N), nous disposons de bonnes données sur la masse corporelle. Des études antérieures
qui utilisaient le nombre de cerfs abattus comme indice de densité ont trouvé des modeles
attendus de dépendance a la densité dans d'autres traits du cycle biologique (poids corporel :
Mysterud et al. 20014 ; rapport des sexes chez les faons : Mysterud et al. 2000 ; reproduction
des femelles : Langvatn et al. 2004). 1l existait une relation négative constante entre le poids
corporel et la densité dans toutes les municipalités (Loe et al. 2009). Bien que les interceptions
different légerement, cela suggere que dans notre cas, la densité était principalement une
mesure de la disponibilité des ressources et qu'une densité élevée ne reflétait pas une qualité
¢levée de I'habitat. Nous estimons donc probable que la dépendance a la densité dans la
proportion de migrants représente un test robuste des hypothéses d'évitement de la
concurrence et de barriere sociale.

L'équilibre relatif entre les zones de haute altitude et les zones de basse altitude pour une
région donnée peut étre important pour déterminer le schéma de migration saisonniere et la
dépendance globale a la densité, car il influe sur I'étendue de la limitation saisonniere des
ressources. Une proportion différente de zones de haute altitude et de zones de basse altitude
aura une incidence sur la dépendance totale a la densité de I'ensemble de la population, car
la proportion de zones de basse altitude limitera probablement la taille globale de la
population. Dans les zones ou la proportion de zones de basse altitude est élevée, une densité
de population globale plus élevée peut probablement étre maintenue, ce qui se traduit par
une dépendance a la densité plus élevée et donc par des cerfs plus petits (comme dans de
nombreuses zones coticres). En revanche, les zones intérieures ou la proportion de zones
de haute altitude est plus élevée peuvent globalement soutenit moins d'animaux, mais comme
ceux-ci se dispersent pendant I'été, la dépendance a la densité pendant la saison de croissance
importante est également réduite pour les animaux sédentaires, ce qui se traduit par des
individus plus grands. Ce mécanisme ajoute a l'avantage de suivre le développement
phénologique des plantes dans ces zones (Mysterud et al. 20014).

Les différences entre les caractéristiques du paysage des différentes régions rendent
¢galement plus incertaine la comparaison des variations spatiales des caractéristiques
migratoires telles que l'altitude de l'aire d'hivernage et le moment de la migration. Les deux
zones intérieures sont situées a une altitude plus élevée (Figure 3). Cela pourrait expliquer
l'augmentation des altitudes utilisées a faible densité, ce qui ne corrobore pas I'hypothéese
d'évitement de la concurrence, mais pourrait également fournir une autre explication du
résultat corroborant la migration automnale tardive a haute altitude. En outre, I'épaisseur de
la neige est le principal facteur déterminant I'hivernage a basse altitude, et 'habitat peut jouer
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un role important dans la répartition de la couverture neigeuse. 11 est clair que les habitats
forestiers de coniferes peuvent offrir des zones ou I'épaisseur de la neige est faible, comme
c'est le cas a basse altitude, comme le montrent les schémas de migration des cerfs sika, qui
migrent en partie vers les habitats forestiers de coniferes (Igota et al. 2004). Les régions
intérieures possedent des foréts de coniferes beaucoup plus étendues. Pour valider cette
hypothese, il faudrait probablement évaluer la variation temporelle de la densité plutot que
la variation spatiale, comme dans notre cas (Tableau 1). Cependant, de telles données ne
sont pas disponibles a I'heure actuelle. Il est clair que des études a plus long terme dans une
zone donnée permettraient également d'évaluer les prévisions liées a l'interaction entre le
climat et la densité (T'ableau 1).

Pouvons-nous ignorer les prédateurs lorsqu'ils ne sont pas présents ?

La prédation peut jouer un role important dans la migration (Hebblewhite et Merrill 2007).
Les nouveau-nés et les faons sont plus exposés a la prédation (Linnell et al. 1995), et la
migration peut donc servir de stratégie pour éviter les zones a haut risque de prédation
(Edwards 1983, Festa-Bianchet 1988, Hebblewhite et Merrill 2007). L'hypothese de
I'évitement du risque de prédation peut également s'appliquer au comportement
d'espacement saisonnier : s'il peut étre avantageux pour un grand herbivore de rejoindre des
densités locales élevées ou des troupeaux afin de réduire le risque de prédation individuel, il
peut étre plus avantageux de vivre en solitaire et de maniere discrete pendant la saison de
mise bas (Bergerud et al. 1990, Barten et al. 2001). La principale migration altitudinale vers
le haut au printemps peut donc également étre prédite sur la base de la prédation, et elle peut
s'appliquer a la fois aux brouteurs et aux paisseurs. Les prédateurs sont absents dans la
plupart de nos zones d'étude (a I'exception de quelques cas documentés dans les régions SE
et E), mais de nombreux aspects du comportement des ongulés ont été faconnés par la
prédation a un tel point dans le passé (Byers 1997, Bowyer 2004) que cela ne peut étre ignoré.
Des observations directes suggerent que les cerfs males en Norvege (région « N ») broutent
plus fréquemment dans la zone alpine a la fin de I'été que les femelles (Bonenfant et al. 2004),
ce qui peut refléter le choix des zones foresticres comme stratégie anti-prédateurs des
femelles avec leurs petits, au détriment d'un fourrage de meilleure qualité dans la zone alpine
a la fin de I'été.

Conclusion

Nous soulignons que plusieurs hypotheses peuvent prédire le méme schéma principal de
migration altitudinale et que des prévisions plus détaillées sont nécessaires. Nous avons
trouvé des preuves solides de la dépendance a la densité dans la migration. LLa proportion
décroissante de migrants a forte densité ne corrobore pas I'hypothése de I'évitement de la
compétition, mais suggere un role des barriéres sociales. La compréhension de ces
processus peut avoir des implications importantes pour la dynamique des populations et, par

conséquent, pour la gestion et la conservation des grands herbivores.
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