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Résumé

La migration partielle est trés répandue chez les ongulés, mais peu d'études ont évalué les
mécanismes démographiques qui permettent le maintien de ces stratégies alternatives au
sein des populations. Au cours des deux derni¢res décennies, le nombre d'individus résidents
du troupeau de cerfs wapitis Ya Ha Tinda, prés du parc national de Banff, a augmenté
proportionnellement malgré un déclin global de la population. Nous avons comparé les taux
démographiques des wapitis migrants et résidents afin de tester les mécanismes
démographiques de la migration partielle. Nous avons déterminé le taux de survie des
femelles adultes pour 132 wapitis, le taux de gestation pour 150 femelles et le taux de survie
des petits pour 79 faons. Les taux vitaux de la population ont été combinés dans des modeles
de matrice de Leslie afin d'estimer la valeur démographique, que nous avons définie comme
le taux de croissance démographique spécifique a la stratégie migratoire. Nous avons
également testé les différences entre les facteurs influengant le risque de mortalité entre les
stratégies migratoires pour les femelles adultes a l'aide d'une régression des risques
proportionnels de Cox et de covariables variables dans le temps telles que l'exposition a la
biomasse fourragere, le risque de prédation par les loups et la taille du groupe. Malgré des
taux de gestation et des poids des faons en hiver plus élevés associés a une meilleure qualité
du fourrage, la survie des femelles adultes et des faons migrants était inférieure a celle des
wapitis résidents. Les wapitis résidents ont troqué une nourriture de haute qualité contre une
réduction du risque de prédation en choisissant des zones proches de l'activité humaine et
en vivant dans des groupes 20% plus grands que les migrants. Ainsi, les résidents ont
connu un taux de survie plus élevé chez les femelles adultes et les faons, mais un taux de
gestation et un poids des faons plus faibles. L.a mortalité spécifique des migrants était
principalement due aux loups et aux grizzlis, tandis que la mortalité des résidents était
principalement due a la chasse humaine. Les différences démographiques se sont traduites
par un taux de croissance de la population résidente légerement plus élevé (2 a 3%), mais
non significatif, par rapport aux migrants, ce qui suggere un équilibre démographique entre
les stratégies des résidents au cours de notre étude. Malgré 1'équivalence statistique, nos
résultats sont également cohérents avec un lent déclin a long terme des migrants en raison
d'une forte prédation due a une mortalité plus élevée causée par les loups chez les migrants.
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Ces résultats soulignent que les migrants et les résidents feront des compromis différents
entre le fourrage et le risque, ce qui pourrait affecter I'équilibre démographique des
populations partiellement migratrices, ce qui pourrait expliquer le récent déclin du
comportement migratoire de nombreuses populations d'ongulés a travers le monde.

INTRODUCTION

On pense que la migration a évolué comme une stratégie visant 2 maximiser la condition
physique face aux variations temporelles et spatiales des ressources (Swingland et
Greenwood 1983, Boyce 1991). En migrant, les animaux suivent les ressources alimentaires
fluctuantes sur de vastes zones (Swingland et Greenwood 1983) et peuvent échapper a la
régulation par les prédateurs (Fryxell et al. 1988). La migration partielle, ou certains
individus migrent et d'autres renoncent a migrer (Chapman et al. 2011), peut offrir une
aptitude physique égale dans certaines circonstances (Lundberg 1988). Une grande partie de
nos connaissances sur la migration partielle provient d'études sur les passereaux (MacArthur
1959, Lundberg 1988, Boyle 2011, Nilsson et al. 2011). Cependant, la migration partielle est
également courante chez les ongulés, notamment le cerf wapitis et le cerf élaphe Cervus elaphus
(Woods 1991, Mysterud et al. 2011), 'orignal Ales alees (Ball et al. 2001, Andersen 1991), le
cerf mulet Odoicoleus hemionas (Nicholson et al. 1997), le chevreuil Capreolus capreolus (Cagnacci
et al. 2011), le cerf de Virginie Odoicoleus virginianus (Forbes et Theberge 1995) et le gnou
Conochaetes tanrinus (Fryxell et al. 1988). Cela pose quelque peu probleme chez les ongulés, car
la plupart des publications sur la migration des ongulés montrent que celle-ci présente des
avantages considérables (Bergerud et al. 1984, Fryxell et al. 1988). On peut donc se demander
pourquoi de nombreuses populations d'ongulés sont partiellement migratrices ?

Dans toute population, on pense que la migration partielle est maintenue par une forme
d'équilibre démographique entre les deux stratégies migratoires selon plusieurs mécanismes
différents (Lundberg 1988, Kaitala et al. 1993). Premiérement, les animaux peuvent passer
de maniere adaptative d'une stratégie migratoire a une stratégie sédentaire lorsque la densité
de population, la fréquence de chaque stratégie ou I'abondance des ressources changent (Lack
1968). Deuxiémement, les animaux peuvent adopter une stratégie migratoire ou sédentaire
dépendante de leur état, en fonction de leur age ou de leur condition physique (Adriaensen
et Dhondt 1990, Perez-Tris et Telleria 2002). Ces deux premiers mécanismes sont des
mécanismes individuels dans lesquels une stratégie peut finir par tirer le « meilleur parti d'une
mauvaise situation » (Adriaensen et Dhondt 1990). Le troisiéme mécanisme pourrait étre
I'équilibre démographique au niveau de la population, ou les individus sont migrants ou
résidents, mais ou les proportions sont fixées au niveau de la population par un équilibre de
fitness dépendant de la densité entre les stratégies (Lundberg 1988). Chez les ongulés, la
grande fidélité aux stratégies migratoires, avec peu d'indications d'une dépendance a I'état ou
a l'age (Nicholson et al. 1997, Van Dyke et al. 1998), indique le maintien d'une migration
partielle chez les ongulés, en accord avec l'équilibre démographique au niveau de la
population. Contrairement aux oiseaux chanteurs (Swingland et Greenwood 1983), peu
d'études ont trouvé une base génétique fixe solide pour la migration chez les ongulés (Bolger
etal. 2008 ; mais voir McDevitt et al. 2009). Lorsque la migration s'est avérée améliorer I'acces
au fourrage ou réduire le risque de prédation (Fryxell et al. 1988, Mysterud et al. 2002), la
migration partielle chez les ongulés serait maintenue lorsque les résidents minimisent les
couts démographiques relatifs liés a I'abandon de la migration, méme si seule une faible
fréquence de résidents est maintenue dans la population (Fryxell et al. 1988). En revanche,
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on pourrait s'attendre a une perte de migration lorsque les résidents pourraient faire des
compromis entre le risque et le fourrage afin de réduire le risque et d'obtenir un fourrage
abondant dans les zones d'hivernage tout au long de l'année (Hebblewhite et Merrill 2009),
ou bien en faisant des compromis entre la survie des adultes et la reproduction (Pulliam
1989). Compte tenu du déclin généralisé du comportement migratoire chez les populations
d'ongulés dans le monde entier (Berger 2004, Bolger et al. 2008), il est de plus en plus
nécessaire de comprendre les mécanismes démographiques de ce déclin et de déterminer s'il
résulte d'un changement de I'équilibre démographique vers des stratégies résidentes.

L'objectif de cette étude était d'évaluer la démographie comparative des stratégies migratoires
et résidentes d'un troupeau d'ongulés partiellement migrateurs afin d'évaluer les mécanismes
de changement dans le rapport entre migrants et résidents. Nous nous sommes concentrés
sur une population de wapitis partiellement migrateurs qui hiverne a proximité du parc
national de Banff (BNP) dans les Rocheuses Canadiennes. Au cours des 20 derni¢res années,
la proportion de résidents dans la population a augmenté, ce qui suggere que les tendances
démographiques ont favorisé les résidents (Hebblewhite et al. 2006). Nous avons
précédemment montré que la migration vers les zones d'été de haute altitude dans le PNB
augmentait l'acces a une fourrage de haute qualité et réduisait l'exposition au risque de
prédation (Hebblewhite et al. 2008, Hebblewhite et Merrill 2008). En revanche, les wapitis
résidents bénéficiaient d'une nourriture de moindre qualité et étaient exposés a un risque de
prédation plus élevé, qu'ils évitaient en utilisant des refuges a petite échelle créés par les loups
qui fuyaient les humains (Hebblewhite et al. 2005, Hebblewhite et Merrill 2008, 2009). Si la
stratégie de sélection des ressources des wapitis résidents semblait compenser 'abandon des
avantages alimentaires de la migration, on ignorait si cela se traduisait par des différences
démographiques entrainant des changements dans la migration au niveau de la population.

Nous avons donc comparé la démographie des deux stratégies migratoires afin de tester
I'hypothese selon laquelle les avantages démographiques de la sélection des ressources pour
les refuges par les wapitis résidents compensaient la qualité alimentaire inférieure, égalisant
ainsi la condition physique des wapitis résidents et migrants, et maintenant ainsi une
migration partielle dans cette population. Nous ne nous attendions pas a un changement
facultatif entre les stratégies (Hebblewhite 20006), ni a une base génétique solide pour la
migration en raison du récent goulot d'étranglement génétique et de T'histoire de la
réintroduction des wapitis (Hicks et al. 2007).

Pour tester cette hypothese, nous avons comparé les taux vitaux et le taux de croissance de
la population (A) entre les stratégies migratrices et tésidentes, et évalué les effets de
l'exposition au risque de prédation, du fourrage, de leur interaction et de la taille du groupe
d'élans sur la survie des adultes (Frair et al. 2007). Nous avons prédit que la survie serait
réduite par l'exposition au risque de prédation et augmentée par l'exposition a une fourrage
de haute qualité tout au long de I'année, et que ces différences seraient cohérentes avec les
différences de sélection des ressources entre les stratégies migratoires (Hebblewhite et Merrill
2009). Les taux vitaux ont été combinés dans des modéles matriciels de Leslie afin de
comparer l'aptitude démographique relative entre les stratégies des femelles adultes, que nous
avons définie comme le taux de croissance démographique spécifique a la stratégie, lambda

& (Caswell 2001). Nous avons utilisé le rapport entre les A migrants et les A résidents pour
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estimer le différentiel de croissance relative entre les stratégies, équivalent au taux de variation
du rapport migrants/résidents (M:R) dans la population (Kaitala et al. 1993).

MATERIEL et METHODES

Zone d'étude

La zone d'étude se situe sur les versants orientaux de 'écosysteme accidenté des Rocheuses
Canadiennes, dans le parc national de Banff (BNP) et a proximité de celui-ci, en Alberta, au
Canada. L'étude a été menée de février 2002 a juin 2005 dans une zone de 7 000 km? délimitée
par les déplacements de la population de wapitis Ya Ha Tinda (YHT). Les wapitis sont les
ongulés les plus abondants et les proies dominantes des loups, qui sont a leur tour les
principaux prédateurs des wapitis (Hebblewhite et al. 2004). Les autres especes proies, par
ordre d'abondance relative approximative, comprennent le mouflon d'Amérique (Owvis
canadensis), le cert mulet (Odocoilens hemionas), le cetf de Virginie (O. virginanus), la chevre de
montagne (Oreamnos americanus), l'orignal (Alces alces) et, jusqu'a récemment (Hebblewhite et
al. 2010), un troupeau résiduel de 5 a 8 caribous des montagnes (Rangifer tarandus).

Les autres prédateurs comprennent les grizzlis Ursus arctos, les ours noirs Ursus americanus, les
couguars Felis concolour, les gloutons Gulo gulo et les coyotes Canis latrans. La quasi-totalité de
la population de wapitis (95%) hiverne dans l'aire d'hivernage YHT. Pendant I'été, les
migrateurs se déplacent vers des aires d'été situées a 20-60 km de distance, tandis que les
résidents restent sur 'HT toute I'année. Historiquement, la proportion de migrants dans cette
population avoisinait les 100%, mais elle a récemment diminué pour atteindre pres de 50%,
parallelement a une baisse du nombre d’individus, qui est passé de 2 200 a 1 000
(Hebblewhite et al. 2006). Alors que les prélevements importants de males ont toujours
caractérisé la gestion des wapitis, une saison de chasse a court terme visant = 30 femelles a
eu lieu de 1999 a 2003 (AB Fish and Wildlife, données non publiées), en partie pendant notre
¢tude. Pour plus de détails sur la zone d'étude, voir Hebblewhite et al. (2000).

Capture et surveillance des wapitis

Nous avons capturé 352 wapitis pendant I'hiver (du 15 janvier au 31 mars) entre 2002 et 2004
dans l'aire d'hivernage HT (protocole de soins aux animaux n°® 353112 de I'Université de
I'Alberta) a I'aide de deux enclos piégés appatés avec du foin de luzerne ; 11 wapitis ont été
capturés a l'aide d'un filet hélicoptére, et tous les wapitis ont été manipulés sans
immobilisation chimique. Parmi ces 352 wapitis, nous avons équipé 120 femelles (agées d'au
moins un an) de colliers émetteurs VHE ou GPS (colliers LOTEK 2200 et 3300) sans
connaitre leur comportement migratoire. Au total, nous avons déployé 32 colliers GPS et
120 colliers VHF, certains wapitis portant les deux types de colliers successivement. Les
femelles ont été réparties en quatre classes d'age en fonction de I'éruption dentaire, du poids
corporel et de l'historique de capture (c'est-a-dire celles capturées lorsqu'elles étaient faons) :
faons, jeunes de moins d'un an (<1,5 a 2,5 ans), subadultes (<2,5 ans) et adultes (>2,5 ans).
La masse corporelle des wapitis a été enregistrée a l'aide d'une balance pour bétail. Nous
avons surveillé les wapitis équipés de colliers GPS et VHF depuis les airs ou depuis le sol a
une fréquence moyenne et médiane de respectivement une fois tous les 9,0 jours (SE = 11,13)
et 0,0 jours, jusqu'a leur mort, leur émigration ou la fin de I'étude. Les positions des colliers
GPS collectées toutes les 2 heures ont été rééchantillonnées a des intervalles de 6 jours
équivalents a la télémétrie VHF pour les analyses de survie afin de garantir un échantillonnage
cohérent entre les strates de migrants.
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L'erreur moyenne de localisation VHF était de 218 m, 50% des localisations GPS se situaient
a moins de 34 m et 95% a moins de 113 m (Hebblewhite et al. 2007). Le biais GPS induit
par I'habitat était suffisamment faible pour ne pas influencer les analyses de I'habitat (<10%,
Frair et al. 2004, Hebblewhite et al. 2007). Nous avons défini les migrants et les résidents en
identifiant les mouvements entre les aires de répartition estivales saisonnicres non
chevauchantes a I'aide de la télémétrie VHF et GPS (Craighead et al. 1972). Nous avons
estimé les taux de changement entre les stratégies migratoires d'une année a l'autre pour la

période 2002-2005 en nous basant sur les wapitis dont I'historique migratoire était connu.

Survie des femelles adultes

Les mortalités des wapitis équipés d'un collier émetteur ont été étudiées 5,2 (SE = 7,98) jours
apres la détection des signaux de mortalité VHE, et nous avons attribué la cause du déces a
un prédateur (loup, grizzli, autre), a la chasse humaine, a une maladie ou a des causes
inconnues selon des criteres systématiques (Hebblewhite 2000). Les déces survenus dans le
mois suivant la capture (n = 2) ont été considérés comme des cas de myopathie de capture
et ont été censurés. A l'exception de deux cas (abattus par des chasseurs), tous les décés
avaient une date et un lieu connus. Pour ces deux cas, nous avons utilisé le dernier
emplacement connu dans le modele de survie de Cox. Nous avons utilisé l'analyse de survie
non paramétrique de Kaplan-Meier (K-M) (Therneau et Grambsch 2000, Cleves et al. 2002)
pour estimer les taux de survie annuels des résidents et des migrants entre janvier 2002 et
juin 2005 au cours des années biologiques 2003 et 2004 (Tableau 1). Les différences entre les
taux de survie des migrants et des résidents ont été testées a I'aide du test du log-rank (Cleves
et al. 2002), et les taux de mortalité annuels moyens par cause ont été calculés a partir des
estimateurs K-M.

Facteurs influencant la survze. . .
Taux de reproduction...
Survie des élans...

Aptitude démographique des migrants et des résidents...

RESULTATS

Capture et suivi des wapitis

Sur les 120 wapitis équipés d'un collier, utilisés dans I'analyse de survie, 53 (45%) étaient des
résidents et 65 (54%) étaient des migrants. Chaque wapiti a été suivi pendant une durée
moyenne de 1,9 an, soit 550 jours. Nous avons suivi 150 wapitis pendant au moins deux
saisons migratoires. Deux wapitis suivis pendant au moins deux ans ont changé de stratégie
migratoire a trois reprises (un changement par an pendant la durée de I'étude), soit un taux
de changement de 2,0% par an et par wapitis. Cependant, il n'y a pas eu de passage
systématique du statut de migrateur a celui de résident (deux wapitis sont passés du statut de
migrateur a celui de résident, et un wapiti est passé du statut de résident a celui de migrateur),
et le taux de changement net était proche de 0% par an.
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Survie des femelles adultes

Au total, 39 mortalités ont été enregistrées entre le 2 février 2002 et le 30 novembre 2004 (18
migrants, 21 résidents, Fig. 2). Les loups ont été la principale cause de mortalité (n = 17,
43%), qui s'est produite tout au long de l'année, suivis par la chasse humaine (n = 11, 2 %),
les grizzlis (n = 7, 19%) et d'autres causes (n = 5, 11%), notamment les coyotes, les couguars
et les maladies/la famine. La chasse humaine comprenait 18% de chasse a l'arc, 18% de
chasse au fusil, 18% de braconnage et 46% de chasse par les Premicres Nations signataires
d'un traité. La mortalité mensuelle totale a atteint son pic pendant la migration de juin (n =
9), principalement due a la prédation par les grizzlis (57%), et pendant la période de
septembre a novembre (n = 11), la mortalité était principalement due aux loups et a la chasse
humaine (46% et 36%, Fig. 2). La mortalité hivernale (novembre-avril, n = 17) était inférieure
a celle estivale (mai-octobre) (n = 22), en particulier en l'absence de chasse humaine. Les
causes de mortalité différaient entre les migrants et les résidents (test x* = 20,82, p = 0,0001,
DF = 3). Bien que davantage de migrants aient été tués par des grizzlis et des loups, la
différence globale significative était due a une chasse humaine plus importante des résidents
(Fig. 2 ; test G X2 pour la chasse p < 0,01).

9+ E Other
84 [Grizzly
[ Harvest

M Migrant
B Resident

Frequency of mortalities

ININE § 1N

Jan Feb Mar Apr May Jun Jul Aug Sep Oct Nov Dec wolf harvest grizzly other

Figure 2. Fréquence des mortalités chez les femelles adultes de la population de wapitis Ya Ha Tinda, de février 2002
& novembre 2004, selon (a) la cause de mortalité et (b) la stratégie migratoire. Les différences significatives entre les
causes de mortalité selon la stratégie migratoire sont indiquées par un astérisque * (voir le texte pour plus de détails)

Les taux de survie moyens pour l'ensemble de I'étude étaient de 0,840 (SE = 0,032) pour les
résidents et de 0,862 (SE = 0,035) pour les migrants, et ne différaient pas (test du log-rank
x> DF =1, p = 0,31, Tableau 1, Annexe Al du matériel supplémentaire). Cependant, la
survie des résidents a varié d'une année a l'autre et a été significativement plus élevée que
celle des migrants en 2002 (test log-rank x°, DF = 1, p = 0,03), mais inférieure 2 celle des
migrants en 2003 (test log-rank x>, DF = 1, p = 0,05). Les taux de mortalité par cause
spécifique confirment les résultats de la Figure 2, a savoir que les migrants présentaient une
mortalité plus élevée due aux loups et aux grizzlis, en particulier, tandis que les résidents
présentaient une mortalité plus élevée due aux humains (Tableau 2).
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Tableau 2. Taux annuels moyens de mortalité par cause chez les wapitis migrants et résidents entre 2002 et 2004,
population de wapitis de Ya Ha Tinda, parc national Banff. L'écart-type est calculé & I'aide de I'approximation delta.
Les prises comprennent les prises légales & I'arc et au fusil, le braconnage et les prises des Premiéres Nations en vertu
des traités. Les autres causes comprennent les couguars, les coyotes et les maladies

% Mort Migrant SE Resident SE

Wolf 0.076 0.010 0.053 0.009
Harvest 0.015 0.004 0.059 0.010
Grizzly 0.046 0.007 0.013 0.004
Other 0.023 0.005 0.013 0.004

Factenrs influengant la survie

La survie des wapitis répondait aux hypotheses de risques proportionnels pour toutes les
covariables, y compris le statut migratoire (résidu de Schoenfield y* = 1,77, p = 0,185,
graphiques linéaires des résidus partiels de Cox-Snell). Nous n'avons donc pas stratifié les
modeles en fonction du statut migratoire.

L'inclusion d'interactions saisonniéres (hiver, été) ou migratoires (par exemple avec la taille
du groupe) n'a amélioré aucun modele. Le modele supérieur a été sélectionné avec un degré
de certitude élevé (AAIC. = 3,5 entre les modeles classés premier et deuxieme), nous ne
présentons donc que ce modele ici (détails dans Hebblewhite 2006). Le modele le plus
performant présentait également un ajustement raisonnable aux données (LR y* = 9,82, p <
0,043) et une grande précision prédictive basée sur la correspondance entre le risque
quotidien classé et la fréquence des déces (tho de Spearman = 0,852, p = 0,0015, n = 10
classes, détails dans Hebblewhite 2006). Nous présentons les rapports de risque, qui sont les
logarithmes naturels des 3 dans I'équation 1, ou un rapport de risque (HR) < et > 1 implique
respectivement une réduction ou une augmentation du risque relatif de déces. Les mémes
covariables sont apparues dans le modéle supérieur pour les deux stratégies migratoires ;
aucune covariable retenue dans le modele supérieur n'était spécifique a une seule stratégie
migratoire.

Les wapitis migrateurs présentaient un risque de mortalité plus faible (HR = 0,61), bien que
cela ne soit pas significativement différent des résidents (Tableau 3), comme le montrent les
tests du log-rank des taux de survie de Kaplan-Meier mentionnés ci-dessus. Le risque de
mortalité des wapitis diminuait (HR < 1) a mesure que l'exposition cumulative au fourrage
augmentait au cours de l'année a partir du mois de juin (Tableau 3). Comme le HR pour
l'interaction FXP était > 1 (Tableau 3), le risque a augmenté plus rapidement dans les zones
a forte biomasse fourragere et a risque de prédation élevé (Figure 3). Le risque de mortalité
a également diminué avec la taille des groupes, de sorte que le risque de mortalité est resté
constant jusqu'a des groupes d'environ 75 individus, apres quot il a diminué de maniere
exponentielle (Tableau 3, Figure 4). Les différences de taille des groupes étaient les plus
prononcées en été (juin-aout), lorsque la taille moyenne des groupes résidents était de 93,1
(écart-type = 71,4) et celle des groupes migrants de 31,2 (écart-type = 56,1) (Figure 3), ce qui
se traduisait par un risque environ 20% plus élevé pour les migrants en été en raison des
seules différences saisonnic¢res de taille des groupes. En revanche, en hiver, la taille des
groupes était identique, les migrateurs vivant en groupes de 263,2 (écart-type = 213,2) et les
résidents en groupes de 264,3 (écart-type = 215,8), car les migrateurs et les résidents vivaient
en groupes mixtes pendant cette saison.
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fourragére herbacée, compte tenu du risque relatif de prédation par les loups, en moyenne pour les biches migrantes
et résidentes dont les risques ne différaient pas de maniére significative dans le modéle supérieur. Il convient de noter
que la qualité du fourrage diminue avec I'augmentation de la biomasse fourragére
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Figure 4. Femelles adultes migrantes et résidentes (a) relations entre la taille des groupes saisonniers (+ IC & 95%) et
(b) risque relatif de mortalité (£ IC & 95%) & partir des meilleurs modéles de survie & risques proportionnels de Cox,
population de cerfs wapitis de Ya Ha Tinda, parc national Banff, Alberta, 2002-2004

Taux de gestation

Les taux de gestation ont varié de 0,66 a 0,98 entre 2002 et 2005 (n total = 150, n = 122 25
ans, stratégiel, Annexe A2 du matériel supplémentaire). Le taux de grossesse chez les
femelles d'un an était faible, a 0,167 (annexe A2 du matériel supplémentaire), et nous ne
disposions pas d'un échantillon suffisamment important pour déterminer les différences
entre les stratégies. Les adultes migrateurs avaient des taux de grossesse plus élevés (0,90, SE
= 0,007, régression logistique Bmigmm =+ 290, SE = 1,21, p=0,001) que les adultes résidents
(0,83, SE = 0,001), sauf en 2003 (interaction Bumigmnr2003 = -3,43, SE = 1,82, p = 0,001). Sur
150 femelles adultes, nous avons déterminé des gestations consécutives pour 23 biches
pendant deux ans, et pour trois de ces biches pendant trois ans. A l'exception d'une femelle
qui était stérile pendant les deux années, seulement 62% (n = 16) se sont reproduites
consécutivement chaque année, comme I'a déterminé I'échantillonnage consécutif. Les
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migrantes avaient une prévalence légerement plus élevée de reproduction consécutive (68%0)

que les résidentes (57%), mais cette différence n'était pas significative (y* = 5,1, p = 0,21).

Tableau 3. Facteurs de risque issus du modéle de risques proportionnels de Cox influencant la mortalité des wapitis
résidents et migrants, population de wapitis Ya Ha Tinda, parc national Banff, 2002-2004. Les effets sont exprimés sous
forme de rapports de risques (Bx) et peuvent étre interprétés de la méme maniére que les rapports de cétes, avec les
erreurs standard et les valeurs p associées

Risk factor Hazard ratio SE P
Ln(efx)

Migrant status 0.613 0.19: 0.152

Forage (herbaceous 0.957 0.023 0.074

biomass:g m—2, annual
running mean)

Wolf predation risk 0.077 0.178 0.11
(pack-level, unitless)

Forage X wolf predation risk 1.149 0.090 0.077
interaction

Group size 0.998 0.002 0.15

Survie des faons

La survie de 79 faons (33 résidents, 46 migrants) a été suivie en 2002 et 2003, depuis les tests
de gestation effectués le 8 mars jusqu'au 22 mars de l'année suivante (matériel
supplémentaire, Annexes A3 et A4). Comme ¢ = 1,504 était > 1 dans le test global de bonté
d'ajustement (GOF) bootstrap, nous avons corrigé la surdispersion a l'aide de méthodes de
quasi-vraisemblance (White et Burnham 1999). Compte tenu de l'incertitude liée au choix du
modele dans l'ensemble des meilleurs modeles (Annexe A3 du matériel supplémentaire),
nous présentons ici la survie moyenne des faons (Burnham et Anderson 1998) par intervalle
pour les faons migrants et résidents (Tableau 1). Migrants §ipowemnes (0,015) n'était pas
statistiquement inférieur a la survie des nouveau-nés pour les résidents (0,697) (Annexe A4
du matériel supplémentaire). La survie été-hiver, Qoecnvey €tait similaite pour les faons
migrateurs et résidents (0,266 contre 0,265). Les taux de survie annuels des faons migrateurs
(0,163) n'étaient pas non plus statistiquement inférieurs a ceux des résidents (0,185 ; Tableau
1). La survie ne différait pas non plus d'une année a l'autre (Annexe A4 du matériel
supplémentaire). Bien que ces taux de survie des faons puissent sembler faibles et
potentiellement biaisés, car nous n'avons pas effectué de suivi entre le 22 mars et le 31 mai,
ils ont été étroitement corroborés par un faible ratio veaux/vaches de 0,12 (SE = 0,025), ce

qui correspond approximativement aux taux de survie des veaux attendus selon Harris et al.
(2008).

Aptitude démographique des migrants et des résidents

Les taux vitaux et les estimations de la variance des processus utilisés dans les modeles
matriciels sont résumés dans le Tableau 1. En tenant compte de l'incertitude des taux vitaux
a l'aide de mod¢les matriciels utilisant 1'analyse de simulation des étapes de la vie (LSA), le
taux de croissance stochastique de la population pour les migrants et les résidents était de Ax
= 0,866 (SD = 0,105) et Ax = 0,897 (SD = 0,145). Les migrants et les résidents étaient tous
deux en déclin (test de randomisation pour Ag et Ax < 1,0, p < 0,05) a un taux d'environ 10
a 12%. Cependant, la différence de 3,3% entre la croissance stochastique de la population
des deux stratégies n'était pas statistiquement significative (test de randomisation p = 0,306).

Ainsi, alors que le ratio de 1/2 suggérait que la proportion de tésidents dans la population
augmentait de 3,3%, l'incertitude liée a ce ratio incluait 1 (test de randomisation p = 0,25).
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DISCUSSION

Malgré 1'adoption de stratégies de sélection des ressources tres différentes pour éviter les
prédateurs et obtenir du fourrage (Hebblewhite et Merrill 2009), les wapitis migrateurs et
résidents ont atteint une aptitude démographique similaire, comme l'indiquent la survie des
femelles adultes (a la fois d"apres les tests du log-rank et les modeles de Cox) et la survie des
petits, qui ne présentent pas de différence significative, ce qui conduit a des taux de croissance
démographique équivalents. Peu d'études, voire aucune, ont montré une aptitude
démographique égale chez les ongulés migrateurs et résidents, bien que cela ait été rapporté
pour un large éventail d'autres especes (cincles d'Amérique Cinclus mexicanus, Gillis et al.
2008 : tortues géantes, Swingland et Lessells 1979 : mésanges a téte noire, Perez-Tris et
Telleria 2002 : truite brune Salmo trutta, Olsson et Greenberg 2004 : rouges-gorges Européens
Erithacus rubecula, Adriansen et Dhondt 1990). Néanmoins, des études antérieures sur les
ongulés ont suggéré l'existence d'un compromis démographique entre les populations
migratrices et sédentaires. Par exemple, les élans migrateurs en Scandinavie ont peut-ctre
bénéficié d'une réduction de la pression cynégétique humaine (Andersen 1991), mais
probablement au détriment d'une baisse de la qualité du fourrage (Andersen 1991, Ball et al.
2001). Dans d'autres cas, les compromis entre le fourrage et la prédation peuvent étre
déterminés en partie par les variations environnementales qui déterminent les avantages
démographiques relatifs de la migration (Swingland et Lessells 1979). Nicholson et al. (1997)
ont montré que lors des années a faibles précipitations (et donc a faible disponibilité de
fourrage), la survie des cerfs mulets migrateurs était inférieure a celle des cerfs résidents, mais
que lors des années normales, la survie des migrateurs était supérieure. La fréquence de la
migration chez l'antilope d'Amérique Antilocapra americana (White et al. 2007) semblait
¢galement dépendre des conditions environnementales, I'augmentation de I'épaisseur de la
neige réduisant la fréquence migratoire.

Nos résultats soutiennent le maintien d'une migration partielle grice a I'équilibre
démographique des taux vitaux qui équilibrent la croissance démographique entre les
comportements migratoires. Les stratégies migratoires des wapitis semblaient relativement
fixes, ce qui implique que les individus adoptent le comportement migratoire de leur mere.
Cependant, cela suggere que la migration devrait étre soit quelque peu plastique, soit avoir
une base génétique. Bien qu'il puisse exister une base génétique pour la migration chez
d'autres ongulés, tels que le caribou des bois partiellement migrateur en Alberta (McDevitt
etal. 2009), la réintroduction récente de wapitis en Alberta aprées sa quasi-disparition au début
du siecle et de forts goulots d'étranglement génétiques (Hicks et al. 2007) rend le
déterminisme génétique peu probable comme base de la migration partielle chez les wapitis.
Le changement facultatif pourrait se produire sur des périodes beaucoup plus longues que
celles observées dans notre étude - une hypothése que nous étudions actuellement dans le
cadre d'un suivi a long terme. I est intéressant de noter qu'il n'est pas clair si les wapitis font
de véritables « choix » comportementaux pour migrer ou non en fonction de I'évolution du
risque de prédation. Il est certain que, dans les aires de répartition estivales, nos recherches
précédentes ont montré que les wapitis individuels varient dans leur propension a choisir de
se noutrir ou d'éviter la prédation. On ne sait pas encore si cela est lié a la survie. Ailleurs,
White et al. (2009) ont montré qu'apres le rétablissement des loups dans le parc national de
Yellowstone, les wapitis ont modifié leur répartition et leurs stratégies migratoires, ce qui
suggere que la décision de migrer ou non peut étre assez plastique. Malgré certaines
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informations fournies pat notre étude et d'autres, des études longitudinales sur des individus
sont nécessaires pour comprendre a quel point le comportement migratoire des ongulés est
plastique.

Comme le prédisaient d'autres systemes migratoires d'ongulés (Fryxell et al. 1988), les wapitis
migrateurs de notre étude auraient di avoir une aptitude démographique plus élevée. Les
migrants ont bénéficié d'une digestibilité du fourrage supériecure de 4 a 5% pendant 1'été, ce
qui s'est traduit par des taux de gestation plus élevés et un poids plus élevé des faons femelles,
suggérant des effets bénéfiques ascendants de la migration (Hebblewhite et al. 2008). Malgré
l'avantage nutritionnel des migrants, les performances démographiques équivalentes des
résidents suggerent que les effets descendants ont été prépondérants, annulant tout avantage
nutritionnel acquis grace a la migration. Sur la base de nos travaux précédents, nous nous
attendions a ce que les migrants soient exposés a un risque de prédation par les loups
légerement inférieur (15% de moins) a petite échelle spatiale par rapport aux résidents
(Hebblewhite et Merrill 2007). Cependant, d'apres nos estimations démographiques, les
migrateurs ont subi des taux de prédation réels plus élevés pour deux raisons principales.
Premiérement, les migrateurs ont subi une prédation accrue par les grizzlis pendant la
migration de juin (Hebblewhite et Merrill 2007), similaire au risque accru subi pendant la
migration par les oiseaux de rivage migrateurs (Lank et al. 2003).

Deuxiémement, les résidents ont pu réduire leur mortalité en exploitant des refuges locaux
a l'abri des loups, proches de l'activité humaine (Hebblewhite et Merrill 2008, 2009). En
restant dans des zones d'hivernage a basse altitude qui offraient une biomasse fourragere
élevée pendant I'été, mais une faible qualité fourragere (Hebblewhite et al. 2008), les taux de
gestation et le poids des faons étaient plus faibles chez les wapitis résidents que chez les
wapitis migrateurs (Hebblewhite 2006, annexe A2 du matériel supplémentaire). Ces
différences dans la sélection des ressources par les résidents se reflétaient dans les modeles
de survie. Les résidents ont subi les effets interactifs d'un risque de prédation par les loups
plus élevé et d'une biomasse fourragére importante (de moindre qualité en été) par le biais
de l'interaction FX dans le modele de survie de Cox (Figure 4). En conséquence, les wapitis
résidents auraient da avoir un taux de survie plus faible, mais ce n'était pas le cas, car ils ont
exploité des refuges créés par 'homme pour échapper aux prédateurs, ce qui leur a permis
de sélectionner des zones a forte biomasse fourragere sans risque élevé de prédation par les
loups (Hebblewhite et Merrill 2008). Ces résultats sont similaires a ceux de Frair et al. (2007),
qui ont constaté des compromis spatiaux opposés en maticre de mortalité due aux humains
et aux loups dans une zone d'étude située juste au nord de la population de Ya Ha Tinda.

La taille plus importante des groupes de résidents pourrait également constituer un avantage
« supplémentaire » qui a contribué a égaler ou a dépasser la condition physique des migrants.
Etant donné que la taille des groupes de résidents était 2 a 3 fois supérieure a celle des
migrants pendant I'été, malgré une population de taille égale, et que le risque de mortalité
diminuait avec l'augmentation de la taille des groupes, les résidents ont bénéficié d'une
réduction de pres de 20% du risque de mortalité pendant 1'été grace au simple fait de se
regrouper. Les avantages li¢s a la taille du groupe suggerent un mécanisme de rétroaction
positive lorsqu'ils sont combinés a la prédation par les loups, qui pourrait entrainer une
prédation compensatoire au-dela d'un seuil critique de taille et de densité du groupe d'élans
d'environ 75 élans (Fig. 4, sensu Fryxell et al. 2007, McLellan et al. 2010). Comme les
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résidents se regroupaient généralement en quelques grands troupeaux pendant 1'été, les
rencontres entre les loups et les résidents atteignaient rapidement un niveau de saturation
(Huggard 1993), et les taux de prédation pouvaient devenir inversement proportionnels a la
densité a mesure que la densité des wapitis, et donc la taille des troupeaux, augmentait
(Hebblewhite et Pletscher 2002, McLellan et al. 2010). Cela suggere que la taille plus
importante des groupes de résidents pourrait permettre a ces derniers d'échapper a la
prédation, a l'instar des travaux récents sur la prédation des lions sur les gnous dans le
Serengeti (Fryxell et al. 2007). 11 est important de noter que le développement de grands
groupes n'a été possible que grace a l'activité humaine, qui a créé un refuge contre la prédation
dans les prairies hivernales pendant I'été¢ (Hebblewhite et Merrill 2009), contribuant ainsi a
réduire le risque de mortalité des résidents. Ainsi, la combinaison de stratégies de sélection
des ressources a petite échelle par les résidents et de la taille plus importante des groupes leur
a permis d'atteindre une aptitude démographique similaire a celle des migrants.

11 est toutefois difficile de concilier I'aptitude démographique égale des wapitis résidents et
migrants observée au cours de notre étude avec la tendance a long terme au déclin des
migrants depuis les années 1980. Dans les années 1980, on comptait environ 30 wapitis
résidents sur 1 000 (Morgantini 1988, Hebblewhite et al. 2006). Bien que les estimations de
la survie des adultes et des faons soient inconnues (Morgantini 1988), nous savons que les
loups étaient pratiquement absents, qu'il n'y avait pas de chasse légale des femelles et que le
rapport faons/femelles était de 0,33, ce qui équivaut 2 un taux de sutvie des faons de 0,40
(Harris et al. 2008).

Nous avons donc utilisé notre modele de matrice de Leslie pour évaluer 'effet d'une
réduction de 75% de la mortalité due a la prédation, de l'absence de chasse légale et d'un taux
de survie des petits de 0,40. Dans ce scénario, le A des deux stratégies aurait été de 1,12 en
1980, ce qui, s'l était resté constant, aurait donné 230 résidents et ~2390 migrants en 1996,
contre un pic de 2200 wapitis en 1994 (Hebblewhite et al. 2006). Depuis ce pic de 2 200
individus, le rapport M:R et la taille de la population ont diminué de maniere constante pour
atteindre un rapport M:R de 50:50 et environ 1 000 wapitis. Il est clair qu'une forme de
dépendance a la densité (prédation ou compétition alimentaire) a affecté la démographie des
wapitis depuis ce pic, mais qu'elle a eu un impact négatif plus important sur les migrants que
sur les résidents. Nous pensons que ce sont les différences combinées entre la prédation par
les loups et la chasse humaine qui concilient nos observations contrastées a court terme (cette
¢tude) et a long terme du déclin des migrants. Cela contraste avec les populations de cerfs
élaphes Norvégiens qui ne subissent pas de prédation élevée, ou la compétition pour la
nourriture dans les zones d'hivernage peut en fait augmenter la migration (Mysterud et al.
2011). Tout d'abord, les niveaux élevés de chasse humaine subis par les résidents dans cette
¢tude ne refletent pas la survie a long terme, car la chasse légale des femelles n'a eu lieu
qu'entre 1999 et 2003. La mortalité élevée des résidents due a I'activité humaine s'est produite
pendant l'hiver, lorsque les résidents et les migrants se sont mélangés dans les zones
d'hivernage, ce qui suggere une plus grande vulnérabilité a la chasse, peut-étre en raison de
l'accoutumance 2 l'activité humaine (Thompson et Henderson 1998) ou du partitionnement
spatial (Robinson et al. 2010). Quoi qu'il en soit, en supposant qu'il n'y ait eu aucune chasse
légale au cours de ces deux années (mais toujours une chasse par les Premicres Nations) et

aucun changement dans les autres taux vitaux, Ax = 0,95 pour les résidents et Ay = 0,861
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pour les migrateurs, soit une différence de pres de 10% dans la croissance démographique.
Sans aucune chasse pat les Premiéres Nations, qui n'a eu lieu qu'en 2003, Ag s'approche de
1,01. Ainsi, nous nous attendrions a une survie plus élevée des résidents sans chasse humaine
pour expliquer le déclin de la proportion de migrants dans cette population.

Ces différences dans la mortalité causée par 'homme seraient aggravées par la mortalité plus
élevée des loups chez les migrants, ce qui, selon nous, est le mécanisme dépendant de la
densité le plus susceptible d'expliquer le déclin de la taille globale de la population depuis le
milieu des années 1990 (Garrott et al. 2009). Les migrants et les résidents ont tous deux
connu un déclin de 10 a 12% au cours de notre étude, en grande partie a cause de la forte
prédation des loups sur les migrants et de la forte prédation humaine et des loups sur les
résidents. Le déclin rapide de la taille de la population et de la proportion de migrants apres
la recolonisation par les loups au milieu des années 1980 correspond aux preuves de plus en
plus nombreuses suggérant que les loups pourraient étre capables de limiter ou de réguler
les ongulés a de faibles densités (Messier 1994, Hebblewhite et al. 2005, Garrott et al. 2009),
et que la prédation par les loups a eu, au moins au début, un impact plus important sur les
migrants que sur les résidents (Hebblewhite et al. 2006). Cependant, a mesure que la densité
globale des wapitis et des loups diminue, on peut s'attendre a ce que la prédation des loups
sur les migrants s'atténue, ce qui fournit un mécanisme dépendant de la densité pour le
maintien d'une faible fréquence de migrants dans la population. Par exemple, le déclin de la
population et des migrants semble s'étre stabilisé depuis 2005, ce qui suggere un déclin de la
mortalité due a la prédation dépendant de la densité (Hebblewhite, non publi¢). Ces
différences dans la dynamique a court et a long terme soulignent I'importance des études a
long terme pour comprendre la dynamique des populations d'ongulés migrateurs (Bolger et
al. 2008). La modélisation future des populations aiderait a identifier les plages de prédation
et les parametres démographiques dans lesquelles la migration sera favorisée chez les
populations d'ongulés partiellement migrateurs (sensu Kaitala et al. 1993).

Indépendamment des différences entre les observations a long et a court terme de cette
population, il est clair que I'avantage démographique des résidents est da a une interaction
complexe entre le fourrage, le risque de prédation et les perturbations humaines. Sans ces
interactions, la biomasse fourragere devrait étre beaucoup plus importante, ou le risque de
prédation beaucoup plus faible, pour obtenir les mémes avantages que ceux dont bénéficient
les résidents. En I'absence d'activité humaine moderne dans l'aire d'hivernage de Ya Ha
Tinda, I'équilibre démographique aurait probablement été plus favorable aux migrants, ce qui
correspond a I'hypothese avancée dans la littérature selon laquelle la migration est bénéfique
pour les ongulés. Cependant, de nombreuses populations d'ongulés migrateurs sont
menacées par les mémes impacts humains qui entrainent la perte du comportement
migratoire (Berger 2004, Bolger et al. 2008). Dans une population de wapitis adjacente a la
ville de Banff, l'activité humaine intense dans un habitat de moindre qualité a également accru
la valeur démographique des résidents, réduisant le rapport M:R a 0,15 et entrainant des
changements trophiques a l'échelle de I'écosysteme (Hebblewhite et al. 2005, Hebblewhite
2007). De méme, dans le parc national de Yellowstone, les wapitis migrateurs sont exposés
non seulement a un risque de prédation plus élevé de la part des loups et des grizzlis, mais
aussi a une qualité réduite du fourrage dans les zones de migration estivales, car le
changement climatique a réduit la durée d'acces a un fourrage de haute qualité (Middleton et
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al. non publié). Si, historiquement, la chasse excessive et la fragmentation (routes, clotures,
barrages) semblaient étre les principaux facteurs a l'origine de la perte de migration dans
certaines régions (Berger 2004), les impacts humains modernes liés a l'utilisation des terres et
au changement climatique, qui réduisent les avantages de la migration, pourraient étre plus
importants (Middleton et al. non publié, cette étude). Par exemple, avec le changement
climatique, la réduction de la durée de la saison de croissance (Middleton et al., non publié)
ou du moment de la mise bas et du verdissement (Post et al. 2008) peut nuire différemment
aux migrateurs, qui pourraient étre plus affectés que les résidents qui choisissent souvent des
systemes modifiés par 'homme. Il sera essentiel de comprendre la démographie des ongulés
partiellement migrateurs pour anticiper et inverser les pertes d'ongulés migrateurs (Bolger et
al. 2008).

En conclusion, nous montrons que malgré les avantages d'une meilleure qualité de
fourrage et d'un risque de prédation par les loups relativement plus faible pour les migrateurs,
la condition physique des wapitis résidents restant dans leur aire d'hivernage était au moins
égale, voire légerement supérieure (3%). Les différences entre les dynamiques a court et a
long terme permettent d'expliquer la baisse du rapport M:R de 1,5% par an depuis 1977,
obtenue a partir des relevés aériens de cette population. Nous attribuons ce changement
d'équilibre entre les migrants et les résidents a la mortalité plus élevée due a la chasse humaine
subie par les résidents au cours de notre étude, au rétablissement des loups dans le BNP dans
les années 1980, a la réduction de la prédation sur les résidents due aux activités humaines
en été et a I'habitat des prairies de 'aire d'hivernage qui facilite la formation de grands groupes
de résidents en été. Bien que notre apercu des caractéristiques démographiques indique une
croissance démographique similaire entre les deux segments du troupeau a I'heure actuelle,
on ne sait pas si le déclin historique de la proportion de migrants s'est stabilisé, et il faudra
comprendre les mécanismes qui déterminent la dépendance a la densité dans la survie.
Cependant, a l'heure actuelle, malgré des différences importantes dans le choix des
ressources entre les wapitis migrants et résidents en termes de fourrage et de risque de
prédation dans cette population, les deux stratégies semblent atteindre une aptitude
démographique comparable.
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