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Résumé

Le temps consacré a la recherche de nourriture est une composante majeure du budget
d'activité des ongulés, mais il peut étre limité par les comportements anti-prédateurs (par
exemple, la vigilance). Le multitaiche peut réduire les couts nutritionnels de la vigilance en
cas de risque accru de prédation, mais cela peut dépendre de la réponse des proies au risque
posé par plusieurs prédateurs dans un environnement spatio-temporel complexe. Les loups
gris Mexicains (Canis lupus bailey) et les pumas (Puma concolor) sont les principaux prédateurs
des wapitis (Cervus canadensis) dans la zone de population expérimentale des loups Mexicains,
située dans le centre-est de I'Arizona et le centre-ouest du Nouveau-Mexique. Nous avons
observé les wapitis en quéte de nourriture dans des zones présentant différents niveaux de
risque lié aux loups, tout au long des saisons et des périodes diurnes, afin de quantifier les
proportions de recherche de nourriture, de vigilance intense et de multitiche au niveau
individuel et au niveau du troupeau. Nous avons quantifié le risque de rencontre et de mise
a mort par les loups Mexicains et les pumas a 1'aide de fonctions de sélection de I'habitat et
de distributions d'utilisation. Nous avons modélisé les comportements des wapitis en
fonction du risque prévu pour les deux prédateurs, en plus des covariables temporelles et
environnementales, et avons pris en compte la présence humaine. Nos résultats indiquent
que les wapitis individuels réduisaient leur recherche de nourriture dans les zones ou le risque
prévu de rencontre avec des loups Mexicains ou des pumas était plus élevé et augmentaient
leur vigilance intense et leur multitache dans les zones ou le risque de rencontre avec des
loups était plus élevé. La réduction de la proportion de wapitis couchés dans le troupeau
pendant toutes les périodes diurnes lorsque le risque de rencontre avec des loups était accru
corrobore les conclusions précédentes. Ces résultats suggerent également que les wapitis
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compensent leur vigilance intense accrue et leur recherche de nourriture réduite pendant les
périodes de recherche de nourriture en augmentant le nombre cumulé de périodes de
recherche de nourriture par jour au détriment du repos. De plus, la probabilité de
multitaches pour les individus dépendait d'une interaction entre le risque a coutt et a long
terme lié aux loups, et la probabilité d'une vigilance intense était la plus élevée lorsque le
risque spatial et temporel combiné lié aux loups était le plus élevé. Cette recherche fournit
des informations sur les réponses comportementales complexes et a petite échelle des
wapitis face a leurs principaux prédateurs et implique la nécessité pour les chercheurs de
prendre en compte ces effets non consumptifs dans leurs futures études sur la dynamique
prédateur-proie.

Mots clés : compromis comportementaux, comportement alimentaire, prédateurs multiples,
effets non consommables, risque de prédation, catégories de vigilance

1. INTRODUCTION

Les limitations nutritionnelles peuvent entrainer des changements dans 1'état physique, une
sensibilité accrue aux parasites et une diminution du succes reproductif et des chances de
survie (Bukovinszky et al. 2009 ; Stephenson et al. 2020). L'état physique individuel des
ongulés peut avoir une incidence sur la dynamique des populations en affectant les taux de
gestation ou le poids a la naissance et la survie des nouveau-nés. Par exemple, les femelles
adultes de mouflon d'Amérique (Ovis canadensis) présentant des niveaux de graisse corporelle
plus élevés avaient des probabilités plus élevées de gestation et de survie hivernale
(Stephenson et al. 2020). De plus, la graisse corporelle moyenne des femelles allaitantes était
positivement corrélée a I'augmentation des taux de croissance de la population (Stephenson
et al. 2020). De méme, les femelles wapitis (Cervus canadensis) en meilleure condition
nutritionnelle au cours de la saison de reproduction précédente ont donné naissance a des
petits ayant un poids corporel plus élevé, ce qui est un facteur prédictif positif de la survie
pendant I'hiver (Cook et al. 2004). Ces limitations nutritionnelles sur la condition physique
individuelle sont principalement le résultat de I'interaction entre les conditions de paturage
et le comportement alimentaire des ongulés.

Les ongulés sauvages passent la majeure partie de leur temps a se nourrir pour satisfaire leurs
besoins énergétiques et nutritionnels (Hamel et Coté 2008 ; Roberts et al. 2017). La théorie
de la recherche optimale de nourriture (OFT ; Emlen 1966, MacArthur et Pianka 19606)
suggere que les ongulés continueront a se nourtir dans une zone jusqu'a ce que I'énergie tirée
de la nourriture ne compense plus I'énergie dépensée pour la collecter. Cependant, les
ongulés doivent également trouver un équilibre entre leurs besoins alimentaires et d'autres
comportements tels que la prévention de la prédation et la compétition entre congéneres. En
tant que proies, les ongulés peuvent choisir de se nourrir dans des zones ou la nourriture est
de moindre qualité ou de réduire leur temps de recherche de nourriture afin de diminuer le
risque de prédation (Brown et al. 1999 ; Christianson et Creel 2008 ; Cain I1I et al. 2024). Les
proies peuvent également utiliser des zones a haut risque lorsque le risque est faible, en
fonction des périodes d'activité des prédateurs (IKKohl et al. 2018 ; Ganz et al. 2024).

Les effets directs de la prédation (c'est-a-dire la consommation des proies par les prédateurs)
peuvent étre exacerbés par des effets indirects non létaux qui peuvent avoir des répercussions
importantes sur la condition physique des individus et la dynamique des populations, allant
d'une diminution de la condition physique et des taux de reproduction a des changements
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dans les taux de croissance des populations (Lima 1998 ; Brown et al. 1999 ; Creel et al. 2007).
Dans les systemes ou les taux de prédation sont faibles, mais ou une grande partie de la
population de proies présente des comportements anti-prédateurs, les effets non létaux
peuvent I'emporter sur les effets directs de la prédation (Dwinnell et al. 2019). Les réponses
anti-prédateurs sont liées a la proximité ou au comportement des prédateurs, aux
caractéristiques de l'habitat environnant ou au comportement des congénéres a proximité
(Liley et Creel 2008). Selon 1'hypothése de la distance d'initiation de la fuite, les proies
évaluent la décision d'adopter des comportements anti-prédateurs en fonction de leur cott,
basé sur la proximité, le comportement et la stratégie de chasse des prédateurs (Ydenberg et
Dill 1986). Selon I'hypothese des lieux et des moments a risque, les proies peuvent atténuer
le compromis entre le comportement anti-prédateur et la recherche de nourriture en
modifiant leur comportement en fonction des niveaux de risque percus (Lima et Dill 1990).
Par exemple, les femelles wapitis du parc national de Yellowstone ont accru leur vigilance
dans les zones a risque lorsque des loups (Canis lupus) étaient activement présents (Winnie et
Creel 2007).

La vigilance des proies peut améliorer la détection des prédateurs (Boving et Post 1997 ;
Skinner et Hunter 1998 ; Brown et al. 1999). Cependant, une vigilance accrue peut réduire
le temps consacté a la recherche de noutriture, ce qui peut limiter 'apport alimentaire et donc
compromettre la condition physique (Lima 1998), bien qu'une étude récente sur les chevres
de montagne (Oreamnos americanus) n'ait trouvé aucun lien entre la vigilance et la condition
physique individuelle (Déry et al. 2024). Les especes d'ongulés, qui dans presque tous les cas
ont coévolué avec les prédateurs et se sont adaptées au risque de prédation, peuvent réduire
les cotts potentiels de la vigilance en matiere de recherche de nourriture grace au multitache,
qui consiste pour les animaux a traiter la nourriture tout en recherchant des prédateurs dans
leur environnement (Fortin, Boyce et Merrill 2004). Cela contraste avec la « vigilance
intense », ou la mastication cesse afin d'augmenter la détection des prédateurs en consacrant
tous les sens a I'observation de I'environnement (Blanchard et Fritz 2007 ; Ylu et al. 2021).

Le multitAche n'élimine toutefois pas enticrement les couts liés a la vigilance. Fortin, Boyce,
Merrill et Fryxell (2004) ont rapporté que, bien que les wapitis et les bisons (Bison bison) aient
recours au multitache, les individus réduisaient leur fréquence de mastication de 20% a
mesure que leur vigilance augmentait. Des niveaux plus élevés de risque de prédation peuvent
nécessiter davantage de temps consacré a une vigilance intense, ce qui perturbe davantage le
comportement alimentaire des proies. Cependant, la mesure dans laquelle une vigilance
accrue dans les zones a haut risque affecte 1'état nutritionnel dépend probablement des
conditions de paturage, car les ongulés qui se nourrissent dans des zones a haut risque ou le
fourrage est de bonne qualité peuvent ne pas étre limités sur le plan nutritionnel (Brown et
al. 1999), et les preuves de changements dans la dynamique des populations d'ongulés induits
par un risque de prédation non létale sont tres limitées.

La répartition des risques sur le terrain peut également influer sur la vigilance. L'hypothese
de répartition des risques prédit que les proies constamment exposées a des niveaux élevés
de risque de prédation seront moins vigilantes dans les moments plus strs que les proies
exposées a des niveaux de risque relativement faibles, tandis que les proies dans un
environnement a faible risque seront plus vigilantes dans les moments les plus risqués que
les proies dans un environnement a haut risque (Lima et Bednekoff 1999). Cette stratégie
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peut résoudre le dilemme des proies qui se nourrissent dans des zones ou la densité de
prédateurs est plus élevée a long terme, ou les animaux sont incapables d'adopter un
comportement anti-prédateur accru en réponse a chaque signal de risque. Creel et al. (2008)
ont rapporté des preuves a I'appui de cette hypothese, sclon lesquelles un risque global
plus faible et plus variable lié¢ aux loups entraine une vigilance plus élevée chez les wapitis
qu'un risque global plus élevé mais moins variable lié aux loups. Cela contredit I'hypothese
des lieux/moments a risque, qui prédit que les wapitis exposés a un risque global plus élevé
devraient étre plus vigilants (Dr6ge et al. 2017). De plus, les caractéristiques des prédateurs,
notamment la taille de la meute, peuvent influencer la vigilance, les wapitis exposés a des
meutes de loups plus importantes faisant preuve d'une vigilance accrue (Liley et Creel 2008 ;
Farley et al. 2024).

Les proies se nourrissent en groupes plus importants afin d'atténuer les couts associés a la
vigilance en recourant a la vigilance collective ou en raison de la dilution du risque pour les
individus dans les groupes plus importants (Boving et Post 1997 ; Skinner et Hunter 1998 ;
Childress et Lung 2003 ; Périquet et al. 2012). Cependant, les grands groupes peuvent étre
plus facilement détectables par les prédateurs, et une concurrence intraspécifique accrue peut
réduire la consommation alimentaire (Lima et Dill 1990 ; Laundré et al. 2001 ; Creel et Winnie
2005). Les animaux situés a la périphérie du troupeau peuvent étre plus vigilants, car ils sont
susceptibles d'étre les premiers a rencontrer un prédateur attaquant (Skinner et Hunter 1998 ;
Burger et al. 2000 ; Dalmau et al. 2010). La capacité d'un individu a trouver un équilibre entre
vigilance et alimentation dépend également de son état physique, de son age et de son état
reproductif. Pendant I'été, les wapitis femelles avec des petits ont tendance a faire preuve
d'une plus grande vigilance que celles sans petits, ce qui indique que le risque accru de
prédation pour les petits peut I'emporter sur le cott d'une réduction du temps de recherche
de nourriture pour les femelles allaitantes (Skinner et Hunter 1998 ; St-Louis et Coté 2012 ;
Yiu et al. 2021). L'environnement physique joue également un réle dans la perception du
risque de prédation, qui peut étre influencée par la capacité de fuite ou la couverture
(Altendorf et Laundre 2001 ; Liley et Creel 2008). Par conséquent, une combinaison de
facteurs, notamment les caractéristiques des proies, des prédateurs et de I'environnement, est
susceptible d'influencer le niveau de vigilance des proies (Liley et Creel 2008).

Les loups gris Mexicains (Canis lupus bailey ; ci-apres « loups Mexicains ») ont été exterminés
du sud-ouest des Etats-Unis au milieu du XX siécle et réintroduits au Nouveau-Mexique
et en Arizona en 1998 (Parsons 1998). En décembre 2023, la population comptait au moins
257 loups répartis en 60 meutes (> 2 individus ; USFWS 2024). Les wapitis sont la proie
principale des loups Mexicains, représentant jusqu'a 80% de leur alimentation en été (Smith
et al. 2023 ; Martinez 2024). Les variations de la densité des loups et l'expansion de leur
population entrainent une répartition géographique des zones a haut et a faible risque de
prédation. Les pumas (Puma concolor) contribuent également de maniere significative au risque
de prédation pour les wapitis dans cette région. Peu d'études ont examiné l'impact des loups
Mexicains sur le comportement alimentaire des wapitis (Farley et al. 2024), ce qui constitue
une lacune importante dans les connaissances alors que le nombre de loups Mexicains
augmente. De méme, peu de recherches ont été menées sur les effets du risque de prédation
par les pumas sur les wapitis dans le sud-ouest (voir toutefois Boyle 2025), bien que des
¢tudes sur d'autres populations de pumas sympatriques avec les wapitis et les loups indiquent
que les pumas pourraient étre responsables d'une plus grande proportion de mortalité chez

Olson et al. 2025 4 Traduction Deepl & RP — 14/03 /2026



les adultes et les petits que les loups, en particulier dans les zones ou les loups sont en voie
de rétablissement (Eacker et al. 2016). Dans les systémes ou deux prédateurs occupent des
niches alimentaires similaires, leur présence peut avoir un effet additif sur le comportement
d'évitement des risques chez les proies, ou celles-ci peuvent ne réagir de maniere significative
qu'au risque représenté par leur prédateur principal (Prugh et al. 2019). Les proies peuvent
également choisir leur habitat de maniére a éviter, dans I'espace et dans le temps, les zones a
haut risque présentant plusieurs prédateurs, ou elles peuvent principalement éviter les zones
présentant le risque le plus prévisible (KKohl et al. 2019). La réponse des wapitis au risque
posé par les pumas, prédateurs traqueurs, peut-¢tre davantage liée aux caractéristiques de
I'habitat qui leur offrent une couverture pour traquer leurs proies, tandis que le risque créé
par les loups mexicains, prédateurs coureurs, peut-étre plus directement lié a la présence et a
la densité des prédateurs. Les humains sont également un prédateur important pour les
wapitis et peuvent l'emporter sur les effets mortels et non mortels des prédateurs non
humains pendant les saisons de chasse (Proffitt et al. 2009 ; Ganz et al. 2024). Ainsi, le risque
prévisible lié aux chasseurs de wapitis influence probablement le comportement saisonnier
anti-prédateur des wapitis (Proffitt et al. 2009).

Nous avons étudié I'écologie alimentaire et le comportement des wapitis en réponse au risque
de prédation par les loups Mexicains et les pumas au Nouveau-Mexique et en Arizona. Nous
avons émis l'hypothese que les wapitis augmenteraient leur recherche de nourriture et
réduiraient leur vigilance intense en période de faible risque a court terme dans les zones ou
le risque de prédation a long terme est généralement plus élevé en raison de la répartition des
risques. De plus, nous avons prédit un effet contrasté de la densité humaine pendant les
saisons de chasse et hors saison de chasse. Pendant la saison de chasse, nous nous
attendions a ce que le temps consacré a la recherche de nourriture soit le plus élevé dans les
zones ou la densité humaine est la plus faible, tandis que pendant les saisons non chassées,
les wapitis augmenteraient leur recherche de nourriture dans les zones ou la densité humaine
est modérée en raison d'un effet de refuge contre les prédateurs. Nous avons également émis
I'hypothese que lorsque la nourriture était limitée en hiver et au début de I'été, les wapitis
consacreraient plus de temps a la recherche de nourriture et utiliseraient davantage le
multitache que la vigilance intense pour compenser la réduction de leur apport nutritionnel.
Cependant, nous avons prédit que les wapitis privilégieraient la vigilance intense au
détriment de la recherche de nourriture pendant la saison de la mousson, car les meilleures
conditions de recherche de nourriture leur permettraient de consacrer une plus grande partie
de leur budget d'activité a la vigilance a un moment ou des veaux vulnérables sont présents
dans le troupeau.

Nous avons également prédit que les wapitis réduiraient leur vigilance dans les grands
troupeaux, mais augmenteraient leur rythme de déplacement et leur cadence en raison de la

concurrence.

2. Zone d'étude

Nous avons étudié le comportement des wapitis dans la zone expérimentale de population
de loups Mexicains (MWEPA) au Nouveau-Mexique et en Arizona. Notre zone d'étude
couvrait environ 30 000 km? et comprenait les foréts nationales d'Apache-Sitgreaves, de Gila
et de Cibola, ainsi que huit zones sauvages et une zone primitive. Elle était bordée a l'ouest
par les réserves de White Mountain (Fort Apache) et de San Carlos Apache, et au nord, a
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I'est et au sud par des terres privées, des terres appartenant a I'Etat et des terres gérées par le
Bureau of Land Management (BLM) (Figure 1). Plusieurs petites villes bordent ou se
trouvent dans la zone d'étude, et le paturage du bétail et les loisirs humains, y compris la

chasse au gros gibier, sont courants.
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FIGURE 1. Lieux d'observation et régime foncier dans la zone d'étude en 2022-2023. Le rouge indique les observations
effectuées pendant la journée ; le jaune, celles effectuées au crépuscule (dans I'heure précédant ou suivant le coucher
du soleil) ou & l'aube (dans I'heure précédant ou suivant le lever du soleil) ; et le noir, celles effectuées de nuit. La
répartition de I'utilisation de I'habitat (UD) par la population de loups gris du Mexique pour 2022 en Arizona et au
Nouveau-Mexique est représentée par des isoplethes & 50%, 80% et 95%. Les données provenant des terres tribales
sont exclues des figures conformément & un accord entre les tribus locales et I'USFWS

L'altitude varie de 1 700 m dans les plaines désertiques a 3 480 m dans les montagnes
(USFWS 1996). A basse altitude (< 1 975 m), les prairies semi-arides composées de diverses
especes d'herbes indigenes, les broussailles du désert de Chihuahua, notamment le buisson
de créosote (Larrea divaricata) et le mesquite (Prosopis glandulosa), et des parcelles de foréts
sempervirentes de Madrean composées de diverses especes de Pinus, Juniperus et Quercus
dominent (USFWS 1996). A moyenne altitude (1975-2675 m), les foréts de coniféres
comprenant des genévriers (Juniperus spp.) et des pins pifion (Pinus cembroides) dominent. Des
foréts de pins ponderosa (Pinus ponderosa) mélangées a des trembles (Populus tremuloides) et des
sapins (Pseudotsuga menziesi et Abies spp.) se trouvent a haute altitude (> 2675 m).

Le climat est doux et frais a haute altitude, avec des températures moyennes comprises entre
8°C (min.) et 23°C (max.) en été et entre —8°C (min.) et 5°C (max.) en hiver (PRISM 2021).
La plupart des précipitations ont lieu pendant la saison de la mousson (de juillet a septembre),
et la plupart des chutes de neige ont lieu en hiver, entre décembre et mars (USFWS 1996).
Les précipitations totales moyennes sont de 68,7 cm en haute altitude, avec des chutes de
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neige annuelles de 134,4 a 252 cm (Alpine et Greer, AZ ; PRISM 2021 ; WRCC 2021). Les
basses altitudes sont chaudes, avec des températures moyennes comprises entre 12°C (min.)
et 30°C (max.) en été et entre —6°C (min.) et 11°C (max.) en hiver (PRISM 2021). Les
précipitations moyennes totales aux basses altitudes sont de 36,7 cm, avec des chutes de neige
annuelles de 32,2 a 55,8 cm (Show Low Airport, AZ et Hood Ranger Station, NM ; PRISM
2021 ; WRCC 2021).

Les grands carnivores comprennent les loups gris Mexicains, les pumas, les ours noirs (Ursus
americanus), les lynx roux (Lymx rufus) et les coyotes (Canis latrans). Les proies ongulées
comprennent le wapiti, le cerf mulet (Odocoileus hemionns), I'antilope d'Amérique (Antilocapra
americana), le pécari a collier (Pecari tajacu), le cert de Coues (Odocoilens virginanus conesi) et le
mouflon d'Amérique (USFWS 1996).

3. METHODES

3.1. Collecte des données d'observation

Entre 2019 et 2023, nous avons capturé des wapitis femelles adultes a I'aide d'un filet lancé
depuis un hélicoptére ou a l'aide de fléchettes tirées depuis le sol contenant du BAM
(butorphanol-azaparone-médétomidine) selon les dosages recommandés par Wolfe et al.
(2014) et avons équipé les wapitis de colliers GPS-Iridium (ATS, modele G5-2D, Isanti, MN).
Nous avons capturé des wapitis nouveau-nés de manic¢re opportuniste depuis le sol ou a
partir d'un hélicoptére et avons utilisé un code de mouvement de partition pour identifier les
événements de parturition potentiels sur la base des données des colliers GPS des femelles
adultes pendant la saison de mise bas (Vore et Schmidt 2001).

Nous avons équipé les nouveau-nés de colliers GPS Globalstar a rupture (Vectronics,
VERTEX MINI ; Berlin, Allemagne) et d'émetteurs VHF pour marques auriculaires (ATS,
M3430, 23 g ; Isanti, MN). Entre 2021 et 2023, nous avons observé activement les wapitis
males et femelles en quéte de nourriture, ainsi que les troupeaux, en parcourant les routes et
en effectuant des recherches depuis des points d'observation dans toute la zone d'étude.
Nous n'avons pas ciblé les animaux marqués pour les observer, mais nous avons localisé les
troupeaux en parcourant la zone d'étude en voiture ou a pied. Nous avons stratifié les
observations en fonction des gradients de densité des loups et des échelles temporelles
(périodes saisonnieres et diurnes). Nous avons défini un troupeau comme l'ensemble des
animaux se trouvant a moins de 100 m les uns des autres (Boving et Post 1997 ; Fortin,
Boyce, Merrill et Fryxell 2004 ; Proffitt et al. 2009), et avons considéré les troupeaux comme
uniques si nous les observions a plus d'un kilometre les uns des autres le méme jour ou a des
jours différents (Liley et Creel 2008). Nous avons observé les wapitis a 1'aide de longues-vues
puissantes (grossissement 20-60%85) afin de ne pas modifier leur comportement. A notre
arrivée sur le site d'observation, si un wapiti semblait regarder le personnel de terrain ou le
véhicule, nous attendions qu'il reprenne son activité de recherche de nourriture avant de
commencer nos observations.

Nous avons recueilli des données comportementales a I'aide d'un échantillonnage focal
continu et d'un échantillonnage instantané (ISS) d'un troupeau (Altmann 1974). Nous avons
sélectionné les individus focaux en générant un quadrant cardinal aléatoire (NO, NE, SO et
SE) et en choisissant un wapiti adulte en train de se nourrir et observable dans ce quadrant
du troupeau. Si nous recueillions plusieurs observations focales a partir d'un seul troupeau,
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nous sélectionnions un wapiti dans un quadrant différent du premier afin de réduire le risque
d'observer deux fois le méme individu. Nous avons utilisé Survey123 (Esti, Redlands,
Californie) pour compter simultanément les pas effectués par I'individu et enregistrer les
comportements qu'il adoptait et les moments ou il changeait de comportement. Dans la
mesure du possible, des équipes de deux personnes ont mené les enquétes, 'une observant
les wapitis et relayant verbalement les informations a la seconde, qui enregistrait les données.
Les comportements enregistrés comprenaient la recherche de nourriture, le multitache, la
vigilance intense, les déplacements, l'allaitement et le repos (Informations complémentaires
S1: Tableau Al). Si notre vue d'un individu était obstruée pendant I'observation ou s'il était
impossible de distinguer la vigilance du multitache, nous avons enregistré le comportement
comme inconnu et exclu le temps passé dans ce comportement de 'analyse. Dans la mesure
du possible, nous avons observé les individus pendant 20 minutes ou jusqu'a ce qu'ils aient
fait 100 pas.

Nous avons estimé I'emplacement des individus focaux dans le troupeau au début, au milieu
et a la fin de la période d'observation en enregistrant le nombre de wapitis dans le troupeau
en ligne droite a partir de leur téte, de leur croupe, de leur flanc droit et de leur flanc gauche
(Informations complémentaires S1 : Figure Al: A), ainsi que le nombre total de wapitis

adultes dans un rayon d'environ cinq longueurs de corps.

Nous avons ensuite calculé le nombre moyen de wapitis a moins de cing longueurs de corps,
le nombre moyen de cotés exposés au bord du troupeau et le nombre moyen de voisins par
coté tout au long de l'observation afin de classer la position de I'individu dans le troupeau
comme centrale ou périphérique sans biais (Burger et al. 2000). Pour chaque troupeau, nous
avons également recueilli un ISS, dans lequel nous avons scanné a plusieurs reprises
l'ensemble du troupeau et entregistré le comportement instantané de chaque individu
(Altmann 1974 ; St-Louis et Coté 2012).

Afin de mesurer l'effet de la position d'un individu dans le troupeau, nous avons scanné tous
les animaux périphériques, c'est-a-dire les individus situés a la périphérie du troupeau et qui
se trouvent sur une ligne circonscrivant le troupeau (Informations complémentaires S1 :
Figure Al: B). Nous avons ensuite immédiatement balayé tous les animaux intérieurs
contenus dans cette ligne (Dalmau et al. 2010). Nous avons attendu 2 minutes entre chaque
balayage, jusqu'a ce que nous ayons collecté cinq balayages périphériques et cinq balayages
centraux. Afin d'accroitre l'indépendance entre les ISS, dans lesquels les 10 balayages
combinés forment un échantillon, nous avons collecté un ISS par troupeau et par jour.

Pour chaque observation, nous avons enregistré la date, 'heure, la taille du troupeau, la
composition par sexe et par age, et nous avons estimé l'emplacement des wapitis sur des
cartes topographiques. Nous avons également calculé la distance euclidienne entre le
troupeau de wapitis observé et l'observateur. A partir de la composition du troupeau, nous
avons calculé le rapport entre les veaux (< 1 an) et les femelles adultes (> 2 ans) et le rapport

entre les males adultes et les femelles adultes.

Nous avons supprimé toutes les observations focales de moins de 2 minutes ou comportant
moins de 10 pas effectués par l'individu, ainsi que toutes les observations de balayage
comportant moins de trois échantillons. Si une perturbation humaine (par exemple, un
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véhicule ou un piéton s'approchant du troupeau observé) se produisait pendant I'étude, nous
avons enregistré I'heure de I'événement et mis fin a I'étude.

3.2. Covariables temporelles

Nous avons recueilli des observations sur toutes les périodes diurnes, définies comme I'aube
(1 heure avant ou apres le lever du soleil), le jout, le crépuscule (1 heure avant ou apres le
coucher du soleil) et la nuit (Palmer et al. 2021).

Nous avons recueilli des observations nocturnes a I'aide d'un monoculaire thermique de 4™
génération avec un grossissement de 7 a 28 fois (ATN Corp, Doral, FL) afin de mieux
comprendre la dynamique entre le comportement alimentaire des wapitis et le risque posé
par les prédateurs partiellement nocturnes (Roberts et al. 2017 ; Kohl et al. 2018). Nous
avons classé les saisons en hiver (janvier-avril ; période ou les chutes de neige sont les plus
importantes), printemps (mai-juin ; période de mise bas), mousson (juillet-aott ; période ou
les précipitations estivales sont les plus importantes) et automne (septembre-décembre ;
période ou la chasse a I'élan est la plus importante).

3.3. Covariables de 1'habitat

Pour toutes les observations, nous avons extrait les valeurs relatives au type de végétation
dominant, a la classe de hauteur de la végétation, a la couverture végétale, a I'historique et a
la gravité des incendies, a la densité humaine, aux distances par rapport aux routes, aux sites
de loisirs et aux sentiers, a I'écotone forestier, a I'eau et aux terres privées, au pourcentage de
couverture et d'ouverture du couvert forestier, a 'altitude, a la pente, a l'orientation nord, a
la mesure de la rugosité vectorielle (VRM) et a la densité des routes a l'aide du package terra
dans le programme R version 4.2.2 (Hijmans 2023, R Core Team 2022 ; voir les informations
complémentaires S1 : Tableau A2 pour les sources de données et les manipulations). Nous
avons classé les routes en trois types : type 1 (routes en gravier ou pavées a forte utilisation,
accessibles aux véhicules a faible garde au sol), type 2 (routes en terre ou en gravier a
utilisation modérée, pouvant nécessiter des véhicules a garde au sol modérée) et type 3 (routes
en terre a faible utilisation, non entretenues, nécessitant des véhicules a garde au sol élevée ;
BLM 2021 ; USFES 2021 ; USGS 2021). De plus, nous avons mis en mémoire tampon les
points extraits dans un rayon circulaire de 200 m afin de tenir compte des mouvements du
troupeau pendant une observation et avons calculé la valeur moyenne des variables continues

et le mode des variables catégorielles dans la mémoire tampon.

L'indice de végétation par différence normalisée (NDVI) est corrélé a la productivité
primaire (Schloss et al. 1999) et a été utilisé comme indicateur de la qualité et de la
disponibilité du fourrage pour les ruminants (Boone et al. 2006). Le NDVI est également
corrélé positivement a 'état corporel des ongulés lorsque les protéines brutes sont une
ressource limitée (Ryan et al. 2012), bien que sa précision puisse étre affectée par I'habitat, la
résolution spatiale des images et le régime alimentaire des espéces cibles (Creech et al. 2016).
Nous avons extraitle NDVI a partir d'images satellite MODIS prétraitées avec une résolution
spatiale de 250 X 250 m et une résolution temporelle de huit jours a l'aide du package R
MODIStsp (Didan 2023). Nous avons également modélisé le taux instantané de
verdissement a l'aide de ces valeurs NDVI et du package R 7rg (Robitaille 2021). Dans toute
la zone d'étude, les valeurs NDVI ont généralement atteint leur maximum a la mi-aott, tandis
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que les creux se sont généralement produits entre janvier et juin (Informations
complémentaires S1 : Figure A2).

3.4. Covariables du risque de prédation

Les méthodes de quantification du risque de prédation peuvent étre classées en trois grandes
catégories : les lieux a risque, les moments a risque et les caractéristiques de I'habitat (Moll et
al. 2017). Ces mesures ne s'excluent pas mutuellement et peuvent représenter le risque a
différentes échelles spatiales et temporelles. La comparaison simultanée des effets de
plusieurs mesures de risque permet aux chercheurs de quantifier la maniére dont chaque
mesure représente le risque tel qu'il est potentiellement percu par les proies, ainsi que de
tester des hypotheses concurrentes (Lima et Bednekoff 1999 ; Moll et al. 2017 ; Brice et al.
2025). La perception du risque de prédation par les proies, qui peut ne pas représenter le
« risque réel » ou la probabilité de mort, est probablement influencée par un large éventail de
facteurs plutot que par la simple présence d'un prédateur (Hebblewhite, Merrill et McDonald
2005). Nous avons donc quantifié le risque de prédation a l'aide de plusieurs indices pour les
loups et les pumas.

3.4.1. Risque de rencontre avec un prédatenr

L'équipe interagences de terrain (IFT) chargée du loup Mexicain maintient des colliers sur
environ 50% de la population minimale, avec au moins un individu collier dans la plupart
des meutes. Nous avons utilisé les données des colliers GPS pour estimer les distributions
saisonnicres, annuelles et globales (toutes années confondues) de l'utilisation (UD) du
territoire par la population de loups mexicains et les meutes uniques (Informations
complémentaires S2 : Figure B1 ; Thompson et al. 2025). Nous avons ensuite multiplié les
UD des meutes par la taille des meutes afin de tenir compte des différences de risque
associées aux différentes tailles de meutes (Hebblewhite, Merrill et McDonald 2005 ;
Hebblewhite et Merrill 2007).

Nous avons également multiplié ces UD par les fonctions de sélection de I'habitat saisonnier
(HSF) des loups, créées par Thompson et al. (2025) afin de prédire la présence a long terme
des loups en fonction des caractéristiques de I'habitat, et nous avons utilisé cette mesure pour
représenter le risque de rencontrer des loups Mexicains (Informations complémentaires S2 :
Tableaux B1 et B2 et Figures B2 et B3).

Avant la multiplication, nous avons ajouté 1 aux valeurs HSF et 2 aux valeurs UD afin d'éviter
qu'une mesure dont la valeur est nulle n'annule l'autre, et afin de donner plus de poids aux
valeurs UD, car elles mesurent la présence réelle plutot que la présence prévue (Hebblewhite
et Merrill 2007 ; Thompson et al. 2025). Pour la présence des pumas, nous avons utilisé les
mémes méthodes pour créer les UD des pumas (Informations complémentaires S3 : Figure
C2) et les HSF a partir des données provenant des pumas équipés de colliers GPS au
Nouveau-Mexique, déployés par le Département de la chasse et de la péche du Nouveau-
Mexique, et nous les avons multipliés ensemble en suivant les mémes étapes que pour les
loups, mais sans tenir compte de la taille du groupe, car les pumas sont généralement des
chasseurs solitaires (Informations complémentaires S3 : Tableaux C1 et C2 ; Figures C3 et
C4). Ces étapes ont abouti a trois mesures du risque pour les populations (saisonnier, annuel
et global) pour les loups et les pumas, et a trois mesures supplémentaires du risque au niveau
des meutes pour les loups.
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3.4.2. Risque de mortalité par prédation

Nous avons mené des enquétes groupées sur les loups gris Mexicains (2019-2023) et les
pumas (2021-2023) équipés de colliers, en plus des enquétes sur la mortalité des wapitis
femelles adultes et des élans juvéniles (2019-2023 ; Informations complémentaires S4 : Figure
D1 ; Informations complémentaires S5 : Figure E1). Etant donné que la présence d'un
prédateur n'entraine pas nécessairement un événement de prédation et que les proies peuvent
percevoir le risque le plus élevé dans les endroits ou aux moments ou elles sont le plus
susceptibles d'étre prédatées (Lima et Dill 1990 ; Hebblewhite, Merrill et McDonald 2005 ;
Suraci et al. 2022), nous avons évalué des modcles de « lieux a risque » pour les loups
(Informations complémentaires S4 : Tableaux D1, D2 et Figures D2, D3) et les pumas
(Informations complémentaires S5 : Tableaux El, B2 et Figures E2, E3) en nous basant sur
les caractéristiques de l'habitat des sites ou des wapitis ont été tués par I'un ou l'autre de ces
prédateurs. Bien que les loups soient des prédateurs cursoriaux qui peuvent poursuivre leurs
proies sur plusieurs kilometres jusqu'au lieu de la mise 2 mort (Paquet 1992 ; Wikenros et al.
2009), Kauffman et al. (2007) ont démontré que les caractéristiques de I'habitat des sites de
rencontre initiale entre les loups et les wapitis étaient similaires a celles des sites de mise a
mort. Les pumas ne peuvent poursuivre leurs proies qu'a environ 50 m du lieu ou la poursuite
a commencé, mais ils peuvent trainer les carcasses jusqu'a 350 m du lieu de la mise a mort,
et la plupart des sites de mise en cache se trouvent a plus de 80 m du lieu de la mise a mort
(Beier et al. 1995).

En raison du décalage potentiel entre les sites de début de la poursuite, ou les wapitis
devraient percevoir le danger, et les sites de mise a mort, ou les carcasses sont localisées par
le personnel de terrain, nous avons délimité une zone tampon de 150 m autour des sites de
mise 2 mort pour chaque prédateur lors de l'extraction des covatiables de 'habitat.

Comme pour les mesures de présence, nous avons calculé les valeurs de risque de mise a
mortt par les loups et les pumas a chaque lieu d'observation a I'aide des valeurs des covariables
de I'habitat, puis nous avons multiplié chaque mesure de risque par les valeurs UD des loups
et des pumas, en ajoutant 1 a la mesure de risque de mise a mort et 2 a la valeur UD.

3.4.3. Risque de prédation temporel

Pour obtenir une mesure temporelle fine du risque lié aux loups (périodes a risque), nous
avons analysé les données des colliers des loups afin d'estimer la distance par rapport au loup
équipé du collier le plus proche au moment de chaque observation. En raison du taux de
localisation variable et parfois élevé (<13 h) des colliers GPS des loups mexicains, nous avons
pris en compte tous les points de localisation des loups dans les 24 heures précédant une
observation et avons identifié le point le plus proche. Des recherches ont montré que les
wapitis peuvent détecter les loups et modifier leur comportement lorsque ceux-ci se trouvent
a moins de 3 km (Liley et Creel 2008). Nous avons donc également créé une variable binaire
indiquant si un loup se trouvait a moins de 3 km ou non au cours des 24 heures précédentes.
Bien qu'il s'agisse d'une résolution spatio-temporelle grossicre, nous avons voulu que cette
variable tienne compte de la présence et des déplacements de la meute de loups dans la partie
de leur territoire qui était proche du troupeau d'élans observé, mais non détectée par les
données des colliers en raison des larges intervalles de localisation. Les vocalisations des
loups peuvent étre entendues par les humains a des distances allant jusqu'a 2,5 km (Fuller et
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Sampson 1988) et par les loups jusqu'a 10 km (Harrington et Mech 1979). D'autres études
ayant mis en évidence des changements dans le comportement des proies en réponse a la
présence de prédateurs sur des distances ou des périodes similaires (Valeix et al. 2009 ; Basille
et al. 2015), nous avons émis l'hypothese que les wapitis pourraient modifier leur
comportement de vigilance en réponse a une variable binaire de cette résolution. Nous avons
inclus une interaction entre cette variable binaire et la présence prévue des loups afin de
vérifier si les wapitis de cette zone d'étude présentaient des signes corroborant I'hypothese
de répartition des risques (Lima et Bednekoff 1999 ; Creel et al. 2008). 11 n'était pas possible
de créer une mesure similaire pour les pumas, car la taille de la population, la répartition et la
proportion de pumas dans la zone d'étude qui ont été équipés d'un collier pendant cette étude

étaient inconnues.

Les proies peuvent également modifier leur comportement en fonction de l'activité diurne
des prédateurs (Vander Vennen et al. 2016). Thompson et al. (2025) ont constaté des
variations saisonniéres dans les niveaux d'activité des loups mexicains ; nous avons donc
utilisé des modeles cycliques généralisés a effets mixtes additifs (GAMM) pour prédire les
taux d'activité saisonniers des loups et des pumas tout au long du cycle diurne par incréments
de 2 heures (Informations complémentaires S2 : Figure B4 ; Informations complémentaires
S3 : Figure CI ; Kohl et al. 2018). A I'aide des modéles obtenus, nous avons prédit I'activité
des loups et des pumas aux moments ou les wapitis ont été observés.

3.5. Modélisation du comportement des wapitis

3.5.1. Construction d'un modele a prior:

Nous avons construit huit structures de modeles de base a priori fondées sur des hypotheses,
comprenant des combinaisons de covariables temporelles, sociales, humaines et NDVI
(Informations complémentaires S6 : Tableau F1) basées sur des études antérieures sur le
comportement de recherche de nourriture et de vigilance des ongulés. Avant d'ajuster les
modeles, nous avons évalué toutes les covariables pour détecter une éventuelle
multicolinéarité en calculant les coefficients de corrélation de Spearman pour les covariables
continues. Les covariables dont le coefficient de corrélation était > |0,6| n'ont pas été
incluses dans le méme modele. Nous avons inclus les variables qui avaient le plus de sens sur
le plan écologique et qui ont permis d'améliorer les performances du modele sur la base de
la densité prédictive ponctuelle logarithmique attendue (score ELPD). Nous avons centré et
mis a I'échelle toutes les covariables continues afin d'obtenir une moyenne de zéro et un écart
type de un.

Pour chaque groupe de modeles, nous avons utilisé la validation croisée par échantillonnage
d'importance lissé par Pareto (PSIS-LOO CV) afin de comparer les modeles individuels en
fonction de leurs performances prédictives a l'aide du package R loo (Sivula et al. 2022).

Nous avons identifié les modeles concurrents pour chaque variable de réponse comme ceux
dont les erreurs types de différence ELPD chevauchaient zéro, puis nous avons utilisé des
pondérations de moyennes de modéles pseudo-bayésiennes pour déterminer quel modele ou
sous-ensemble de modeles comprenait la majorité du poids (Tableau 1 ; voir les informations
complémentaires S6-tableaux F4-F8 pour les tableaux complets de sélection des modeles ;
Filion et al. 2020 ; Lassiter et al. 2021). Nous avons calculé les facteurs d'inflation de la
variance (VIF) pour les mode¢les les plus soutenus et nous nous sommes assurés que tous les
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VIF des modeles sans termes d'interaction étaient inférieurs a 2,5 (Johnston et al. 2018).
Apres avoir ajusté les modeles, si des covariables n'avaient pas de relation significative (95%
Crl chevauchant zéro) avec la variable de réponse dans tous les modeles a priori, nous les
avons supprimées de toutes les structures afin d'augmenter la parcimonie. Nous avons
identifi¢ le mode¢le de base le mieux classé, puis nous avons testé si l'inclusion de mesures du
risque de prédation par les loups ou les pumas améliorait ce modele (Informations
complémentaires S6 : Tableau F2).

Cette approche par étapes nous a permis de tester si le risque de prédation améliorait les
modeéles sans introduire un nombre déraisonnable de structures concurrentes.

TABLEAU 1. Structures de modeéles concurrents (modéles présentant des différences d'erreur-type (ASE de la densité
prédictive logarithmique ponctuelle estimée [ELPD]) supérieures & AELPD et des poids (w) = 0,08) pour tous les types de

réponses concernant le comportement des wapitis dans le centre-est de I'Arizona et le centre-ouest du Nouveau-Mexique
en 2022-2023

Model AELPD ASE ELPD SE w
Individual behavior

S+ Diel + Herd + Calf + R3;+ Human + 58X Herd + Wolf encounter, 0.00 0.00 5675.44 96.33 042
S+ Diel + Herd + Calf + R3;; + Human + S x Herd + Wolf kill —0.49 111 5674.95 96.32 0.25
S+ Diel + Herd + Calf + R3;+ Human + 5 X Herd —1.00 2.68 5674.45 96.16  0.15
S+ Diel + Herd + Calf + R3;+ Human + S X Herd + Lion encounter; —-1.67 2.39 5673.77 96.20 0.08

Individual proportion foraging

S+ Diel + Herd + R3,+5 X Herd + Lion encounter, + Wolf kill + Wolf 0.00 0.00 184.23 1893  0.20
S+ Diel + Herd + R3,+5 X Herd + Lion encounter,; —0.32 L.B9 153.91 18.56 014
S+ Diel + Herd 4 R3,+ 5 X Herd —0.43 2.40 183.80 18.52 0.13
S+ Diel + Herd + R34S x Herd + Wolf encounter, + Wolf, —0.45 1.20 183.78 18.84 0.13
S+ Diel + Herd + R3,+ S x Herd + WolfD —0.58 2.03 183.64 18.63 0.11
S+ Diel + Herd + R3,+ S % Herd + Wolfkill —0.59 2.06 183.64 18.66 0.11
S+ Diel 4+ Herd + R348 X Herd + Wolf encounter, -0.73 2.07 183.50 18.64 010
SPM

5+ Diel + Herd + Calf + SxHerd + Lion kill 0.00 0.00 —2039.04 45.38 0.32
S+ Diel + Herd + Calf + SxHerd —-0.31 2.64 —2039.35 46.77 0.23
S+ Diel + Herd + Calf + Sx Herd + Lion encounter, -0.35 L64 —2039.39 4597  0.22
Multitasking

S+ Diel + Herd + Calf + Human + § x Calf + Wolf upy+ Wolf,_, +Lion 0.00 0.00 —1918.50  20.01 048
encounter, + Wolfunyx Wolf, .

S+ Diel + Herd + Calf + Human + S x Calf + Wolfy;, + Lion encounter, —0.56 202 -1919.06 1982 0.28
S+ Diel 4+ Herd + Calf + Human + Sx Calf + Lion encounter, -1.76 248 192026  19.67 0.08
Herd behavior

S+ Diel + Herd + Calf + R3; + Wolf encounter, + Wolf 0.00 0.00 4300.15 80.24  0.62
S+ Diel + Herd + Calf + R34+ Wolf, —0.66 248 4299.49 80.11 0.32

Note: Predation risk metrics are shown in bold. Universally uninformative parameters were removed from all models except when included In an Interaction. See
Supporting Information S6: Tables F4-F§ for complete model selection tables.

Model terms: S =season; Diel =dlel period; Herd = herd size; Calf=calf: cow ratlo; R3, = distance to unmaintained roads; Human = human density; Wolf

enounter, = Mexican wolf HSF weighted by yearly pack UD and average yearly pack size; wolf kill = Mexican wolf risky places model weighted by yearly pack UD and
average yearly pack size; Lion encounter, =unwelghted mountzin llon HSF; Wolf  =distance to nearest collared Mexican wolf in the past 24h; Lion kill =mountain
lion risky places model welghted by seasonal population UD; Lion encounter, = mountain llon HSF weighted by seasonal population UD; WUIfun,:yeaﬂy Mexican
wolf pack UD; Wolf,,, = categorical Mexican wolf distance (1=collared wolf was within 3km in past 24 h, 0=no collared wolf was within 3km {n past 24h); Lion
Encounter,=mountain llon HSF welghted by global population UD; Wolf encounter, = Mexican wolf HSF weighted by global pack UD and average pack sizes.

3.5.2. Modéles comportementanx pour les échantillons focanx: et les échantillons de balayage
Les échantillons focaux et les échantillons de balayage du troupeau ont tous deux donné lieu

a des données compositionnelles représentant respectivement les proportions de temps
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consacrées a chaque comportement et les proportions d'occurrences de chaque
comportement. La distribution de Dirichlet est appropriée pour modéliser les effets des
covariables sur les données compositionnelles s'additionnant a un avec > 2 composantes de
réponse (Douma et Weedon 2019). Pour les observations focales, nous avons modélisé la
proportion de temps passé a chercher de la nourriture, a étre vigilant, a effectuer plusieurs
taches a la fois, a se déplacer et autres. De méme, pour chacun des balayages du troupeau,
nous avons modélisé la proportion d'animaux engagés dans chaque comportement par
rapport au nombre total d'animaux dans chaque balayage. Nous avons utilisé la
paramétrisation alternative dans la régression de Dirichlet qui définit l'une des variables de
réponse comme composante de référence (« C » ; Douma et Weedon 2019). Cette
composante de référence est ensuite modélisée implicitement a travers les prédicteurs
linéaires pour les composantes C—1 restantes. Nous avons défini le « déplacement » comme
référence pour les modeles de comportement individuels. Comme ces données contenaient
fréquemment des zéros et des uns, nous les avons transformées a l'aide de la formule
recommandée par Douma et Weedon (2019). La distribution de Dirichlet permet de prédire
la réponse de chaque catégorie de comportement a une gamme de valeurs pour chaque
covariable, tout en maintenant les valeurs de toutes les autres covariables a leur moyenne
pondérée. Seule une petite proportion (21%) de nos observations comprenait des
échantillons focaux provenant de plus d'un animal du troupeau, nous n'avons donc pas inclus

d'effet aléatoire pour les troupeaux uniques.

3.5.3. Proportion individuelle de recherche de nourriture

Nous avons également isolé la proportion de temps consacré a la recherche de nourriture
pat rapport a la durée totale de l'observation focale, qui représente 'efficacité de la recherche
de nourriture ou le « taux de capture » de nourriture (Owen-Smith 1979). Nous avons
modélisé cette variable de réponse afin d'étudier les variables qui affectaient uniquement le
temps passé a chercher de la nourriture. Bien qu'il n'y ait pas eu de zéros dans cet ensemble
de données, il existait de véritables zéros, nous avons donc transformé les données entre zéro
et un. Nous avons mod¢lisé cette variable de réponse a I'aide d'une distribution béta avec un
lien logit.

3.5.4. Taux de pas de recherche de nonrriture (SPM)

Comme toutes les observations focales n'ont pas atteint 100 pas, nous avons calculé le
nombre de pas de recherche de nourriture effectués par un animal focal par minute en
divisant le nombre total de pas effectués pendant la recherche de nourriture, les taches
multiples ou la vigilance, a I'exclusion des pas effectués pendant les déplacements (la téte
levée) ou d'autres comportements, pat le temps que l'individu a passé a rechercher de la
nourriture, a étre vigilant ou a effectuer des taches multiples.

Le SPM représente alors le taux de déplacement d'un individu pendant qu'il se nourrit
activement, et donc l'abondance pergue de nourriture disponible, car les wapitis auraient
besoin de se déplacer davantage (faire plus de pas) dans des conditions de nourriture percues
comme mauvaises (Owen-Smith 1979, Smith et Cain III 2009). L'inclusion du temps passé
a eétre vigilant ou a effectuer plusieurs taches dans ce calcul nous a permis de tirer des
conclusions basées sur la facon dont ces comportements interruptifs ont affecté le SPM.
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Nous avons ensuite modélisé la vitesse de déplacement a l'aide d'une distribution gamma
comprise entre 0 et I'infini avec un lien logarithmique.

3.5.5. Modélisation des taux de multitiches

Afin de modéliser la fréquence a laquelle les wapitis effectuent des multitaches par rapport a
une vigilance intense, nous avons construit une variable de réponse binaire avec chaque
instance de comportement de vigilance provenant d'échantillons focaux codés comme
multitaches (1) ou intensément vigilants (0). Nous avons ensuite modélisé cela comme une
variable de réponse de Bernoulli et avons inclus une interception aléatoire pour les individus
uniques dans les modeles de multitaches en raison des observations multiples d'un méme
individu (Zuur et al. 2009).

3.5.6. Ajustement du modéle pour toutes les variables de réponse

Nous avons ajusté les cing types de modeles linéaires et mixtes généralisés (comportement
global individuel, proportion de recherche de nourriture, SPM, multitache et comportement
du troupeau) dans un cadre bayésien a l'aide du package brms (Burkner 2017) dans le
programme R. Nous avons exécuté tous les modeles avec des a priori non informatifs, en
utilisant une distribution normale centrée sur zéro pour les estimations béta, une distribution
t de Student centrée sur zéro pour les interceptions et une distribution gamma avec une
forme et un taux de 0,1 pour la précision. Nous avons exécuté les modeles avec cing chaines
de Markov Chain Monte Carlo (MCMC), avec 10 000 itérations par chaine et une période de
rodage de 6 000 itérations. Nous avons évalué la convergence des modéles en inspectant
visuellement les graphiques MCMC, en nous assurant que les valeurs R-hat étaient inférieures
a 1,1, et en confirmant que les tailles effectives des échantillons de queue étaient >1 000
échantillons (Gelman et Shirley 2011 ; informations complémentaires S6 : Tableau F3).

4. RESULTATS

4.1. Observations comportementales

Entre janvier 2022 et juin 2023, nous avons recueilli 595 observations focales et 352
observations générales auprés de 468 troupeaux (Figure 1). Nous avons recueilli des
observations a l'aube (# = 114 [focales] ; #» = 84 [balayage]), au ctépuscule (# = 199 [focales] ;
n =111 [balayage]), pendant la journée (» = 209 [focales] ; » = 116 [balayage]) et pendant la
nuit (# = 73 [focales] ; # = 41 [scan]), et pendant I'hiver (# = 216 [focaux ; » = 183 [scan]), la
saison de mise bas (# = 212 [focaux ; » = 101 [scan]), la saison de la mousson (# = 145
[focaux] ; # = 59 [scan]) et pendant la saison de chasse (# = 22 [focal] ; » = 9). Nous avons
observé les individus focaux pendant une durée moyenne de 9,53 min + 6,75 (SD) et les
individus ont effectué en moyenne 90,40 pas + 20,74 (SD). Nous avons collecté au moins 3
échantillons de scan pour chaque observation de scan. La taille moyenne du troupeau pour
'ensemble des observations était de 27 = 39 (écart-type) individus. Pour les observations
focales, les wapitis se nourrissaient en moyenne 72,4% £ 23,6% (écart-type) du temps, étaient
intensément vigilants 8,0% * 11,8% (¢cart-type), effectuaient plusieurs taches a la fois
5,0% £ 8,1% (écart-type), se déplacaient 12,1% £ 15,3% (écart-type) et adoptaient d'autres
comportements 2,6% F 9,2% (écart-type). Le nombre moyen de pas/min effectués pendant
la recherche de nourriture était de 12,5 + 21,9 (SD) pas/min. Pour les échantillons scannés,
le pourcentage moyen de wapitis dans le scan qui cherchaient de la nourriture était de 63,9%
+ 26,0% (SD), 10,1% + 13,0% (SD) étaient intensément vigilants, 2,4% + 4,5% effectuaient
plusieurs taches a la fois, 11,4% + 14,0% (SD) se déplagaient et 1,4% + 5,8% (SD) avaient
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d'autres comportements. Nous avons enregistré 3 054 cas de multitiche ou de vigilance chez
les individus ciblés, que nous avons inclus dans les mode¢les de probabilité de multitache.

4.2. Résultats du modéle

Dans tous les types de modcles, nous avons constaté que la position des wapitis dans le
troupeau, le sexe des individus, le rapport males/femelles dans le troupeau, le type de
végétation, la hauteur et la couverture, I'historique et la gravité des incendies, la couverture
et l'ouverture de la canopée, les distances par rapport aux sites de loisirs et aux sentiers,
I'écotone forestier, les terres privées et l'eau, l'altitude, la pente, le VRM, l'activité diurne des
prédateurs et les interactions entre le risque de prédation et la période diurne ou la saison
¢taient soit universellement non informatifs, soit moins performants que les covariables

corrélées, et nous les avons exclus des ensembles de modéles finaux.
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FIGURE 2. Effet du risque de rencontre avec un loup du Mexique (HSF du loup du Mexique pondéré par la densité
annuelle de la meute et la taille moyenne annuelle de la meute) dans le centre-est de I'Arizona et le centre-ouest du
Nouveau-Mexique entre 2022 et 2023 sur la proportion prévue du temps qu'un wapiti passe & se nourrir, & &tre en
état de vigilance intense (A), & effectuer plusieurs téches simultanément (B) ou & se déplacer au cours d'une période de
recherche de nourriture, avec des intervalles de crédibilité & 95%. La vigilance intense et le multitache se chevauchaient
directement et ont dU étre représentés séparément. Les « autres » comportements ont été modélisés mais exclus des
graphiques par souci de clarté

4.3. Comportement individuel

Le modele de comportement individuel le mieux classé (w = 0,415, Tableau 1) comprenait la
saison, la période diurne, la taille du troupeau, le rapport faons/biches, la distance par rapport
a la route non entretenue la plus proche, la densité humaine, une interaction entre la saison
et la taille du troupeau, et le risque prévu de rencontre avec un loup (Tableau 1). Le modéle
classé deuxieme (w = 0,254, Tableau 1) incluait le risque d'étre tué par un loup plutét que le
risque de rencontre avec un loup. Sur la base du modéle classé premier, dans les zones ou les
wapitis étaient plus susceptibles de rencontrer des loups mexicains, les individus devaient
passer moins de temps a se nourrir et plus de temps a étre intensément vigilants et a effectuer
plusieurs taches a la fois (Figure 2). Dans le modele concurrent, les wapitis présentaient les
mémes schémas comportementaux en réponse au risque d'étre tués qu'au risque de
rencontre. En hiver, on prévoyait que les individus passeraient plus de temps a se déplacer
pendant les périodes de recherche de nourriture (c'est-a-dire une période de recherche active

de nourriture sans interruption pour se reposer) lorsqu'ils se trouvaient dans des troupeaux
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plus importants, mais ne présentaient aucune différence dans le temps consacré a la
recherche de nourriture, au multitache ou a la vigilance intense (Figure 3). En comparaison,
pendant la saison des naissances et la mousson, on prévoyait que les individus passeraient
plus de temps a se nourrir et moins de temps a étre intensément vigilants et a effectuer
plusieurs taches a la fois lorsqu'ils se trouvaient dans des troupeaux plus importants. On
prévoyait également que les individus passeraient moins de temps a se déplacer dans des
troupeaux plus importants pendant les saisons de mise-bas et de chasse. La proportion
prévue du temps passé par un individu a chercher de la noutriture était plus faible a 'aube
qu'en journée, et les proportions prévues de vigilance intense et de déplacement étaient plus
¢élevées a I'aube qu'en journée (Informations complémentaires S6 : Figure F4: A). Le
comportement individuel au crépuscule et pendant la nuit ne différait pas de celui observé
pendant la journée. On prévoyait que les individus passeraient moins de temps a chercher de
la nourriture et plus de temps a se déplacer et a étre intensément vigilants lorsqu'ils
s'éloignaient des routes non entretenues, et moins de temps a étre intensément vigilants dans
les zones a forte densité de population humaine (Informations complémentaires S6 : Figure
F4:B, C).
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FIGURE 3. Effet de la taille du troupeau sur les proportions prévues du temps passé par chaque wapiti & se nourrir, &
étre en état de vigilance intense, & effectuer plusieurs téches simultanément et & se déplacer pendant les périodes de
recherche de nourriture, en fonction de la saison, dans le centre-est de I'’Arizona et le centre-ouest du Nouveau-Mexique
entre 2022 et 2023, avec des intervalles de crédibilité & 95%. Les « autres » comportements ont été modélisés mais
exclus des graphiques par souci de clarté. L'hiver a été défini comme la période de janvier & avril, la saison de mise
bas comme celle de mai & juin, la saison de la mousson comme celle de juillet & aoit, et la saison de chasse comme celle
de septembre & décembre

Lorsque le ratio faons/biches adultes était plus élevé dans le troupeau, les individus étaient
censés passer plus de temps a étre intensément vigilants et moins de temps a effectuer
plusieurs taches a la fois (Informations complémentaires S6 : Figure F4 : D).

Les meilleurs modéles prédisant la proportion consacrée a la recherche de nourriture étaient
similaires aux modeles de comportement individuel, mais avec un degré d'incertitude élevé,
car le poids des modeles était similaire pour les six meilleurs modeles (Tableau 1).

Le modele le mieux classé (w = 0,20, Tableau 1 ; informations complémentaires S6 : Figure
F1) incluait la saison, la période diurne, la taille du troupeau, la distance par rapport aux
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routes non entretenues, une interaction entre la saison et la taille du troupeau, le risque prévu
de mise a mort par un loup, le risque prévu de rencontre avec un puma et la distance par
rapport au loup Mexicain équipé d'un collier le plus proche dans les 24 heures précédant
l'observation (Tableau 1).

La densité humaine et le ratio faons/biches dans le troupeau n'étaient pas pertinents dans
tous les modéles de recherche de nourriture de I'ensemble de modeéles initial. Nous avons
donc supprimé ces variables de tous les modeles concurrents, sauf lorsqu'elles étaient

présentes dans un terme d'interaction, et avons réexécuté ces modeles.

Les modeles concurrents différaient du modele le mieux classé pat l'inclusion d'un sous-
ensemble de ses covariables prédatrices ou par l'absence de toute covariable prédatrice
(Tableau 1). Les prédictions pour la recherche de nourriture individuelle étaient similaires
pour la saison, la période diurne, la taille du troupeau, la distance par rapport a une route non
entretenue, le terme d'interaction entre la saison et la taille du troupeau, et le risque d'étre tué
par un loup, comme pour les modeles de comportement a plusieurs catégories. On prévoyait
que les individus auraient une proportion plus faible de recherche de nourriture dans les
zones ou le risque d'étre tué par un loup ou de rencontrer un puma était plus élevé, et une
proportion plus élevée de recherche de nourriture lorsqu'un loup équipé d'un collier se
trouvait a proximité au cours des 24 heures précédentes (Tableau 2 ; Figure 4A-C). La
proportion prévue de recherche de nourriture était plus faible a l'aube qu'en journée
(Tableau 2 ; informations complémentaires S6 : Figure F'5 : A) et était plus importante dans
les zones proches des routes non entretenues et dans les grands troupeaux pendant la saison
des naissances et la mousson par rapport a I'hiver (Tableau 2 ; informations complémentaires
S6 : Figures IF5 : B et F6). Les proportions de recherche de nourriture ne différaient pas entre
le crépuscule ou la nuit et le jour.

Le modele le mieux classé (w = 0,32) pour le SPM comprenait la saison, la période diurne, la
taille du troupeau, le ratio faons/biches dans le troupeau, une interaction entre la saison et la
période diurne, et le risque de prédation par les pumas (Tableau 1 ; informations
complémentaires S6 : Figure F2). Il y avait deux modeles concurrents : I'un qui n'incluait pas
la variable du risque de prédation (w = 0,23, Tableau 1) et l'autre qui incluait le risque de
rencontre avec un puma plutét que le risque d'étre tué (w = 0,22, Tableau 1). Dans le modele
supérieur, les individus devaient faire moins de pas par minute (SPM) dans les zones ou ils
¢taient plus susceptibles d'étre tués par des pumas (Tableau 2 ; Figure 5). Les individus
devaient faire plus de SPM a I'aube et moins de SPM la nuit par rapport a la journée (Tableau
2 ; informations complémentaires S6 : Figure F7 : A). Le nombre de pas prévu au crépuscule
ne différait pas de celui prévu pendant la journée.

11 était également prévu que les wapitis fassent moins de SPM dans les troupeaux ou le ratio
faons/biches était plus élevé (Tableau 2 ; informations complémentaires S6 : Figure F7 : B),
et dans les troupeaux plus importants, il était prévu que les wapitis fassent moins de SPM
pendant la saison des vélages et de la mousson, mais plus de SPM pendant I'hiver (Tableau
2 ; informations complémentaires S6 : Figure I'8).

TABLEAU 2. Estimations des coefficients béta et intervalles de crédibilité & 95% (Crl) pour les meilleurs modéles
prédisant la proportion de temps consacrée & la recherche de nourriture, la fréquence des pas lors de la recherche de
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nourriture (SPM) et les probabilités de multitdche chez les wapitis individuels dans le centre-est de I'Arizona et le centre-
ouest du Nouveau-Mexique en 2022-2023

Parameter [ SD 95% CI Propn

Individual proportion foraging

Calving season 0.17 0.11 —0.06,0.39 0.93
Monsoon season  —0.04  0.11 —0.26,0.18 0.65
Hunting season -0.52 0.27 —1.03,0.02 0.97
Dawn —-0.25 0.12 -0.48,-0.01 0.98
Dusk 0.10 0.10 —0.10, 0.30 0.82
Night 0.23 0.15 —0.07,0.54 0.94
Herd size -0.12 0.07 —0.25,0.02 0.96
Dist. to -0.21 0.04 -—0.29,-0.13 1.00
unmaintained

road

Mountain lion -0.06 0.04 —0.14, 0.03 0.90
encounter risk

Mexican wolf —-0.07 0.05 —0.16, 0.02 0.93
kill risk

Mexican wolf —-0.09 0.05 —0.17,0.01 0.97
distance

Herd 0.60 0.19 0.24, 0.97 1.00
size X Calving

season

Herd 0.24 0.09 0.07, 0.43 1.00
size x Monsoon

season

SPM

Calving season 0.02 0.10 —0.17,0.21 0.57
Monsoon season 0.35 0.10 0.16, 0.54 1.00
Hunting season 0.20 0.23 —0.23,0.66 0.81
Dawn 0.28 0.11 0.07, 0.49 1.00
Dusk —0.06 0.09 —0.23,0.11 0.76
Night —0.34 0.14 —0.61,—0.06 0.99
Herd size 0.26 0.07 0.13, 0.40 1.00
Calf: cow ratio —0.06 0.04 —0.13,0.01 0.96
Mountain lion —-0.06 0.04 —0.14, 0.01 0.95
kill risk

Herd —-0.56 0.16 -—0.87,—-0.24 1.00
sizex Calving

season

Olson et al. 2025 19 Traduction Deepl & RP — 14/03/2026



TABLE2 | (Continued)

Parameter B SD 95% CI Propn
Herd —0.36 0.08 —-0.52,-0.21 1.00
size X Monsoon

season

Herd —-0.43 0.30 —0.97,0.20 0.92
size X Hunting

season

Multitasking

Calving season —-0.52 017 —0.86,—0.20 1.00
Monsoon season 0.54 0.18 0.18, 0.90 1.00
Hunting season 0.81 0.41 0.00, 1.60 0.98
Dawn —0.42 0.19 —0.80, —0.04 0.99
Dusk -0.26 0.16 —0.58, 0.06 0.95
Night —0.86 0.24 —1.35,-0.40 1.00
Herd size 0.06 0.06 —0.06,0.19 0.84
Calf: cow ratio —0.18 0.08 —0.34,—0.04 0.99
Human density 0.12 0.07 —0.02,0.26 0.95
Wolf UD -0.09 0.07 —0.24, 0.06 0.89
Mexican wolf w/ 0.35 0.22 —0.08,0.78 0.94
in3km

Mountain lion —0.20 0.07 —0.34,—-0.06 1.00
encounter risk

Calf —0.63 0.28 —1.18, —0.08 0.99
ratio X Calving

season

Calf 0.21 0.27 —0.33,0.74 0.78
ratio X Monsoon

season

Calf 0.16 0.41 —0.64,0.98 0.65
ratio X Hunting

season

Wolf UD x Wolf —0.63 0.23 —1.09, —0.18 1.00
w/in 3km

Note: Propn represents the proportion of posterior draws which have the same
sign as the mean (8). Model terms with 95% Crls not overlapping zero are shown
in bold.

Model reference categories: Season —winter; diel period =day; categorical
Mexican wolf distance =no collared wolf was within 3km in the prior 24h.

La probabilit¢ qu'un individu effectue plusieurs tidches a la fois plutét que d'étre
intensément vigilant dans un cas donné de vigilance a été prédite par des modéles
relativement complexes. Le modele le mieux classé représentait 48,3% du poids total et
comprenait la saison, la période diutne, la taille du troupeau, le rapport faons/biches dans le
troupeau, la densité humaine, une interaction entre la saison et le rapport faons/biches, une
UD annuelle de la meute de loups, une variable binaite indiquant si un loup équipé d'un
collier avait été localisé 2 moins de 3 km dans les 24 heures précédant I'observation, une
interaction entre I'UD du loup et la variable de distance du loup, et le risque de rencontre
avec un puma (Tableau 1 ; informations complémentaires S6 : Figure F3). La distance par
rapport a une route non entretenue n'était pas informative et a été supprimée. Un autre
modele comprenait une proportion similaire de poids (» = 0,28) et incluait les mémes termes,
a l'exception de la distance des loups et du terme d'interaction entre la distance des loups et
I'UD des loups. D'apres le modeéle le mieux classé, les wapitis individuels étaient moins
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susceptibles d'effectuer plusieurs tiches a la fois dans les zones ou ils étaient plus susceptibles
de rencontrer des pumas (Tableau 2 ; Figure 6A).
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FIGURE 4. Effets de (A) du risque d'étre tué par un loup du Mexique (modéle des zones & risque pour le loup du
Mexique pondéré par la densité annuelle de la meute et la taille moyenne annuelle de la meute), (B) du risque de
rencontre avec un puma (HSF non pondéré pour le puma) et (C) de la distance par rapport au loup du Mexique muni
d'un collier le plus proche au cours des 24 heures précédant une observation sur la proportion prévue de temps passé
par chaque wapiti & se nourrir lors d'une période d'alimentation dans le centre-est de I'Arizona et le centre-ouest du
Nouveau-Mexique. Les intervalles de crédibilité & 95% sont indiqués en gris
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FIGURE 5. Effet du risque d'attaque par le puma (modéle des zones & risque pour les pumas pondéré par la densité
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FIGURE 6. Effets (A) du risque de rencontre avec un puma (HSF du puma pondéré par la densité de population globale)
et (B) de la densité de population annuelle du loup du Mexique sur la probabilité qu'un wapiti se livre & plusieurs
activités simultanément dans le centre-est de I’Arizona et le centre-ouest du Nouveau-Mexique entre 2022 et 2023, sous
réserve qu'un loup du Mexique muni d'un collier ait été détecté dans un rayon de 3 km au cours des 24 heures précédant
une observation, avec des intervalles de crédibilité & 95%

Lorsqu'un loup équipé d'un collier était détecté a moins de 3 km au cours des 24 heures
précédentes, l'utilisation annuelle des loups présentait une forte association négative avec la
probabilité de multitaiche et donc une forte association positive avec une vigilance intense
(Figure 6B). Les individus étaient moins susceptibles d'effectuer plusieurs taches a I'aube et
la nuit qu'en journée, mais le crépuscule ne différait pas significativement de la journée
(Tableau 2 ; informations complémentaires S6 : Figure F9 : A).
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La probabilité de multitiche était plus élevée dans les zones a forte densité de population
humaine et légérement plus élevée dans les grands troupeaux (Tableau 2 ; informations
complémentaires S6 : Figure F9 : B, C). La probabilit¢ de multitache diminuait
particulierement lorsque le ratio faons/biches augmentait pendant la saison de mise bas, mais
elle diminuait également en hiver (informations complémentaires S6 : Figure F10). Le ratio
faons/biches n'avait aucun effet pendant la mousson et la saison de chasse.
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FIGURE 7. Effet (A) du risque de rencontre avec un loup du Mexique (HSF du loup du Mexique pondéré par la densité
de meutes globale et la taille moyenne des meutes) et (B) de la distance par rapport au loup du Mexique muni d’un
collier le plus proche au cours des 24 heures précédant une observation sur la proportion prévue d'un troupeau de
wapitis engagés dans des activités de recherche de nourriture, de vigilance intense, la multitache, le déplacement et le
repos dans le centre-est de I'Arizona et le centre-ouest du Nouveau-Mexique entre 2022 et 2023, avec des intervalles
de crédibilité & 95%. Les « autres » comportements ont été modélisés mais exclus des graphiques pour plus de clarté

4.4. Comportement du troupeau

Le modé¢le le mieux classé (w = 0,62) prédisant les proportions moyennes d’individus engagés
dans la recherche de nourriture, la vigilance, le multitiche, le déplacement, les
comportements de repos et d'autres comportements dans un troupeau comprenait la saison,
la période diurne, la taille du troupeau, le rapport faons/biches, la distance par rapport 2 la
route non entretenue la plus proche, le risque de rencontre avec un loup et la distance par
rapport a I'emplacement du loup équipé d'un collier le plus proche au cours des 24 heures
précédentes (Tableau 1). Un modele concurrent (w = 0,32) était identique, mais n'incluait pas
le risque de rencontre avec un loup. La densité humaine était généralement peu informative
et nous avons supprimé ce terme, sauf lorsqu'il était inclus dans un terme d'interaction. Des
probabilités plus élevées de rencontre avec un loup n'ont pas eu d'incidence sur la proportion
d'individus se nourrissant, mais ont été associées a des proportions plus élevées d'individus
effectuant plusieurs taches a la fois et a des proportions plus faibles d'individus couchés, et
le risque de rencontre avec un loup n'était pas significativement associé a la proportion
d'individus vigilants (Figure 7A). Etonnamment, lorsqu'un loup équipé d'un collier se
trouvait a proximité au cours des dernieres 24 heures, une plus grande proportion d'individus
était susceptible de se nourrir, tandis qu'une plus petite proportion était susceptible de se
déplacer et d'étre vigilante (Figure 7B). On prévoyait que moins d'individus du troupeau
seraient en quéte de nourriture pendant la saison de chasse par rapport a I'hiver, tandis qu'une
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plus grande proportion serait vigilante pendant la saison de chasse par rapport a l'hiver
(Informations complémentaires S6 : Figure F11: A). A I'aube, la proportion prévue du
troupeau en train de se nourrir était plus faible, tandis que la proportion prévue en
déplacement était plus élevée par rapport a la journée, et une plus grande proportion était
couchée la nuit par rapport a la journée (Informations complémentaires S6 : Figure F11 : B).
La proportion prévue de wapitis couchés augmentait avec la taille du troupeau et la
proportion prévue d’individus vigilants augmentait avec le ratio faons/biches dans le
troupeau (Informations complémentaires SG : Figure F11: C, D). A des distances plus
importantes des routes non entretenues, une plus petite proportion d'individus était prévue
pour se nourrir, tandis qu'une plus grande proportion était prévue pour étre vigilante et
couchée (Informations complémentaires S6 : Figure F11 : E).

5.DISCUSSION

Dans cette étude, le comportement anti-prédateur et de recherche de nourriture des wapitis
en phase active de recherche de nourriture était lié au risque de prédation. Les wapitis
présents dans des zones ou le risque de rencontre avec des loups était élevé consacraient une
plus grande partie de leurs sessions de recherche de nourriture a une vigilance intense et a
des activités multiples, tout en réduisant le temps consacté a la recherche de nourriture. Ces
résultats corroborent les conclusions de Fortin, Boyce, Merrill et Fryxell (2004) ainsi que
celles de Blanchard et Fritz (2007), qui suggerent que les ongulés se nourrissant dans des
conditions a haut risque ne parviennent pas a ¢éliminer complétement le compromis entre la
recherche de nourriture et la vigilance intense par le biais de la multitache. Le risque de
prédation par les loups du Mexique peut accroitre le besoin d’une vigilance intense pour
détecter les prédateurs a proximité et obliger les wapitis a faire des compromis sur le temps
consacré a la recherche de nourriture pendant leurs sessions de recherche de nourriture. Les
wapitis peuvent alors compenser la réduction du temps de recherche de nourriture tout au
long du cycle diurne en consacrant une partie de leur budget d’activité de repos a la recherche
de nourriture (Hamel et Coté 2008 ; Farley et al. 2024). Cette réduction du temps de
recherche de nourriture pourrait expliquer la probabilité apparemment plus élevée de
recherche de nourriture rapportée par Farley et al. (2024) en présence d'un risque accru lié
aux loups du Mexique en milieu de journée, étude qui ne se concentrait pas uniquement sur
les wapitis en phase de recherche active de nourriture. De plus, nous avons constaté qu’une
proportion plus faible de troupeaux se reposait dans des zones présentant un risque plus
élevé de rencontre avec des loups du Mexique, ce qui corrobore les conclusions rapportées
par Farley et al. (2024). Bien que nous n’ayons pas observé de réduction correspondante de
la proportion d’individus en quéte de nourriture dans les troupeaux exposés a un risque accru
lié aux loups, Bereton et al. (2022) ont démontré que la méthode d’échantillonnage continu
que nous avons employée pour le comportement individuel produit moins de biais statistique
que la méthode d’échantillonnage ponctuel que nous avons utilisée pour les troupeaux. 11 est
probable que I'échantillonnage instantané du comportement des wapitis au sein du troupeau
ne fournisse pas un compte rendu complet ou précis de leur activité pendant une observation,
et nous accordons donc plus d'importance aux résultats des modeles de comportement
individuel. Cependant, bien que les especes de prédateurs et le type de mesure du risque
aient varié, les modeles les plus probants pour chaque mesure de recherche de nourriture et
de réponse comportementale incluaient au moins une mesure du risque de prédation. Cette
variation peut s’expliquer par les effets différents que les prédateurs chasseurs a la poursuite
et a affat (c’est-a-dire les loups du Mexique et les pumas) ont sur les différents aspects du
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comportement de recherche de nourriture des wapitis mesurés dans cette étude, car le risque
lié au puma, mais pas celui lié au loup, a affecté les cadences de déplacement lors de la
recherche de nourriture, tandis que le risque lié au loup, plutét que celui lié au puma, a affecté
le comportement individuel et celui du troupeau. De plus, nous avons constaté que les
mesures de risque les plus performantes incluaient un modele d'utilisation prédit multiplié
par une distance d'utilisation (UD) et, pour les loups, pat la taille de la meute. Cela concorde
avec des travaux antérieurs postulant que la pondération des covariables de risque prédictive
a la fois par la distribution spatiale et la densité des prédateurs est plus représentative du
risque réel (Hebblewhite et Merrill 2007). Cependant, une incertitude subsistait entre les
modeles les plus performants et, par conséquent, entre les variables de risque spécifiques.
Seul le modele de référence pour le comportement du troupeau représentait plus de 50% du
poids cumulé du modele, et le modele de référence pour la proportion de recherche de
nourriture ne représentait que 20% du poids total du modéle. Cependant, tous les modcles
concurrents pour le multitache ou le comportement grégaire incluaient des mesures du risque
de prédation, tandis que les modeles concurrents pour la proportion de recherche de
nourriture, le SPM et le comportement individuel, qui n’incluaient pas de mesure du risque,
représentaient moins d’un quart de la pondération cumulative du mode¢le. Cela suggére que,
bien qu’une incertitude subsiste parmi les variables de prédiction du risque de prédation, ce
risque est probablement lié au comportement de recherche de nourriture des wapitis dans
notre systeme.

Nos résultats démontrent en outre I'importance de distinguer les types de vigilance et
d'évaluer plusieurs mesures et échelles du risque de prédation (Moll et al. 2017 ; Prugh et al.
2019), et impliquent que les wapitis de la MWEPA ont recours au multitiche pour réduire
les couts de la vigilance. L'effet de la détection annuelle du loup du Mexique sur la probabilité
binaire de multitiche chez un wapiti individuel dépendait de la présence ou non d'un loup
équipé d'un collier 2 moins de 3 km au cours des 24 heures précédant I'observation. Notre
¢tude apporte un soutien supplémentaire a l'utilisation de la présence de prédateurs au cours
des dernieres 24 heures comme indicateur du risque a court terme (Christianson et Creel
2008 ; Valeix et al. 2009 ; Périquet et al. 2012), bien que la fiabilité de notre indicateur soit
limitée par la présence de loups non équipés de colliers et d'autres prédateurs (par exemple,
des pumas, des coyotes et des ours dans le paysage) ainsi que par un taux de localisation
limité des colliers des loups du Mexique. Bien que le mode¢le de multitache ne tienne pas
compte d’un compromis entre la vigilance et le temps consacté a la recherche de nourriture,
les niveaux les plus élevés de vigilance intense devaient se produire lorsque le risque a long
terme et a court terme lié aux loups du Mexique était le plus élevé. Cela ne corrobore pas les
prédictions de I’hypothese de répartition du risque de prédation, mais soutient plutot
I’hypothese des lieux/moments a tisque (Lima et Dill 1990). Bien qu’aucune autre étude dont
nous ayons connaissance n’ait examiné le compromis que nous avons observé entre le
multitache et la vigilance intense en réponse a une interaction entre les risques de prédation
a court et a long terme, de nombreuses études ont montré que les ongulés se nourrissant
dans des conditions de risque élevé a long terme n’augmentent leur vigilance que lorsqu’un
prédateur se trouve a proximité immédiate, probablement pour limiter les cotts liés a la
réduction de la recherche de nourriture (Droge et al. 2017 ; Eccard et al. 2017). Ces études
n’ont toutefois pas fait la distinction entre le multitache etla vigilance intense. D’autres études
sur les effets du risque de prédation sur les ongulés en quéte de nourriture ont différencié
ces types de vigilance, mais ont pris en compte soit le risque a long terme (Yiu et al. 2021),
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soit le risque a court terme uniquement (Périquet et al. 2012). Les wapitis exposés a un risque
de prédation par les loups plus faible peuvent également se noutrir en dessous d’un seuil de
risque suffisamment bas pour ne pas étre contraints de faire preuve d’une vigilance intense
aux moments a risque. Il a également été démontré que les wapitis de la MWEPA réduisent
le risque grice a une séparation spatio-temporelle (Thompson et al. 2025), ce qui peut
influencer le compromis entre la recherche de nourriture etla vigilance aux moments a risque.

Nos modeles prédisaient que les wapitis réduisent le multitache et la recherche de nourriture,
mais peuvent augmenter leur vigilance intense en cas de risque accru lié aux pumas, et
peuvent réduire leur cadence de déplacement la ou ils sont plus susceptibles d’étre tués par
des pumas (bien que les intervalles de crédibilité a 95% pour P'effet du risque lié aux pumas
sur la proportion de recherche de nourriture et le SPM chevauchent le zéro de 10% et 5%
respectivement). Alors que nous avions initialement émis l'hypothése que les vitesses de
déplacement seraient plus élevées dans les zones a haut risque, car il a été démontré que les
wapitis augmentent leurs déplacements en cas de risque de prédation élevé (Proffitt et al.
2009), nos résultats n'ont pas confirmé cette hypothese. Le temps de vigilance étant inclus
dans les calculs de la cadence de déplacement, le temps passé a étre vigilant a probablement
réduit la cadence globale en situation de risque accru. Etant donné qu'une cadence de
déplacement réduite peut étre associée a une meilleure qualité de fourrage (Owen-Smith
1979), la relation entre le risque de prédation par le puma et la cadence de déplacement
pourrait étre liée aux caractéristiques de l'habitat (distances plus courtes pat rapport aux
routes, sentiers, lisieres de forét et plans d'eau) et aux conditions de fourrage associées
incluses dans le modele de risque de prédation. Cela corrobore les conclusions de Paterson
et al. (2022), qui ont mis en évidence une association entre un fourrage de haute qualité et le

risque lié au puma, mais pas au loup.

Les wapitis peuvent également réduire leur cadence de pas en réponse a la stratégie de traque
des pumas et a la détectabilité réduite des prédateurs dans un couvert visuel obstrué, car une
augmentation des mouvements pourrait accroitre leur exposition aux prédateurs (Bassing et
al. 2024). La taille de notre échantillon pour les observations dans les zones présentant le
risque le plus élevé lié aux pumas était également probablement limitée en raison de la
difficulté d’observer les wapitis dans une végétation dense et obstruante. Kohl et al. (2019)
ont constaté que les wapitis de 'écosysteme du Grand Yellowstone évitaient a la fois les
loups et les pumas sur le plan spatio-temporel, car ces prédateurs occupaient des domaines
de chasse spatiaux et diurnes distincts.

De méme, des recherches menées dans I'Etat de Washington ont rapporté que les wapitis
choisissaient des habitats afin de minimiser le risque de prédation par les pumas la nuit et par
les loups pendant la journée (Ganz et al. 2024). Bien que nos résultats soutiennent la théorie
selon laquelle les wapitis réagissent probablement au risque spatial lié a la fois aux loups et
aux pumas, une ¢tude future intégrant une mesure temporelle a petite échelle de la présence
des pumas pourrait aider a expliquer comment les wapitis modifient leur comportement de
recherche de nourriture en réponse au risque temporel lié a ces deux prédateurs. De plus,
comme les données ne concernaient que les pumas équipés d’un collier au Nouveau-Mexique
et non en Arizona, les mesures de risque pondérées par les UD pour les pumas étaient
probablement moins précises pour les wapitis observés en Arizona.
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Nous avons également trouvé des preuves de variations saisonnieres et diurnes dans le
comportement alimentaire des wapitis, ainsi que des preuves solides d’effets interactifs entre
la saison, la taille du troupeau et la composition du troupeau. L'augmentation observée de
l'alimentation et la réduction de la vigilance intense et du multitiche chez les individus des
grands troupeaux pendant la saison de mise bas sont probablement dues a la sécurité relative
offerte par les grands groupes pendant cette période a risque. Les jeunes faons sont plus
vulnérables a la prédation par les loups et les pumas, ainsi qu'a toute une série d'autres
prédateurs qui ne représentent qu'un faible risque le reste de 1'année, tels que les coyotes, les
lynx roux et les ours noirs. Les troupeaux plus importants peuvent offrir une sécurité grace
a la dilution du risque ou a I'effet « de nombreux yeux », en augmentant la probabilité de
détection des prédateurs, ce qui permet aux femelles allaitantes de réduire leur temps de
vigilance et d’augmenter leur consommation de fourrage. Cependant, une étude sur la
vigilance et le temps de recherche de nourriture des femelles wapitis pendant la saison de
mise bas dans le parc national de Yellowstone a rapporté que les biches avec des faons
augmentaient leur temps de recherche de nourriture mais ne réduisaient pas leur vigilance
dans les grands troupeaux, contrairement aux biches sans faons (Childress et Lung 2003).
Comme nous n’avons pas observé d’individus marqués ni identifié les meres, il est possible
que cette disparité soit due a des différences non détectées dans les niveaux de vigilance entre
les wapitis avec et sans petits dans notre étude. Farley (2022) a constaté une augmentation
de la vigilance chez les femelles wapitis avec petits en réponse au risque lié aux loups, mais
aucune différence de comportement individuel au sein de troupeaux de tailles différentes. La
MWEPA favorise une diversité de prédateurs, et les grands troupeaux permettent
probablement d’augmenter le temps consacré a la recherche de nourriture sans
compromettre la protection des faons vulnérables.

En hiver, Peffet de la taille du troupeau sur le temps consacré a la recherche de nourriture
était négatif, probablement en raison de la compétition intraspécifique, car le temps passé a
se déplacer augmentait également, ce qui indique que les wapitis des grands troupeaux
doivent se déplacer davantage pendant la recherche de nourriture pour obtenir des ressources
suffisantes lorsque les conditions de paturage sont mauvaises. La réduction du risque associée
aux grands troupeaux pendant la saison de mise bas peut se transformer en concurrence
pendant une période de pénurie de ressources (Blanchard et Fritz 2008).

La variation saisonniere des effets de la taille du troupeau observée dans notre étude pourrait
expliquer les effets contradictoires documentés dans la littérature. Certaines études ont
rapporté une diminution de la vigilance dans les grands troupeaux (Creel et al. 2008), d'autres
une diminution du temps consacré a la recherche de nourriture (Focardi et Pecchioli 2005 ;
Pecorella et al. 2019), et certaines n’ont constaté aucun effet de la taille du groupe sur la
vigilance ou le temps de recherche de nourriture (Laundre et al. 2001), ou ont montré que la
densité du troupeau influencait la vigilance alors que la taille du troupeau n’avait pas d’effet
(Smith et Cain III 2009). Cependant, ces études n’ont pas testé I'interaction entre la saison
et la taille du troupeau.

L'influence de la taille du troupeau sur la recherche de noutriture et la vigilance des ongulés

semble dépendre des conditions de paturage et de l'état reproductif, et ces variables
confusionnelles doivent étre prises en compte lors de I'étude des effets de la taille du groupe.
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Les différences saisonnieres dans le comportement anti-prédateur des wapitis dans la
MWEPA peuvent également expliquer I'effet apparemment paradoxal de la proximité a court
terme du loup du Mexique sur le comportement du troupeau et le FIR.

Contrairement a nos hypotheses, selon lesquelles nous avions prédit que les wapitis
réduiraient leur recherche de nourriture et augmenteraient leur vigilance lorsqu'un loup s'était
approché au cours des 24 heures précédentes, les wapitis individuels passaient plus de temps
a chercher de la nourriture, une plus grande proportion du troupeau était en quéte de
nourriture, et une plus petite proportion du troupeau se déplagait ou était vigilante a mesure
que la distance par rapport au loup colleté le plus proche diminuait. Liley et Creel et al. (2008)
ont constaté que les wapitis du parc national de Yellowstone augmentaient leur vigilance
lorsqu'une meute de loups se trouvait a moins de 3 km, ce qui semble contredire nos
résultats. Cependant, cette étude a également révélé que les wapitis réduisaient leur vigilance
en présence de loups si une proie récemment tuée était également détectée. Nos résultats
peuvent différer en raison des intervalles de localisation de 13 heures de la plupart des colliers
des loups Mexicains et de notre utilisation de la fenétre des 24 heures précédentes pour les
distances des loups équipés d'un collier, alors que Liley et Creel et al. (2008) déterminaient si
les loups étaient présents au moment méme des observations. Une analyse a posteriori de
nos données a révélé que la distance moyenne entre les wapitis observés et le loup collier le
plus proche était la plus grande pendant la saison de mise bas par rapport a toutes les autres
saisons (Olson 2024). Ces différences pourraient indiquer que l'association entre la distance
des loups et le comportement des wapitis dans la MWEPA pourrait varier selon les saisons.
Thompson et al. (2025) ont constaté que les wapitis femelles n'évitaient pas les zones
présentant un risque élevé de prédation par les loups Mexicains au sein de leur domaine vital
pendant toutes les périodes diurnes du printemps, ce qui suggere que les wapitis pourraient
tolérer un risque plus élevé a I'échelle du paysage au sein de leur domaine vital, car ils sont
exposés a un risque temporel moindre (c'est-a-dire a des distances plus grandes par rapport
aux loups) pendant cette saison. Il est possible que les femelles wapitis se soient éloignées
davantage du risque lié aux loups pendant la saison de mise bas, car il a été rapporté que les
femelles wapitis accompagnées de leurs petits évitent le risque de prédation a I'échelle de leur
domaine vital pendant la saison de mise bas lorsqu'il n'y a pas de compromis associé en
termes de disponibilité de nourriture (Berg et al. 2021). Bien qu'il n'existe pas de preuves
solides de ces changements de domaine vital chez les femelles wapitis pendant la saison de
mise bas dans la MWEPA, I'augmentation des distances entre les wapitis observés et les loups
Mexicains pendant la saison de mise bas, documentée par notre étude, justifie des recherches
supplémentaires sur la sélection des zones de mise bas par les femelles en période de mise
bas en fonction du risque lié aux loups Mexicains.

Bien qu'une interaction diurne avec le risque de prédation n'ait été incluse dans aucun modele
final en raison de ses mauvais résultats lors de I'analyse préliminaire, le comportement des
wapitis différait selon les périodes diurnes. Peu d'études ont examiné la vigilance et le
comportement alimentaire des wapitis la nuit a 'aide d'observations directes, malgté le risque
créé par les prédateurs nocturnes (mais voir Roberts et al. 2017). Notre étude a révélé que la
probabilité de multitache et les vitesses de déplacement prévues étaient toutes deux les plus
faibles la nuit. Comme le suggerent Blanchard et Fritz (2007), les ongulés pourraient cesser
la multitaiche pour atténuer le bruit généré par la mastication ; ainsi, la nécessité d'une
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détection auditive accrue des prédateurs la nuit pourrait expliquer la forte réduction de la
multitache.

Bien que peu d'études aient examiné les capacités de vision nocturne des wapitis, les pics
d'activité documentés par Thompson et al. (2025) indiquent que les wapitis de cette zone
d'étude sont crépusculaires, ce qui concorde avec d'autres populations de wapitis qui
concentrent leur activité de recherche de nourriture a l'aube et au crépuscule (Green et Bear
1990 ; Roberts et al. 2017). Des études sur la vision des couleurs et la structure oculaire chez
le cerf de Virginie, adapté a la vie crépusculaire, ont montré que ces ongulés pourraient avoir
une capacité limitée a distinguer la lumiere a longue longueur d'onde la nuit (VerCauteren et
Pips 2003) et ne possédent qu'un rapport modéré entre I'épaisseur du cristallin et la taille de
I'ceil, parametres généralement corrélés a la capacité de vision nocturne (D'Angelo et al.
2008). Une capacité réduite a détecter visuellement les prédateurs la nuit, lorsque les loups et
les pumas intensifient leur activité dans cette zone d'étude, pourrait donc obliger les wapitis
a cesser de s'alimenter pour rester vigilants et surveiller plus efficacement leur environnement
a la recherche de menaces a l'aide de leurs multiples sens. La détection pourrait également
étre affectée par la lumicre ambiante nocturne, qui est liée aux phases lunaires et a la pollution
lumineuse, comme le montrent Palmer et al. (2017) et Barrientos et al. (2023), et mérite des

recherches supplémentaires.

Nous avons trouvé des indices d'un effet de refuge humain sur les wapitis en quéte de
nourriture dans l'ensemble, mais d'un effet de risque potentiel pendant la saison de chasse.
Les wapitis étaient plus enclins a effectuer plusieurs taches simultanément dans les zones a
forte densité de population humaine en toutes saisons, ce qui pourrait indiquer qu'ils
percoivent un risque moins intense dans ces zones. Nous avons également principalement
observé les wapitis depuis les routes, ce qui a pu biaiser nos données en faveur des wapitis
habitués a la présence humaine. Cependant, pendant la saison de chasse, les individus
passaient moins de temps a se nourrir, quelle que soit la taille du troupeau, et les troupeaux
réduisaient leur recherche de nourriture tout en augmentant leur vigilance. Les proies
peuvent utiliser la présence humaine comme un tampon contre les prédateurs qui évitent les
humains (Hebblewhite, White, et al. 2005 ; Shannon et al. 2014 ; Ganz et al. 2024), tandis
qu’il a été démontré que le risque de prédation intense et prévisible créé par les saisons de
chasse suscite de fortes réactions comportementales chez les proies (Proffitt et al. 2009). Une
telle réaction a été observée dans notre étude, ou les wapitis s’enfuyaient rapidement lorsque
des observateurs s’approchaient pendant les saisons de chasse, ce qui a entrainé de petits
¢chantillons en automne. La plupart des observations automnales ont eu lieu de nuit, lorsque
les wapitis étaient moins susceptibles de fuir les observateurs. Cela nous a empéchés d’évaluer
les interactions entre I'activité humaine et la saison, et nous n’avons pas pu distinguer
Iinfluence du risque li¢ a la chasse humaine et des réactions comportementales associées.
Des travaux futurs ciblant le comportement des wapitis pendant la saison de chasse
uniquement et intégrant des mesures plus détaillées de I'activité des chasseurs pourraient
clarifier les mécanismes a lorigine des différences de comportement que nous avons
observées. L'augmentation de la recherche de nourriture chez les troupeaux et les individus
situés a proximité de routes non entretenues pourrait étre moins liée a la présence humaine
et davantage associée aux conditions de paturage prés de ces routes, car celles-ci se
caractérisent par une faible fréquentation humaine. De plus, comme nous avons
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principalement observé les wapitis depuis des routes dans notre étude, un biais a pu étre
introduit concernant 'effet des routes sur le comportement des wapitis.

Notre étude permet de mieux comprendre les mécanismes qui régissent le comportement de
recherche de nourriture des wapitis dans la MWEPA, en documentant une réduction de la
recherche de nourriture individuelle face a un risque accru lié aux loups, accompagnée d'une
vigilance accrue pendant les périodes de recherche de nourriture. Cela pourrait étre
compensé par un échange entre le temps de repos et le temps de recherche de nourriture
dans le budget d'activité quotidien (Farley et al. 2024), ainsi que par la recherche de nourriture
dans des zones de meilleure qualité mais a haut risque, a des moments ou le risque est faible
(Thompson et al. 2025). Nous fournissons également des preuves des impacts du risque lié
aux pumas sur le comportement alimentaire des wapitis dans l'aire de rétablissement des
loups Mexicains.

Contrairement aux loups Mexicains, les pumas n'ont jamais été éradiqués de la région et
leur influence sur I'écosysteme ne peut étre négligée, car ils sont responsables d'une part
importante de la mortalité des wapitis dans la MWEPA (Smith et al. 2023 ; Martinez 2024).
Les effets combinés du risque spatial a long terme lié¢ aux loups et de la proximité a court
terme des loups sur le comportement anti-prédateur documentés dans cette étude suggerent
également que les wapitis de ce systéme sont capables de réagir de manicre dynamique au
risque en modifiant leur vigilance et leur recherche de nourriture. Cela corrobore les données
antérieures selon lesquelles les wapitis de la MWEPA modifient leur utilisation des zones
présentant un risque accru lié au loup Mexicain en fonction de multiples échelles de risque
temporel, ce qui pourrait atténuer leur tendance a éviter les habitats de haute qualité mais a
haut risque (Thompson et al. 2025).

A mesure que la population de loups du Mexique continue de croitre, il restera crucial de
comprendre comment cette sous-espece affecte les populations de wapitis de manicre
directe ct indirecte. Les loups du Mexique, les pumas et les humains semblent tous
influencer le comportement des wapitis dans le sud-ouest des Etats-Unis, et ces différences
de comportement pourraient affecter I’état nutritionnel, en particulier dans les zones
présentant le risque combiné le plus élevé lié a ces prédateurs. Cependant, notre étude s’est
limitée aux effets comportementaux immédiats et n’a pas examiné les relations entre ces
différences comportementales et la nutrition. Des recherches futures sur un lien potentiel
entre ces effets non consommatoires sur le comportement des proies et les effets
subséquents sur la condition physique individuelle et, en fin de compte, sur la dynamique des
populations sont nécessaires pour mieux comprendre les conséquences du risque de
prédation pour les wapitis dans la MWEPA. Des études sur l'influence du risque de prédation
sur les hormones de stress, 1'état nutritionnel individuel et les taux de recrutement des faons
pourraient fournir un meilleur apercu des effets physiques et démographiques du risque non
létal (Creel et al. 2007 ; Christianson et Creel 2010). L'intégration des connaissances sur les
effets des loups et des prédateurs concurrents sur le comportement des wapitis, 'utilisation
de I'habitat et la démographie, ainsi que la compréhension de la maniére dont le risque lié a
ces prédateurs est influencé par le risque humain, permettraient de prendre des décisions de
gestion plus éclairées.
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