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Résume (francais)

Utilisation de I’habitat par le chevreuil (Capreolus capreolus) dans
des environnements variables et contrastés

Au sein de son aire de répartition, le chevreuil (Capreolus capreolus) rencontre des
conditions environnementales variables et contrastées qui engendrent une grande variété¢ de
patrons d’utilisation de I’espace. Jusqu'a présent, aucune étude n’a clairement établi un lien
entre les différents patrons d’utilisation de 1’espace et les conditions environnementales dans
lesquelles le chevreuil évolue, ce qui limite notre compréhension des mécanismes impliqués
dans le processus de sélection d’habitat. Grace aux suivis télémétriques de nombreux
chevreuils dans 4 sites avec des conditions environnementales fortement variables et
contrastées nous avons cherché a établir un lien entre les variations des conditions
environnementales et les variations des patrons d’utilisation de 1’espace. Ainsi, nous avons
démontré qu’en milieu alpin, les chevreuils adaptent ’amplitude de leurs déplacements en
fonction des variations spatiales et temporelles de la disponibilité des ressources ainsi qu’en
fonction des conditions d’enneigement. Contrairement aux précédentes études sur 1’utilisation
de ’espace par le chevreuil en milieu de montagne, nous avons montré que les mouvements
des chevreuils au sein de notre aire d’étude correspondaient a un processus de sélection
d’habitat de troisiéme ordre (48 cas; 89%) plutot qu’a de la migration partielle, puisque tres
peu d’individus (6 cas; 11%) avaient stabilis¢ leurs déplacements au sein de domaines vitaux
distincts au cours des saisons. Par ailleurs, nous avons démontré que le comportement de
sélection d’habitat des chevreuils a ’échelle du domaine vital était trés variable entre les
populations mais également au sein de chaque population. Ainsi dans les foréts les plus
pauvres ou les ressources sont spatialement séparées au sein de différents habitats, nous avons
démontré que les chevreuils étaient contraints de réaliser des compromis, générant des
réponses fonctionnelles en sélection d’habitat. Au contraire, dans les habitats les plus riches
ou les ressources sont disponibles dans toutes les catégories d’habitat, nous n’avons pas
observé de réponse fonctionnelle puisque les chevreuils n’étaient pas contraints et donc ne
réalisaient pas de compromis. De plus, nous avons démontré que les chevreuils avec une
méme composition de domaine vital dans différents sites, utilisaient les ressources
différemment. Ces résultats démontrent que la fagon dont une ressource est utilisée ne dépend
pas seulement de son niveau de disponibilité au sein du domaine vital mais varie également en
fonction des conditions environnementales. De ce fait, il est impératif de tenir compte des
conditions environnementales au sein d’un site pour mieux comprendre les mécanismes
impliqués dans 1’émergence des différents patrons d’utilisation de 1’espace observés chez les
ongulés. Enfin, nous avons tenté d’établir un lien entre les variations observées dans les
patrons de sélection d’habitat a différentes échelles et la valeur sélective des chevreuils dans
les populations de Chizé et de Trois-Fontaines pour lesquelles les données requises étaient
disponibles, mais nous n’avons pu mettre en évidence aucun effet du comportement de
sélection d’habitat sur la valeur sélective individuelle des femelles.

Mots-clés : déplacement, altitude, domaine vital, migration, déplacement net au carré,
ressource disponible, réponse fonctionnelle, compromis, facteur limitant, Capreolus
capreolus, modele Bayésien, valeur sélective, succes reproducteur.






Abstract

Roe deer (Capreolus capreolus) habitat use in various different
environmental conditions.

Across its distributional range, the European roe deer (Capreolus capreolus)
encounters a wide range of environmental conditions that generate marked differences of
space use patterns. However, linking variation in space use by animals in different
populations facing contrasted environmental conditions to site-specific conditions has not yet
been investigated, which currently limits our understanding of the mechanisms involved in
habitat selection. Using data collected on roe deer equiped with VHF and GPS collars in four
different sites with contrasted environmental conditions, we aimed to fill this knowledge gap
by relating variations in space use by animals in variable environmental conditions. We found
that roe deer in Alpine environment adapt the magnitude of their movements to the spatial and
temporal variation in resource availability, but also to the amount of snow cover. Contrary to
previous studies on roe deer performed in mountain ranges, we showed that roe deer
movements in the northern French Alps corresponds to the usage of various habitat
components within the home range (third order habitat selection process; 48 cases; 89%)
rather than as partial migration because very few (6 cases; 11%) roe deer stabilized their
activity in distinct home ranges across seasons. Moreover, we found that roe deer markedly
differed in habitat selection within their home range, both within and among populations. Roe
deer facing poor environmental conditions with spatially segregated resources should trade
one resource for another one, which generates a functional response in habitat selection. At
the opposite, roe deer benefiting from rich environmental conditions in their home range do
not have to trade one resource for another one and therefore did not display any functional
response. In addition, our results suggest that a same habitat composition can lead to widely
different space use patterns. These findings demonstrate that the way a given habitat type is
used in relation to its availability strongly varies in response to environmental conditions, so
that accounting for variation in environmental conditions is required to provide a reliable
assessment of the mechanisms involved to shape the diversity of space use patterns we
currently observed in ungulates. Finally, we looked for linking observed variation in space use
patterns to indivudual fitness of female roe deer in the populations of Chizé and Trois-
Fontaines for which the required data were available. However, we did not find any evidence
of a positive effect of the intensity of habitat selection on individual female fitness.

Keywords : displacement, elevation, home range, migration, NDVI, net squared

displacement, resource availability, functional responses, trade-off, limiting factor, Capreolus
capreolus, Bayesian modeling, fitness, reproductive success.
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Introduction générale

Cadre conceptuel de la thése

Selon la théorie de 1’approvisionnement optimal (Optimal Foraging Theory ; Stephens
& Krebs 1986), la capacité d’un individu a adopter la meilleure tactique d’approvisionnement
en ressource alimentaire en fonction des contraintes auxquelles il est soumis contribue a une
part essentielle de sa valeur sélective (Fitness; Stephens & Krebs 1986). Ainsi, chaque
individu doit sélectionner les ressources les plus profitables parmi celles qui sont disponibles
pour maximiser sa valeur sélective qui peut étre mesuréé a partir de proxi tels que le nombre
total de jeunes ¢élevés a maturité (lifetime reproductive success ; McLoughlin et al. 2007) ou
encore a partir de caractéristiques phénotypiques comme la masse (Gaillard et al. 2000,
Pettorelli et al. 2002). Cela correspond aux ressources dont la différence entre le bénéfice net
en ¢énergie et le colt associ¢ a la recherche puis a la consommation est le plus élevé.
Cependant les fluctuations de disponibilité des ressources et I’augmentation de la compétition
pour l’accés aux ressources peuvent contraindre un individu a inclure dans son régime
alimentaire des ressources de moindre profitabilit¢é afin d’espérer avoir un taux net
d’acquisition d’énergie plus ¢élevé a long terme (McArthur & Pianka 1966, Schoener 1971).
Ainsi, la sélection de ressources alimentaires dépend a la fois de leur profitabilité mais
¢galement de leur disponibilité. Considérant que la capacité d’un individu a adapter son
comportement d’acquisition de ressources a des conséquences importantes sur sa valeur
sélective (Stephens & Krebs 1986, McLoughlin et al. 2007), il parait essentiel d’identifier les
sources de variations de variation d’acquisition des ressources. Il s’agit par la suite de faire le

lien avec les performances individuelles pour mieux comprendre les processus biologiques a



plus large échelle de temps et d’espace tels que la dynamique de population ou encore
I’évolution des traits d’histoire de vie (Gaillard et al. 2010).

Plusieurs études se sont concentrées sur le lien entre les performances individuelles et
I’utilisation de 1’habitat (Conradt et al. 1999, McLoughlin et al. 2006, Forrester et al. 2015).
L’utilisation de 1’habitat est défini comme la fagon dont un individu choisit les ressources et
les conditions présentes au sein des différents habitats pour subvenir a ses besoins (Hall et al.
1997). Le patron d’utilisation de 1’habitat d’un individu influence donc ses performances et
peut étre obtenu grace a 1’observation de la fagon dont un individu interagit avec les différents
habitats disponibles (Nilsen et al. 2004, McLoughlin et al. 2006). L’avenement de la
technologie VHF puis GPS a permis d’obtenir des localisations d’individu avec une précision
accrue, a une fréquence parfois trés crapprochée permettant ainsi d’étudier précisément les
patrons d’utilisation de I’habitat de nombreuses especes (Cagnacci et al. 2010). D’aprés
Johnson (1980), a partir du moment ou I’utilisation de 1’habitat n’est pas aléatoire, c’est a dire
que [’utilisation n’est pas proportionnelle a la disponibilité, il s’agit alors de sélection
d’habitat. La sélection d’habitat est définie comme un processus hiérarchique de réponses
comportementales opérant a différentes échelles spatiales, résultant en une utilisation
disproportionnée de ressources relativement a leur disponibilité (Senft et al. 1987, Hall et al.
1997). Bien que constituant un continuum d’un point de vue biologique (Johnson, 1980),
Johnson (1980) a défini quatre échelles spatiales distinctes afin d’étudier le processus de
sélection d’habitat. La premiere échelle de sélection comprend le choix d’une aire de
distribution des individus d’une espece au sein du biome terrestre. La seconde échelle dite
« échelle du paysage » consiste a sélectionner un domaine vital au sein de Daire de
distribution de 1’espéce. La troisieme échelle dite « échelle du domaine vital » consiste a
sélectionner des morceaux d’habitats ou “patchs” parmi ceux disponibles au sein du domaine

vital. Enfin la quatriéme échelle dite « échelle de I’item alimentaire » consiste a sélectionner



des items alimentaires parmi les différents items disponibles au sein du “patch”. Parmi ces
différentes échelles, deux ont fait I’objet d’une attention particuliére : la seconde échelle qui
inclut I’ensemble des processus associés a la dispersion et aux migrations saisonniéres et la
troisieme échelle qui inclut davantage les processus liés a I’alimentation et au repos a une
échelle temporelle journaliere (Morris 1987, Gaillard et al. 2010).

Parmi les principaux enjeux des études de sélection d’habitat, I’un des enjeux majeurs
consiste a identifier les facteurs menant a I’émergence de patrons de sélection de 1’habitat puis
de comprendre I’influence des variations de ces patrons de sélection d’habitat sur la valeur
sélective de chaque individu. Ainsi, la structure du paysage (Morellet et al. 2011, Uzal et al.
2013), les variations spatiales (Dussault et al. 2005a, Said et al. 2005a) et temporelles (Godvik
et al. 2009, Pellerin et al. 2010) de disponibilité des ressources ont toutes été identifiées
comme des facteurs influencant fortement la sélection d’habitat a I’échelle du paysage mais
aussi a I’échelle du domaine vital (Morellet et al. 2011). Par ailleurs, selon le mod¢le de la
distribution libre idéale (Ideal Free Distribution ; Fretwell et Lucas 1969), les animaux sont
libres de se déplacer et ont une connaissance (perception) parfaite des ressources disponibles
au sein des habitats. Quand ces conditions sont remplies, I’ensemble des individus devrait se
répartir au sein des différents habitats afin de maximiser leur valeur sélective, ce qui signifie
que les meilleurs habitats devraient attirer un plus grand nombre d’individu que les habitats de
moins bonne qualité. Dans cette situation, les colits associés a I’utilisation d’habitat de moins
bonne qualité sont compensés par un niveau de compétition plus faible et les avantages
associés a l’utilisation d’habitats de meilleure qualité sont annulés en raison du niveau plus
¢levé de compétition entre les individus. Ainsi, selon ce modéle, tous les individus devraient
avoir la méme valeur sélective. En raison du caractére densité-dépendant du processus de
sélection des ressources (Morris et al. 2003, Van Beest et al. 2015), les animaux sont

susceptibles de modifier leur comportement d’acquisition des ressources avec les variations



de densité de population. En effet, a faible densité, les animaux sont davantage spécialistes et
concentrent leurs activités au sein des habitats offrant les ressources les plus bénéfiques alors
qu’au fur et a mesure de ’augmentation de la densité d’animaux, la compétition pour ’acces
aux ressources augmente et ces derniers adaptent leur comportement de sélection d’habitat en
devenant plus généralistes (Morris, 2003, Fortin et al. 2008). Ainsi, 1’utilisation d’une plus
grande diversité d’habitats lorsque la densité augmente constitue une tactique que les animaux
utilisent pour atténuer les colits associés a 1’augmentation du niveau de compétition entre
individus (Morris, 2003, Fortin et al. 2008).

Ainsi, chaque individu a un patron de sélection d’habitat qui tend a maximiser sa
valeur sélective. Rettie et Messier (2000) ont proposé¢ une hypothése selon laquelle les
facteurs limitant le plus la valeur sélective d’un individu seraient évités a large échelle
(échelle du paysage) alors que les facteurs limitant secondaires seraient évités aux échelles
plus fines (échelle du domaine vital et de ’item alimentaire). Cependant la correspondance
entre la hiérarchie des facteurs limitant le plus la valeur sélective de chaque individu et
I’échelle a laquelle les individus sélectionnent leurs ressources semble étre davantage
dépendante du contexte environnemental (Gaillard et al. 2010). En effet, 1’évitement des
facteurs limitant le plus la valeur sélective a I’échelle du paysage n’est pas toujours possible,
particuliérement pour les herbivores en présence de prédateurs (Dussault et al. 2005b,
Bjorneraas et al. 2012). Par conséquent, a I’échelle du domaine vital, les animaux doivent
faire des compromis en adaptant leur comportement d’utilisation de 1’habitat en fonction des
différentes ressources disponibles au sein de chaque habitat (Dussault et al. 2005b). Par
exemple, les animaux occupant des paysages ou les ressources sont spatialement séparées
(e.g. “habitat alimentaire” avec une forte disponibilité en ressource alimentaire, “habitat
refuge” avec une forte disponibilité en zone refuge permettant de se cacher des prédateurs)

sont contraints de réaliser des compromis de sélection d’habitat au sein de leur domaine vital



(Godvik et al. 2009, Mabille et al. 2012). Ainsi, en Norvege, le cerf (Cervus elaphus) utilise
les habitats refuges durant la journée au détriment des prairies riches en nourriture puis quand
vient la nuit, il délaisse les habitats refuges pour utiliser davantage les milieux ouverts riches
en nourriture (Godvik et al. 2009). Ces compromis sont susceptibles de varier en fonction de
la disponibilité des habitats proposant différents types de ressources essentielles (Mysterud
and Ims 1998, Osko et al. 2004, Hansen et al. 2009). La modification de I’utilisation d’un
habitat généré par les variations de disponibilit¢ de ce méme habitat constitue ce que 1’on
appelle une réponse fonctionnelle en sélection d’habitat (Mysterud and Ims 1998).
Historiquement proposé dans le contexte des relations prédateurs-proies (Holling 1959), une
réponse fonctionnelle correspond alors a la quatité de proie ingérée en fonction de la
disponibilit¢ de cette méme proie. Cependant, ce concept de réponse fonctionnelle en
sé¢lection d’habitat a ét¢ introduit dans les études d’utilisation-sélection d’habitat par Mysterud
& Ims (1998) et correspond aux modifications de I’utilisation d’un habitat en fonction de sa
représentation dans le domaine vital. Ainsi, en considérant deux types d’habitat, un habitat
refuge et un habitat riche en ressources alimentaire, Mysterud et Ims (1998) ont démontré que
la diminution de la proportion de I’'un des deux habitats au sein du domaine vital entrainait
une augmentation de son utilisation au détriment de 1’autre type d’habitat.

Plusieurs études ont mis en évidence des réponses fonctionnelles en sélection d’habitat
et ont démontré que la forme de ces réponses variait (Hansen et al. 2009, Mabille et al. 2012).
Nous observons ainsi des réponses fonctionnelles positives lorsque la valeur d’un habitat
donné augmente avec sa disponibilité¢ (Hansen et al. 2009 ; Figure 1A) et plus couramment
des réponses fonctionnelles négatives lorsque la valeur d’un habitat augmente lorsque sa
disponibilit¢ diminue (Herfindal et al. 2009, Godvik et al. 2009, Mabille et al. 2012 ; Figure

1B).
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Figure 1 : lllustration théorique du concept de la réponse fonctionnelle en sélection d’habitat.
La droite A représente une réponse fonctionnelle positive alors que la droite B représente une

réponse fonctionnelle négative.

Cependant, la plupart des études mettant en évidence un changement de sélection
d’habitat en réponse a la disponibilité de cet habitat n’ont pas cherché a identifier les facteurs
responsables des variations de la forme ou de 1’occurrence des réponses fonctionnelles (voir
cependant Pellerin et al. (2010) pour une analyse préliminaire dans cet objectif), ni I’influence
des variations de patrons de sélection d’habitat a différentes échelles sur la valeur sélective

des individus. La présente these se propose donc de conduire ces analyses.

Contexte de I’étude

La forte croissance des populations d’ongulés au cours des derni¢res décennies a
I’échelle européenne (Apollonio et al. 2010) a modifi¢ fortement le fonctionnement des

systtmes « plantes-herbivores » et a généré de nombreux problémes de gestion. La



cohabitation d’une diversité et d’un nombre croissant d’ongulés est susceptible de modifier le
patron d’occupation de I’espace (utilisation et sélection d’habitat) de ces herbivores dans un
environnement donné. Dans le méme temps, la gestion forestiere a changé et vise aujourd’hui
le maintien d’un écosystéme forestier complet, durable et diversifié. En tant qu’« ingénieurs »
de ces écosystemes (Hobbs 1996), les ongulés doivent jouer un réle déterminant dans cette
gestion. Ainsi, des expériences, récentes a 1’échelle de temps de la forét, montrent que son
renouvellement naturel peut étre sensiblement affecté, au moins localement et
momentanément, par la présence des ongulés, de plus en plus souvent sympatriques dans les
foréts francaises (Latham, 1999).

Il semble donc crucial de comprendre comment les ongulés cohabitent et se partagent
les ressources disponibles afin de proposer des régles de gestion fondées simultanément sur
les ongulés et sur les habitats pour garantir le développement harmonieux d’une faune variée
et d’une forte biodiversité végétale au sein d’une forét. Dans ce contexte, la maitrise des
dégats forestiers, c'est-a-dire la mise en cause par les herbivores du renouvellement des
essences forestieres-objectif, est essentielle. Présent dans la quasi-totalit¢ des foréts
francaises, le chevreuil est un excellent modéle pour appréhender les changements du
fonctionnement des systémes « plantes-herbivores » car il a fortement augmenté en nombre et
en densité au cours des 30 dernieres années (Figure 2). De plus, il cohabite actuellement avec
le cerf dans plus de la moitié¢ des foréts francaises et il a colonisé les milieux de montagne et
cohabite aujourd’hui fréquemment avec le chamois et le mouflon (Loison et al. 2003). Enfin,
des suivis détaillés de populations de chevreuils ont été mis en place dans des situations

écologiques contrastées.



600 000

Chevreuils Attributions
H Chevreuils Réalisations

500 000
400 000
300 000
200 000
100 000

0

T T T D T B N R e T A R R R N I S T S T T TSN RNIN
R R R R R N R O S R SR SRRSO
DR A A I I A A i i

Saison de chasse

Figure 2 : Cinétique du tableau de chasse national du chevreuil, hors enclos et parc, de 1973

a 2011 (Source ONCFS, CNERA Cervidés-Sanglier, réseau ongulés sauvages, 2012).

Cette these s’inscrit donc dans le programme de recherche « Interaction forét-ongulés
», mené par le Centre National d'Etudes et de Recherche Appliquée sur les Cervidés-Sanglier
de I’Office National de la Chasse et de la Faune Sauvage. Ce programme vise a rechercher un
équilibre entre les populations d’ongulés forestier (au moins a 1’origine) et leurs habitats
optimal a la fois au plan cynégétique et au plan forestier. Dans ce but, il est indispensable
d’acquérir une connaissance approfondie des patrons d’utilisation et de sélection des habitats
par le chevreuil, ainsi que des facteurs responsables de la variation de ces patrons dans des

situations contrastées.



Problématique et plan de la thése

De nombreuses études ont permis d’identifier les processus menant a I’émergence de
patrons de sélection de 1’habitat (Said et al. 2005a, Borger et al. 2006, Morellet et al. 2011).
Cependant, la plupart de ces études ont focalisé sur une population, dans un site donné, suivie
le plus souvent sur une période allant de quelques mois a une année (Pellerin et al. 2010,
Bjerneraas et al. 2012). Ainsi, d’apreés nos connaissances, aucune ¢tude n’a jusqu’alors mis en
évidence I’influence des variations du contexte environnemental (type de facteurs limitant,
disponibilité des ressources, conditions climatiques) sur la variabilité des patrons de sélection
d’habitat. Ainsi le manque d’études comparatives de sélection d’habitat entre des populations
évoluant dans des conditions environnementales contrastées limite notre compréhension des
interactions entre la faune et leurs habitats.

Le suivi de nombreux chevreuils par 1’Office National de la Chasse et de la Faune
Sauvage a I’aide de colliers GPS et VHF dans quatre populations de chevreuils évoluant dans
des contextes environnementaux trés variables et contrastés, nous ont permis de mener des
recherches sur I’influence du contexte environnemental sur la sélection d’habitat du chevreuil.
La présente thése comprend donc quatre chapitres dont le premier chapitre propose une étude
portant sur les facteurs structurant la dynamique de I’occupation spatiale des chevreuils a
I’échelle du paysage dans un environnement montagnard marqué par une forte saisonnalité
des ressources disponibles. Le second chapitre propose une analyse comparative de
I’utilisation de I’habitat par des chevreuils évoluant dans trois populations distinctes avec des
conditions écologiques contrastées (différents facteurs limitant, différents niveaux de
disponibilité de ressources, différentes conditions climatiques). Le troisiéme chapitre propose
une analyse sur I’impact du patron d’utilisation de 1’espace a différentes échelles sur la valeur

sélective des chevreuils dans deux sites avec des conditions environnementales contrastées.



Enfin le quatriéme chapitre propose a la fois une discussion concernant ’intérét de la
technologie VHF et GPS pour répondre a des problématiques de gestion de la faune et de ses
habitats ainsi qu’une conclusion sur les principaux résultats de la présente thése accompagnés
de perspectives de travail visant a utiliser ces résultats pour la gestion durable des équilibres

« forét-gibier ».

Présentation de I’espéce modele et des sites d’études

Le chevreuil comme modéle

Taxonomie, morphologie

Le chevreuil européen (Capreolus capreolus) est un mammifére appartenant au groupe
des ongulés, a I’ordre des artiodactyles, a la famille des cervidés et enfin au genre Capreolus
composé de deux espéces: le chevreuil européen et le chevreuil de Sibérie (Capreolus
pyvgargus). De taille moyenne (60 a 70 cm au garrot), le chevreuil européen a une masse
corporelle comprise entre 18 et 30 kg a I’age adulte. Le dimorphisme sexuel est peu marqué
puisque les males (brocard) qui portent des bois caducs sont légérement plus gros que les
femelles (chevrettes) dépourvues de bois (Figure 3). Par exemple, le rapport de masse
corporelle entre les males et les femelles sur le Territoire d’Etude et d’Expérimentation de

Trois-Fontaines est de 1,10 (Gaillard et al. 1993a).
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Figure 3 : Le chevreuil européen : A) Chevreuil male (brocard : Photographie J.-L. Hamann)
portant des bois. B) Chevreuil femelle (chevrette : photographie B. Bellon) dépourvue de

bois.

Aire de répartition et utilisation de I’habitat

L’aire de répartition du chevreuil est trés vaste puisqu’elle s’étend des foréts arides
méditerranéennes du sud de I’Espagne au nord de la forét boréale scandinave (Figure 4 ;
Linnell et al. 1998). La variété des conditions écologiques dans laquelle se retrouve le
chevreuil illustre parfaitement sa grande capacité d’adaptation. De plus sa tolérance au
dérangement provoqué par les activités humaines (agriculture, sylviculture, urbanisation) lui
permet de se maintenir dans les paysages modifiés par I’homme comme dans les plantations,
les milieux agro-forestiers ou encore en milieu périurbain (Hewison et al. 1998, Linnell et al.
1998). Pour s’adapter aux différentes conditions environnementales qu’il rencontre, le
chevreuil a notamment développé différentes tactiques d’utilisation de I’espace. Ainsi il
adapte la taille de son domaine vital en fonction de la quantité de ressources disponibles (Said
et al. 2009) mais aussi en fonction de la fragmentation de 1’habitat forestier (Morellet et al.
2011). De plus, pour pallier aux variations spatiales et temporelle de disponibilit¢ des
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ressources alimentaires, le chevreuil peut devenir migrateur saisonnier ou rester sédentaire

(Mysterud et al. 1999, Cagnacci et al. 2011). Par ailleurs, la grande variabilité¢ des conditions

environnementales rencontrées par le chevreuil au sein de son aire de répartition engendre des

différences de dynamique de population. En effet, les différences de climat, de ressources

alimentaires, de compétition, de prédation affectent la masse des individus, cette dernicre

étant un élément clé des variations des traits d’histoire de vie entre les populations (Gaillard et

al. 1998a).
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Figure 4 : Aire de répartition du chevreuil européen (zone géographique hachurée en rouge ;

Source : I[UCN, 2010).
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Un herbivore généraliste

Le chevreuil se nourrit d’une grande diversit¢ de plantes, de fruits et de graines
d’origine forestiere ou agricole. Ainsi, il adapte son régime alimentaire en fonction du type
d’habitat dans lequel il vit (Tixier et Duncan, 1996). Au dela de la capacité d’adaptation de
son régime alimentaire en fonction de la disponibilité¢ des ressources, le chevreuil est
considéré comme un animal trés sélectif dans le choix des éléments composant son régime.
En effet, I’absence de réserve corporelle (« income breeder » sensu Andersen et al. 2000) et
I’importante demande énergétique lors de la période de gestation, de mise bas et de lactation
contraint le chevreuil a se nourrir de ressources alimentaires riches en nutriments et pauvres
en fibres afin de pouvoir subvenir a ses besoins importants (Tixier et Duncan, 1996). Par
exemple, dans les foréts feuillues francgaises, le régime alimentaire du chevreuil est
principalement composé de lierre (Hedera helix) et de ronces (Rubus sp.) en automne et en
hiver, puis de charme (Carpinus betulus), d’aubépine (Crataegus sp.) et de jacinthe des bois
(Hyacinthoides non-scripta) au printemps et de cornouiller (cornus sp.) en été (Tixier et al.
1997). Cette alimentation principalement basée sur les feuilles d’arbres et arbustes le classe

donc parmi la catégorie des cueilleurs (sensu Hofmann, 1989).

Organisation sociale

L’organisation sociale du chevreuil varie a la fois dans 1’espace et dans le temps. En
effet, les chevreuils forment des groupes dont la taille varie au cours des saisons. Durant 1’¢té,
les males qui défendent leur territoire sont solitaires et les femelles sont accompagnées de
leurs faons. En automne, puis au cours de 1’hiver, les individus des deux sexes se regroupent
et forment des groupes dont la taille est trés variable. Ainsi dans les habitats trés ouverts,
comme les plaines agricoles, les chevreuils forment des groupes en hiver pouvant atteindre 50

individus ou plus. Ce comportement grégaire en milieu ouvert est probablement une tactique
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anti-prédatrice visant a augmenter le niveau de vigilance pendant les périodes d’alimentation
(Linnell et al. 1998). Au contraire, en milieu forestier, les chevreuils ne sont pas grégaires
puisqu’ils vivent seuls ou en petits groupes de deux a trois individus, généralement la femelle

avec son ou ses faons, éventuellement accompagnés d’un male (Danilkin et Hewison, 1996).

Reproduction

La tactique de reproduction du chevreuil est unique chez les ongulés puisque le rut du
chevreuil qui se déroule approximativement entre mi-juillet et mi-aott est suivi d’une longue
période de diapause embryonnaire, I’implantation de ’embryon dans 1’utérus n’ayant lieu
qu’a la fin décembre ou au début du mois de janvier. Ainsi, la période de rut, trés coliteuse en
énergie, a lieu lors d’une période ou les ressources alimentaires sont abondantes, ce qui
permet aux animaux de compenser les pertes énergétiques liées aux activités de reproduction.
Le cycle de reproduction est déterminé par 1’interaction entre des facteurs internes (hormones)
et des facteurs externes tels que la photopériode. Ces mécanismes sont si précis et efficaces
que malgré la mono-ovulation caractérisant les chevrettes (Sempéré et al. 1998), 98% d’entre
elles sont gestantes chaque année et la période de mise bas est condensée sur une trés courte

période (mi mai a mi-juin ; Gaillard et al. 1998a).

Les sites d’études

Les études réalisées dans la cadre de la présente theése se sont déroulées dans quatre
sites différents (Figure 5). Le contraste des conditions environnementales au sein des
différents sites est a 1’origine de fortes variations de qualit¢ de [’habitat, générant
d’importantes différences de traits d’histoire de vie entre les populations de chevreuil
(Gaillard et al. 1996,1997). Par ailleurs chacun de ces sites font 1’objet de nombreuses

expérimentations visant a développer des outils de gestion pour améliorer le suivi de la
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dynamique des populations de chevreuil et de la relation qu’elles entretiennent avec leur
environnement. La mise au point de ces outils ne peut se faire sans une connaissance
approfondie du fonctionnement démographique et de la dynamique spatiale de chaque espéce.
C’est pourquoi les populations de grands herbivores présents sur ces sites font I’objet d’un

suivi intensif depuis de nombreuses années.

La Petite-Pierre

Les Bauges

Figure 5 : Localisation géographiques des quatre sites d’étude

Les Bauges

Situation géographique et climat

La Réserve Nationale de Chasse et de Faune Sauvage des Bauges est situ¢ dans le
massif des Bauges, un massif préalpin typique des Alpes du Nord (45°40°N, 6°13’E ; Figure

5). Ce territoire de 5205 km? dont Paltitude varie entre 700 et 2200 métres a un climat alpin,
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c'est-a-dire avec des hivers tres froids (la température moyenne en janvier est de -1,1°C) et
des étés frais (la température moyenne en juillet est de 17,9°C). Par ailleurs, le cumul des
précipitations neigeuses peut atteindre 2,80 meétres entre mi-novembre et fin avril et les

températures sont négatives environ 148 jours par an.

Type de sol et végétation

Ce massif principalement composé de roche calcaire a plusieurs assemblages de
végétation en raison de I’important gradient altitudinal. Ainsi dans les vallées et a basses
altitudes le paysage est compos¢ d’une mosaique de terres agricoles et de zones forestieres
d’une grande diversité d’especes feuillues et résineuses. Par la suite, entre 700 et 1400 métres,
la forét est principalement composée de hétre (Fagus sylvatica) et de sapin (4bies alba). Au
dela de 1400 metres d’altitude, la forét est remplacée par des zones d’alpages ou des
troupeaux domestiques (bovins, ovins et caprins) paturent entre juin et septembre. A cette
altitude, il subsiste quelques parcelles de foréts composées d’aulne vert (Alnus viridis),
d’érable, de saule (Salix sp.), de hétre et de sapin. Enfin au-dela de 1 600 metres, seules les

pelouses alpines subsistent entre les zones d’éboulis.

La population de chevreuil

Créé en 1955 pour freiner I’effondrement des effectifs de chamois (Rupicapra
rupicapra) au sein du massif des Bauges, la Réserve Nationale de Chasse et de Faune
Sauvage des Bauges compte aujourd’hui une population d’environ 2000 chamois, de 500
mouflons (Ovis gmelini musimon) ainsi que de nombreux sangliers (Sus scrofa) et
d’importantes populations de cerf et de chevreuil. Ainsi la Réserve Nationale de Chasse et de
Faune Sauvage des Bauges est un territoire de référence en matiere de recherche scientifique
sur les ongulés de montagne. Plus de 1000 chamois, mouflons et chevreuils ont fait I’objet de
capture et de marquage individuel permettant leur suivi et leur identification (boucles

auriculaires, colliers a plaque, émetteurs VHF [Very-High Frequency], récepteurs GPS
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[Global Positioning System]). Ces études ont permis de mieux comprendre la biologie des
ongulés en milieu de montagne, leur régime alimentaire et la compétition entre les especes,
notamment pour le chamois et le mouflon. Ainsi, la biologie du chevreuil et du cerf dans ces
milieux reste tres peu étudiée. Une récente étude réalisée dans le cadre d’une these portant sur
la compétition interspécifique au sein des ongulés présents sur le massif a permis de mettre en
¢vidence un faible niveau de compétition entre le cerf et le chevreuil (Redjadj et al. 2014). Par
ailleurs, la chasse est pratiquée sur ’ensemble de la réserve afin de limiter les dommages
provoqués par I’importante densité d’herbivore sur la régénération des essences présentant un

intérét commercial.
La Petite Pierre

Situation géographique et climat

La Réserve Nationale de Chasse et de Faune Sauvage de La Petite Pierre est une forét
non cléturée de 26,75 km? située dans le massif des Vosges dans la région d’Alsace dans la
partie nord est de la France (48°58°N, 7°00’E ; Figure 5). Ce territoire est composé de
plusieurs petites vallées encaissées et de vallons étroits dont 1’altitude varie entre 200 et 400
meétres. Le climat de la réserve est continental avec une influence océanique engendrant des
hivers doux avec de rares accumulations de neige (la température moyenne en janvier est de
0,6°C) ainsi que des étés frais. La température moyenne en juillet est de 18,6°C et la quantité

de précipitation cumulée en juillet-aott est de 175,0 mm.
Propriété du sol et végétation

Le sol acide, pauvre et gréseux rend la forét peu productive avec environ 5.78 m’ de
bois produit/ha/an (Inventaire Forestier National). Cette forét est principalement composée

d’especes d’arbres feuillus a ’ouest de la réserve et une prédominance de résineux a 1’est de

17



la réserve. Ainsi les principales especes de la strate arborée sont le hétre, le pin sylvestre

(Pinus sylvestris), le douglas (Pseudotsuga menziesii), I’épicéa (Picea abies) et le sapin.
La population de chevreuil

La création de la Réserve Nationale de Chasse et de Faune Sauvage de La Petite Pierre
en 1952 avait pour objectif de développer la population de cerf élaphe afin de permettre
I’installation de cette espece dans les Vosges du Nord a partir des effectifs naturels réduits
mais aussi dans le but de repeupler d’autres foréts frangaises. Cet objectif a été largement
atteint puisque trés rapidement le développement de la population de cerfs a compromis la
régénération naturelle de la forét, obligeant les gestionnaires a prendre des mesures afin de
réduire la densité de cerfs. La population de cerf de la Petite Pierre, vivant en sympatrie avec
d’autres populations d’ongulés comme le chevreuil et le sanglier, est rapidement devenue un
territoire de référence pour la réalisation d’études scientifiques et techniques sur le cerf mais
aussi sur les interactions entre les ongulés et la forét (Richard et al. 2011 ). Concernant les
interactions entre le chevreuil et le cerf, Richard et al. (2010) ont démontré qu’une
augmentation de la densité de cerf augmentait la compétition entre les deux especes. En effet,
lorsque la densité de cerfs augmente, la masse des faons de chevreuils diminue, affectant ainsi
la performance des chevreuils. Ainsi il a été proposé d’exercer une pression de chasse élevée
sur ces deux especes a raison de 50 chevreuils par an et environ 40 cerfs par an afin d’atténuer
le niveau de compétition €levé entre les deux especes et afin de garantir la régénération
naturelle des foréts. Par ailleurs, le site d’étude de La Petite Pierre permet 1’expérimentation et
I’¢laboration d’outils de gestion des populations de cervidés. Cependant, aucun protocole de
capture marquage recapture sur la population de chevreuil ne permet de connaitre avec
justesse les effectifs de chevreuils (Gaillard, communication personnelle). Seule la méthode
de comptage nocturne d’abondance est appliquée sur le territoire dans le cadre du suivi de la

population de cerfs et de chevreuil. Cependant cette méthode, validée pour I’espéce cerf
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(Garel et al. 2010), ne donne pas de résultat satisfaisant pour le suivi des populations de

chevreuil (Gaillard et al. 2003).
Trois-Fontaines

Situation géographique et climat

Le Territoire d’Etude et d’Expérimentation (TEE) de Trois-Fontaines est situ¢ dans la
forét domaniale de Trois-Fontaines dans la région Champagne-Ardenne (48°43°N, 4°56’E ;
Figure 5). Cette forét entiérement cloturée s’étend sur une superficie de 13,60 km”. Le climat
est continental avec des hivers froids (la température moyenne en janvier est de 3,6°C) ainsi
que des étés chauds (la température moyenne en juillet est de 19,0°C et la quantité¢ de

précipitation cumulée en juillet-aott est de 130,0 mm).
Propriété du sol et végétation

Le sol profond et fertile de la forét de Trois-Fontaines a une végétation arborée
dominée par les chénes (Quercus sp.) et le hétre ainsi qu’un taillis trés riche composé de
charme (Carpinus betulus), de noisetier (Corylus avellana) et de tilleul (Tilia sp.). La
productivité forestiére est élevée avec une moyenne de 5,92 m’ de bois produit/ha/an

(Inventaire Forestier National).
La population de chevreuil

Ancienne base militaire de ’OTAN entre 1959 et 1966, date a laquelle la forét a été
entiecrement cloturée, ce site constitue aujourd’hui un territoire d’étude de I’écologie du
chevreuil. En effet, la population de chevreuils de Trois-Fontaines est intensivement suivie
depuis 1976 par la méthode de Capture-Marquage-Recapture. Chaque année, entre 150 et 250
animaux adultes sont capturés en hiver (entre décembre et mars) a 1’aide de filets verticaux (la

probabilité de recapture d’un individu a Trois-Fontaines est proche de 0,5). Ces animaux sont
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équipés d’une marque permettant leur identification (boucles auriculaires, colliers a plaque,
émetteurs VHF [Very-High Frequency], récepteurs GPS [Global Positioning System]) et leur
suivi a long terme. Ainsi, I’effectif de la population est estimé de fagon fiable chaque année
(Figure 6A), ce qui fait du Territoire d’Etude et d’Expérimentation de Trois-Fontaines un site
de référence pour les études portant sur la dynamique des populations de chevreuil. Les
résultats de ce suivi intensif montrent que 90 a 100% des femelles agées de 2 ans et plus se
reproduisent chaque année (Gaillard et al. 1998a), que le taux de survie des faons en hiver
varie entre 0.68 et 1 (Gaillard et al. 1993b) et que la masse des faons a la fin de I’hiver varie
entre 16.0 kg et 17,54 kg (Gaillard et al 1996). La survie annuelle adulte (individus agés de 2
a 7 ans) est de 0,844 [0,817-0,867] pour les méles et de 0,918 [0,897-0,934] pour les femelles
adultes (Gaillard et al. 1993b). Cette population trés productive a un taux de croissance annuel
(M) de 1.37, proche de la valeur maximal pour le chevreuil (Gaillard et al. 1992). Cependant,
les travaux récents réalisés par Plard et al. (2014) ont démontré que les chevrettes n’adaptent
pas la date de mise-bas malgré les printemps qui sont de plus en plus précoces en raison du
changement climatique. Cette désynchronisation entre la date de mise bas et la phénologie des
plantes engendre une diminution de la survie des faons a I’origine de la diminution de 6% du
taux de croissance de la population observée sur I’ensemble de la durée du suivi de la

population (27 ans).
Chizé

Situation géographique et climat

La Réserve Biologique Intégrale de Chizé est une forét cloturée de 26.14 km? située
dans la région Poitou-Charentes dans 1’ouest de la France (46°05°N, 0°25°W ; Figure 5). Le
gradient altitudinal est faible puisque 1’altitude varie entre 47 et 101 metres. Le climat est

océanique, c’est a dire avec des hivers doux (la température moyenne en janvier est de 5,5°C)
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ainsi que des été chauds et secs (la température moyenne en juillet est de 20,5°C et la quantité
de précipitation cumulée en juillet-aolt est de 98.0 mm). Ainsi la forét de Chizé est

réguliérement soumise a des épisodes de sécheresse comme en 2003 (Pellerin et al. 2010).
Propriété du sol et végétation

Le sol trés peu profond est principalement calcaire sur la partie nord de la réserve et
avec de nombreux argiles et limons sur la partie sud de la réserve (Lambertin 1992). La faible
profondeur des sols et les épisodes de sécheresse fréquents rendent la productivité forestiere
faible avec une moyenne de 3.77 m’ de bois produit/ha/an (Inventaire Forestier National). La
végétation arborée est dominée par le chéne avec un taillis de charme et d’érable (Acer
monspessulanum, Acer campestris) dans la partie nord de la réserve alors que le hétre domine

I’ensemble des strates de végétation dans la partie sud de la réserve (Pettorelli et al. 2003).
La population de chevreuil

Ancienne base militaire de ’OTAN dans les années 1950, date a laquelle la forét de
Chizé a ¢été entierement cloturée, ce site a connu divers statut jusqu’en 2005 ou la forét a
acquis le statut de Réserve Biologique Intégrale. Comme a Trois-Fontaines, la population de
chevreuil de Chizé fait I’objet d’un suivi intensif (depuis 1978 a Chizé). Suite a des captures
hivernales de chevreuils organisées chaque année depuis 1978, plus de 800 individus ont été
équipés de marques (boucles auriculaires, colliers a plaque, émetteurs VHF [Very-High
Frequency], récepteurs GPS [Global Positioning System]) permettant leur identification et
leur suivi a long terme. A I’aide de la méthode de capture marquage recapture, 1’effectif de la
population est estimé de fagon fiable chaque année (Figure 6B). Ainsi la forét de Chizé
constitue également un territoire de référence pour les études portant sur la dynamique des
populations d’ongulés. Les résultats de ce suivi intensif montrent que seulement 67 a 100%
des femelles agées de 2 ans et plus, se reproduisent (Gaillard et al. 1998a). Certaines femelles

doivent attendre 3 ou 4 ans pour se reproduire pour la premiére fois (Gaillard et al. 1992). Par
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ailleurs, le taux de survie des faons en hiver varie entre 0.57 et 1 (Gaillard et al. 1993b) et la
masse des faons a la fin de I’hiver varient entre 12,6 kg et 15,07 kg (Gaillard et al 1996). La
survie annuelle adulte (individus agés de 2 a 7 ans) est plus faible qu’a Trois-Fontaines
puisqu’elle varie entre 0,745 [0,660-0.815] et 0,824 [0,744-0.883] pour les males et entre

0,767 [0,690-0,831] et 0,895 [0,826-0,939] pour les femelles adultes (Gaillard et al. 1993b).
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Figure 6 : Variations des effectifs de chevreuil au cours du temps obtenues a partir de la

méthode de capture marquage recapture dans les sites de Trois-Fontaines (4) et de Chizé (B).

Impact de la tempéte de Décembre 1999 sur la forét dans les différents sites d’études

En Décembre 1999 une forte tempéte (Lothar) a touché 1’ensemble du territoire
frangais provoquant d’importantes modifications du paysage. La tempéte a ainsi provoqué des
grandes zones de Chablis au sein des sites a 1’exception de celui des Bauges (19% de la
surface foresticre de Chizé, 18% a La Petite Pierre et 29 % a Trois-Fontaines). En générant

des chablis, la tempéte a eu une influence positive sur la disponibilité en ressource alimentaire
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pour le chevreuil (Widmer et al. 2004), mais n’a pas eu d’incidence sur les parameétres

démographiques (Gaillard et al. 2003).
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Chapitre 1 : Partial migration or just habitat
selection? Seasonal movements of roe deer in an
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Partial migration or just habitat selection? Seasonal

movements of roe deer in an Alpine population

Abstract

The European roe deer (Capreolus capreolus) responds to environmental conditions
that vary in time and space across its distributional range, generating many different space use
patterns. To test the expectation that variation in movement patterns should track changes in
environmental conditions, we used the net square displacement metric (NSD) to identify the
factors shaping observed movement patterns of roe deer in the French Alps. Based on 5 years
of data from 25 radio-monitored roe deer (54 individual-years), we found that movements
were longest in spring and summer when the normalized difference vegetation index (NDVI)
was higher and shortest in autumn and winter when NDVI was lower and snow cover was
present. Roe deer displayed long displacements towards high elevations with gentle slope
when the NDVI was higher. The higher quality food resources at higher elevations may have
compensated for the energy costs of those movements. Contrary to previous studies on roe
deer in mountain ranges, we showed that roe deer movements in the northern French Alps
should be interpreted as a 3rd-order habitat selection (48 cases; 89%) rather than as partial
migration because very few deer (6 cases; 11%) stabilized their activity in distinct home

rangcs acroSs s€asons.

Keywords: displacement, elevation, home range, migration, NDVI, net squared displacement,

resource availability.
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Résumé

Au sein de son aire de répartition, le chevreuil (Capreolus capreolus) rencontre des
conditions environnementales variables et contrastées qui engendrent une grande variété¢ de
patrons d’utilisation de 1’espace. Pour tester la prédiction que les chevreuils devraient ajuster
leurs mouvements en fonction des variations spatio-temporelles de leurs ressources, nous
avons identifié les facteurs expliquant les mouvements de chevreuils en milieu de montagne.
Nous avons pour cela utilisé¢ la métrique du Déplacement Net élevé au carré (NSD). Grace
aux 5 années de suivi télémétrique de chevreuils dans les Alpes francaises (54
individus.années), nous avons démontré que les mouvements des animaux étaient plus grands
au printemps et en été lorsque 1’indice de végétation (NDVI) augmentait puis plus courts en
automne et en hiver lorsque le NDVI diminuait et que le couvert nival était présent. Lorsque
le NDVI augmentait, les chevreuils orientaient leurs longs déplacements vers des milieux
situés en altitude avec une faible pente. Ce type de mouvement suggere que les bénéfices
associés a I’utilisation de ressources de meilleure qualité dans les habitats en altitude
permettent de compenser [’augmentation des colits ¢énergétiques provoqués par le
déplacement. Contrairement aux précédentes études sur [’utilisation de 1’espace par le
chevreuil en milieu de montagne, nous avons montré que les mouvements des chevreuils au
sein de notre aire d’étude correspondaient au processus de sélection d’habitat de troisiéme
ordre (48 cas; 89%) plutot qu’a de la migration partielle, puisque trés peu d’individus (6 cas;
11%) avaient stabilisé¢ leurs déplacements au sein de domaines vitaux distincts au cours des

saisons.

Mot-clés : déplacement, altitude, domaine vital, migration, NDVI, déplacement net au carré,

ressource disponible.
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Introduction

Identifying the factors influencing movements of animals is currently one of the main
challenges of ecology (e.g., Dingle and Drake 2007, Nathan et al. 2008). Most previous works
have focused on the influence of environmental factors such as landscape structures, cover
types, or climate on patterns of both movements (e.g., Borger et al. 2008, Nathan et al. 2008)
and space use (Hewison et al. 2001, Morellet et al. 2013) across different spatiotemporal
scales (see Owen-Smith et al. 2010 for a review). In large herbivores, previous studies have
consistently demonstrated that individuals adjust their pattern of space use in response to
environmental conditions that influence both habitat quality and resource availability (e.g.,
Cagnacci et al. 2011, Bischof et al. 2012).

Resources vary greatly in space and time in strongly seasonal environments found at
high elevations or at high latitudes (Albon and Langvatn 1992). This leads large herbivores to
track environmental changes to benefit from higher resource quality in spite of the energetic
cost associated with movements (Mysterud et al. 2001, Bocci et al. 2010, Bischof et al. 2012).
As a general rule, large herbivores move from low elevation winter ranges to distinct high
elevation summer ranges to track increasing resource quality and availability (e.g., red deer
Cervus elaphus-Mysterud et al. 2001, Bischof et al. 2012, roe deer Capreolus capreolus-
Ramanzin et al. 2007, moose Alces alces-Bunnefeld et al. 2011, and white-tailed deer
Odocoileus virginianus-Sabine et al. 2002). These seasonal movements are mainly driven by
food availability (Bischof et al. 2012), temperature (Morellet et al. 2013), day length
(Morellet et al. 2013), and snow accumulation (Mysterud et al. 1997).

Roe deer are the most widespread ungulates in Europe with a distributional range
extending from southern Spain to northern Scandinavia, leading different populations to
experience a large diversity of environmental conditions (Linnell et al. 1998). Such high

variation in environmental conditions generates a large range of population-specific space use
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patterns, demonstrating the behavioral plasticity of roe deer (Hewison et al. 1998). Because
female roe deer are income breeders (they do not store any body reserve to meet the high
energetic expenditures required by reproduction-Andersen et al. 2000), they should be
especially responsive to spatiotemporal variation in resource availability during spring-
summer, when energetic costs of late gestation-early lactation peak (Mauget et al. 1999).
Although seasonal migration is commonly observed in roe deer populations occupying
mountainous and northern environments (Wahlstrom and Liberg 1995, Mysterud 1999,
Ramanzin et al. 2007, Carvalho et al. 2008), the proportion of migrants is quite variable both
between and within populations (Cagnacci et al. 2011). Seasonal partial migration (only a
proportion of individuals migrate, whereas the others remain within their home range-Dingle
and Drake 2007) seems to be the rule in roe deer populations inhabiting highly seasonal
environments (Mysterud 1999, Ramanzin et al. 2007), but roe deer may also make frequent
shifts between different ranges within a season in response to the benefit/cost ratio associated
with movements. The occurrence of multiple shifts between ranges for a given individual
within a given season might be interpreted as 3rd-order habitat selection (sensu Johnson
1980), whereas a stabilization of a given individual within one well-defined range in a given
season might rather be interpreted as conditional or facultative migration (sensu Dingle and
Drake 2007).

In the northern Italian Alps, Ramanzin et al. (2007) reported that 40% of monitored
roe deer displayed migration. However, methods used to classify an individual as resident or
migratory have not been consistent across studies, which prevent reliable comparisons
(Mysterud 1999, Ramanzin et al. 2007, Cagnacci et al. 2011, Bischof et al. 2012). As an
example, both Mysterud (1999) and Ramanzin et al. (2007) considered individuals having
non-overlapping seasonal home ranges as migratory, whereas Cagnacci et al. (2011) used a

clustering procedure to identify non-overlapping ranges. Moreover, the interpretation of
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movements between ranges is disputable because individuals that shift between ranges can be
classified either as migratory (Ramanzin et al. 2007, Cagnacci et al. 2011), resident, or
belonging to an “other category” (Bischof et al. 2012).

Based on a 5 years of radio-locating roe deer equipped with VHF radio-transmitters in
the northern French Alps, we aimed to identify the specific factors shaping roe deer
movements. To do that, we used a new powerful metric of movements, the net square
displacement (NSD-Bunnefeld et al. 2011, Borger and Fryxell 2012). One of the main
advantages of this method is its capability to distinguish between various movement
behaviors of an animal without using arbitrary cut-off criteria (Bunnefeld et al. 2011). Roe
deer should adapt their movements according to topography and snow accumulation during
winter (Mysterud 1999, Cagnacci et al. 2011). Roe deer we studied faced a variable
topography and experienced harsh winter conditions, low temperature and high snow
accumulation. As a consequence, we expected roe deer to adjust their movements in relation
to seasonal changes in climatic conditions and spatiotemporal variation in resource
availability and quality. More specifically, we tested 5 predictions. First, we expected the
range of movement to vary across seasons, with shorter movements during the autumn-winter
period when energetic cost associated with movements are not compensated by benefits
(access to high quality resource) than during the spring-summer period. Second, because
increasing snow depth increases the cost of locomotion, we expected movements to be
restricted above a snow depth threshold (Parker et al. 1984). Third, because female roe deer
require high forage quality in spring-summer to meet their high energetic needs (Andersen et
al. 2000), we expected roe deer to benefit from larger movements with higher resource
availability (Cagnacci et al. 2011). Fourth, we expected increased movements towards high
elevation during the growing vegetation period because the energetic cost of movement

should be then compensated by benefits of reaching high forage quality at high elevation
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(Albon and Langvatn 1992, Bocci et al. 2010). Finally, because moving in steep slope is
energetically costly (Parker et al. 1984), we expected the magnitude of roe deer movements to

be inversely related to the slope intensity (Cagnacci et al. 2011).

Material and methods

Study area

We conducted this study in the National Game and Wildlife Reserve of Les Bauges
(hereafter referred as NGWR, 45°40°N, 6°13°E), which is part of Les Bauges Natural
Regional Park in Les Bauges mountain range, a typical pre-alpine range of the northern
French Alps. Les Bauges Natural Regional Park (NRP) covers a total of 81,000 ha including
the 5,205 ha of the NGWR. Because of mountain topography, the NGWR experiences typical
Alpine climate with a mean annual temperature of 7.9°C, lowest temperatures (in January) of
-1.1°C, warmest temperatures (in July) of 17.2°C, and total annual rainfall of 1,519 mm. The
average daily temperature is below 0°C for about 148 days a year, and snow accumulation
reaches up to 2.8 m between mid-November and late April. Elevations of the NGWR vary
from 700 to 2,200 m and 4 distinct plant assemblages are found along this elevation gradient.
At lower elevation, the landscape is composed of a mosaic of agricultural lands, separated by
forest patches made of a large diversity of ligneous and semi-ligneous species preferred by
roe deer. Between 700 and 1,400 m, the forest cover provides a poor habitat for roe deer by
being largely dominated by ligneous species like beech (Fagus sylvatica) and fir (Abies alba),
with only few fragmented patches of plants preferred by roe deer like green alder (Alnus
viridis) and semi-ligneous species such as ivy (Hedera helix), hazel bush (Corylus avellana),
and bramble (Rubus sp.). Up to 1,400 m the forest is replaced with open pastures, which are

grazed by domestic animals (cattle: Bos taurus, goats: Capra aegagrus, sheep: Ovis aries)
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from June to September. Other shrubby species preferred by roe deer are present, including
green alder, maple (Acer sp.), willow (Salix sp.), bilberry (Vaccinium myrtillus), and
rhododendron (Rhododendron ferrugineum), which are scattered up to 1,400 m. Between
1,600 and 1,900 m the vegetation becomes scarce with cliffs including only small patches of
alpine grassland. In addition to roe deer, the NGWR hosts populations of chamois (Rupicapra
rupicapra; n = 2,000), mouflons (Ovis gmelini musimon; n = 500), wild boars (Sus scrofa).
Red deer are occasionally found in the study area. Although red deer can have negative
effects on roe deer performance (Richard et al. 2010), Redjadj et al. (2014) did not detect any

evidence of food competition between deer species in the study area.

Monitoring roe deer using VHF collars.

To monitor their movements, we captured roe deer during winter 2003-2004, 2004-
2005, and 2005-2006 using both drive netting and falling nets baited with salt licks. Twenty-
two adult (11 males and 11 females) and 3 juvenile (< 1 year, all males) roe deer were caught
and fitted with a Televilt TXH-3 radio-collar (Followit, Lindesberg, Sweden). Roe deer were
monitored between January 2004 and November 2008 with a TONNA 5-element antenna
attached to a Televilt RX 900 (Followit, Sweden) or to a Yaesu FT-290R receiver (Yaesu,
Cypress, California). From April to October, when roe deer are the most active (Cederlund
1989), animals were located once a day, whereas from November to April, when the presence
of snow was expected to limit roe deer movements (Mysterud 1999), animals were only
located once a week. Equal numbers of locations were obtained for each roe deer in each of
the following periods: 0100-0500 h; 0500-0900 h; 0900-1300 h; 1300-1700 h; 1700-2100 h;
2100-0100 h. These periods accounted for possible variation in the daily activity patterns
(Carvalho et al. 2008). When locating an animal, a minimum of 3 azimuths were recorded to

obtain precise location coordinates (confidence area: 0.61 + 1.23 [SD] ha-White and Garrott
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1990). Because 3 individuals died just after release, the final data set included 22 roe deer (9
adult males, 11 adult females, and 2 juvenile males) for a total of 11,439 locations (18.1 £15.2
locations/individual/month/year). Because roe deer were monitored for consecutive years, we
obtained a total of 54 individual-years (10 individuals in 2004, 14 in 2005, 16 in 2006, 10 in
2007, and 4 in 2008; with 211.8 + 91.9 locations/individual/year). Because both juvenile
males dispersed 1 year after they were captured, we decided to remove every location before
this event from the analyses to avoid any confounding effect of natal dispersal (Cagnacci et al.

2011).

Explanatory variables

We selected normalized difference vegetation index (hereafter referred as NDVI),
temperature, snow depth, slope, and elevation to model roe deer movements because they are
all likely to shape spatiotemporal variation in resource availability (Pettorelli et al. 2005,
Cagnacci et al. 2011, Morellet et al. 2013). Weather stations within the study area were
mostly located in valleys and did not correspond to weather conditions at roe deer locations.
We thus measured snow depth each day directly on site during the telemetry survey. Snow
depth was categorized into 5 classes (0 cm, 1 to 20 cm, 21 to 40 cm, 41 to 60 cm, and > 60
cm). We measured slope and elevation at each location using digital elevation models with a
resolution of 30 m. Slope and elevation were extracted using the “adehabitat” package in R
(Calenge 2006). Slope and elevation were included as the difference of slope value and
elevation value for each subsequent location. Because the forest cover situated between 700
and 1,400 m is mainly composed of beech, a plant species not preferred by roe deer (Pellerin
et al. 2010), we expected individuals that move toward high elevation to make long
movements to reach rapidly the more suitable habitat situated at higher elevations. Because

we expected a non-linear relationship between NSD and elevation, we included this variable
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using both linear and quadratic terms in the models. Because NDVI is a relevant metric to
describe plant phenology (Pettorelli et al. 2005), we used the NDVI to estimate variation in
resource availability across the study period. The NDVI was calculated every 15 days with a
pixel resolution of 250 m. We then calculated the mean NDVI value for the entire study area
and assigned it to the appropriate group of locations. Variables such as temperature or day
length are also tightly linked to resource availability, and are thereby likely to affect roe deer
space use pattern (Cagnacci et al. 2011, Morellet et al. 2013). Thus, NDVI was highly
correlated with both day length (r = 0.727) and temperature (r = 0.731). To avoid multi-
collinearity problems (Graham 2003) we only retained NDVI in the analyses. We chose
NDVI because it provides an accurate index of temporal variation in resource availability
(Pettorelli et al. 2005). Moreover, we also included year as a fixed factor (5 levels) to account
for yearly differences in NSD caused by factors that have not been measured in this study
(e.g., roe deer density-Cagnacci et al. 2011). Finally we included sex as a fixed factor (2

levels) to account for sex differences in behavior (Hewison et al. 1998, Liberg et al. 1998).

Using the NSD as a measure of movement

We quantified individual movements using the NSD because it is especially well
suited to different sampling intervals between locations and can be applied to a wide range of
data (Borger and Fryxell 2012). We used the north N(t) and east E(t) coordinates of the 1st
location, and then the N(t + n) and E(t + n) coordinates of subsequent locations, with n being
the total number of VHF locations for a given roe deer (Bunnefeld et al. 2011). The NSD was
calculated separately for each individual-year as the square net Euclidian distances (assuming
a straight line) between the 1st location and the subsequent locations (see Annex 1). The 1st
location of each animal was recorded in the winter range at least 1 month after they had been

captured to avoid any confounding effect of stress related to capture. Because NSD values are
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sensitive to the Ist location of an animal, we checked visually for each individual that the 1st
location was situated inside the home range (Bunnefeld et al. 2011) and had not been
collected during a migration period or an excursion (see Annex 1). We measured NSD by

using the “adehabitat” package (Calenge 20006).

Data analyses

We used linear mixed models using the nlme package (Pinheiro et al. 2015) in R
(version 3.0.1-R Development Core Team 2013) to model the influence of environmental
factors on the NSD (Table 1). We log-transformed the NSD to obtain a Gaussian distribution.
Our independent variables included continuous variables such as difference in elevation
between subsequent locations, difference in slope between subsequent locations and NDVI to
account for seasonal variation in NSD (Table 1). We also included sex (2-level factor) and

snow depth (5-level factor) as fixed factors.
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Table 1: Variables expected to influence roe deer (Capreolus capreolus) movements in the

National Game and Wildlife Reserve of Les Bauges mountain range (Savoie, France) during

the monitoring period (2004 to 2008) that were included in the models.

Independent ‘ ' ‘
' Biological effect Expectation
variable
Elevation Positively associated with Presence of high quality forage at high elevation

(difference in
elevation)

Slope (difference
in slope)

NDVI

Snow depth

Sex

Year

resource quality.

Negatively associated with the
energetic cost of movement.
Positively associated with
resource availability because it
measures the photosynthetic
activity. Also associated with
seasonality.

Negatively associated with
resource availability. Increase
in the energy cost of
movement.

Associated with deer behavior.

Movement pattern should also
vary according to factors that
are year-dependent (other than

those cited above).

should influence movement patterns of roe deer
during the growing season.

Movements should be less costly with gentle slope
and more with steep slope.

Resource availability increases with photosynthetic
activity. Movement should vary depending on
seasonal constraints with shorter movement when

snow depth increases and NDVI index decreases.

Resource availability should decrease when snow
cover is present. The energetic cost associated to

movement should increase with snow depth.

Roe deer movement should differ between sexes
during rut. Males are known to perform longer
movements than females during this period.

Roe deer movement should differ according to
yearly variation in factors that have not been
measured in this study (like reproductive status, roe
deer density, home range quality, or environmental

conditions).
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We developed 14 a priori candidate models that included the environmental variables
most likely to describe variation in NSD and we presented the 4 best models and the null
model (Table 2). We ranked candidate models using the Akaike Information Criterion (AIC)
and determined AAIC and AIC weights (Table 2; Burnham and Anderson 2002). When 2
candidate models had a AAIC < 2 they were considered as equivalent and we retained the
model with the smallest number of parameters to satisfy parsimony rules (Burnham and
Anderson 2002). We built a general model that included individual identity as a random factor
to account for pseudo-replication (sensu Hurlbert 1984) and individual heterogeneity, which
is usually large in spatial ecology (Cagnacci et al. 2011; Bischof et al. 2012). We also
included a 1st-order autoregressive process (AR1) using Julian date as a measure of time to
account for the positive autocorrelation between successive locations. Finally, we used a
variance inflation factor (VIF) by removing independent variables that had a VIF > 10 (Neter
et al. 1996) to account for co-linearity problems (Graham 2003). According to Bunnefeld et
al. (2011), we considered that an individual migrated when NSD was close to zero during
winter (animal within its winter range), then during spring its NSD increases (animal
migrating) to remain stable during summer (animal within its summer range) and then
decreases during the autumn (animal migrating) to return to a value close to zero (animal back
to its winter range). When an animal had a NSD value equal or close to zero during the
summer period (return to its original position) we considered any movement as belonging to a

3rd habitat selection process.

Results

As we predicted, NSD varied among seasons. Roe deer had longer movements in
spring and summer and shorter ones in autumn and winter when energetic costs associated

with locomotion were highest (Figure 7A). Model 2, which included the effects of elevation,
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slope, NDVI, snow depth, and year on observed variation in NSD, was the most parsimonious

model for predicting NSD, with the highest AIC weight (Table 2).
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As expected, NSD was negatively influenced by snow depth, indicating that the cost

of movement increased when snow depth was above 20 cm (Table 3).

Table 3: Coefficient (p) and associated standard error (SE) of environmental factors that best
explained observed variation in the net square displacement of roe deer (Capreolus
capreolus) in the National Game and Wildlife Reserve of Les Bauges mountain range (Savoie,
France) monitored between 2004 and 2008. The value of temporal autocorrelation in

successive locations was @= 0.72

Variables Terms B SE P
Random effect 1.24
Intercept 10.10 0.24 <0.001
Covariates NDVI 0.013 0.0016 <0.001
Elevation 0.002 0.00001 <0.001
Elevation” 0.000004  0.0000004 <0.001
Slope -0.003 0.0008 <0.001
Snow depth  1-20 cm 0.088 0.063 0.16
21-40 cm -0.380 0.103 <0.001
41-60 cm -0.259 0.119 0.029
> 60 cm -0.653 0.199 <0.01
Year 2005 0.582 0.0934 <0.001
2006 -0.559 0.100 <0.001
2007 -0.692 0.124 <0.001
2008 -0.958 0.178 <0.001
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Figure 7: A) Mean time-specific variation in the net square displacement (NSD) of the 22 roe
deer (Capreolus capreolus) monitored in the National Game and Wildlife Reserve of Les
Bauges mountain range (Savoie, France) between 2004 and 2008 (dots represent the mean
NSD value for each month and the thin vertical black lines represent their standard errors).
B), C), and D) The relationship between the NSD of the 22 roe deer and the covariates
included in the selected model: difference in elevation (m), normalized difference vegetation
index (NDVI; variation from 0 to 100), and difference in slope (percent). The middle curve
corresponds to the NSD values estimated by the selected model according to the residuals

effect of the focal covariate, whereas upper and lower curves correspond to the 95%

42



confidence limits. The empty dots represent the mean NSD values and the thin vertical black

lines represent their standard errors.

Likewise the positive relationships between NSD and elevation (Figure 7B) and
between NSD and NDVI (Figure 7C) supported our hypothesis (Table 3), and indicated that
long movements were oriented towards high elevation (range of elevation used by roe deer
varied from 724 m to 1,825 m) mostly during the vegetation growth period when resource
availability was highest. Finally, we found that NSD declined with slope, meaning that long
movements potentially costly in energy were oriented away from areas with lower slope
(Table 3; Figure 7D). Sex did not have any detectable influence on NSD. The value of
temporal autocorrelation in successive locations was ¢ =0.72. When interpreting NSD
pattern of each individual (Supporting Information S1) we found that for a total of 54
individual-years, 6 individuals migrated (11%) and 48 (89%) had movement patterns that

matched a 3rd order habitat selection process.

Discussion

Consistent with our 1% expectation, roe deer movement patterns were associated with
seasonal variation in environmental conditions. Movements were shorter during autumn and
winter and longer during spring and summer when photosynthetic activities were highest. Roe
deer were thus able to adjust their movements in response to seasonal constraints that
influence the cost/benefit ratio associated with movements (Mysterud 1999, Ramanzin et al.
2007). During winter, roe deer moved shorter distances when snow depth was deeper than 20
cm. Roe deer thus reduced their movements when snow depth reached a critical level, likely
because of increased energetic movement cost in deep snow, as previously reported for other

large herbivores (Parker et al. 1984, Telfer and Kelsall 1984, Holand et al. 1998, Massé and
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Coté 2013). Snow depth in highly seasonal environments plays a major role on spatial use by
roe deer (Mysterud et al. 1997, Ramanzin et al. 2007) but also by other large herbivores (e.g.,
mule deer Odocoileus hemionus-Nicholson et al. 1997, white-tailed deer-Telfer and Kelsall
1984, Sabine et al. 2002, Massé¢ and Coté¢ 2013, and red deer-Bocci et al. 2010) and by
carnivores (e.g., lynx Lynx lynx-Murray and Boutin 1991, and coyote Canis latrans-Créte and
Lariviere 2003) by influencing both resource availability and energetic cost of locomotion.

Moreover, our results demonstrated that the increase in winter home range size
previously reported in roe deer inhabiting strongly seasonal environments (Ramanzin et al.
2007, Morellet et al. 2013) did not necessarily involve longer movements but could rather be
obtained through increased frequency of short movements over a larger range (Cederlund
1982, Guillet et al. 1996). Such behavior might correspond to a general tactic of space use by
roe deer inhabiting seasonal environments with snowy winters probably to maximize resource
access while attempting to decrease the cost of locomotion. Indeed, Guillet et al. (1996) found
that roe deer home range size increased during winter, whereas they tended to reduce their
movements in severe snow conditions (Cederlund 1982, Ramanzin et al. 2007). Such a
decrease in the activity pattern during the winter season is a common tactic for other large
herbivores to reduce energy cost associated with severe winter conditions (e.g., moose-
Cederlund 1989, and white-tailed deer-Beier 1990, Massé¢ and Coté 2013). However, contrary
to roe deer, moose and white-tailed deer also reduced their home range size during this
period.

When NDVI increased roe deer movements became longer. Roe deer movements
increased with NDVI in spring and summer probably because snow did not restrain
movements any longer. Moreover, the availability of high quality food is higher in spring and
summer than winter in mountainous environments. When food resources are abundant,

ungulates tend to move less (Owen-Smith et al. 2010) and have smaller home ranges (Said et

44



al. 2005a, Morellet et al. 2013). Nevertheless roe deer behavioral responses to increased
resource availability were likely to include drivers other than food resources and snow
conditions. Roe deer mate in summer, when both sexes increase movements (Hewison et al.
1998). Males show increased daily activity during the rut period for territorial defense, which
includes marking and patrolling behavior (Liberg et al. 1998) and a substantial proportion of
females make breeding excursions outside their home range (Richard et al. 2012).

As we expected, roe deer moved towards areas of high elevation, where NDVI was
high (Figure 7A). Because animals move to increase their access to high quality resources
(Fryxell and Sinclair 1988, Albon and Langvatn 1992), in our study area roe deer likely
moved toward higher elevations to search for high quality food. Indeed, above 1,400 m of
elevation, the beech forest, of poor nutritional value for roe deer (Pellerin et al. 2010), is
replaced by a mosaic of open pastures with maple, willow, or bilberry that are all highly
preferred plants of roe deer (Duncan et al. 1998). Because moving is energetically costly,
moving along an elevation gradient should be compensated by a better access to high quality
resources. This interpretation is consistent with the forage-maturation hypothesis that
herbivores migrate along a phenological gradient of plant development to maximize energy
intake (Fryxell 1991, Albon and Langvatn 1992, Bischof et al. 2012).

As expected, we also found that roe deer avoided steeper slopes when moving long
distances. The use of gentle slopes for long movements likely corresponds to a tactic of
energy saving when moving between patches of various elevations (Cagnacci et al. 2011). We
also found a strong year effect on NSD. Climatic factors (temperature, rainfall) acting on
animal activity rather than on food resources might partly account for such yearly differences
(Morellet et al. 2013). Moreover, annual variation in human disturbances (Hewison et al.

2001), population abundance (Cagnacci et al. 2011), and interactions with sympatric large
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herbivores that compete with roe deer (Redjadj et al. 2014) could all account for observed
yearly variation in roe deer movements.

Although moving or migrating along an elevation gradient has been commonly
observed in large herbivores (e.g., roe deer-Mysterud 1999, Ramanzin et al. 2007, red deer-
Mysterud et al. 2001, Bocci et al. 2010, Bischof et al. 2012, mountain goat Oreamnos
americanus-Rice 2008, and mule deer-Nicholson et al. 1997), not all movements of roe deer
between low and high elevation should be interpreted as seasonal migration (sensu Dingle and
Drake 2007). The typical movement pattern of a migrant should be characterized by a
movement away from the winter range in spring, with a stabilization in the summer range for
an extended period of time, followed by a return to the point of origin in the autumn
(Bunnefeld et al. 2011, Bischof et al. 2012). We found that very few roe deer stabilized their
ranges at high elevation during summer (only 6 of 54 individual-years representing 11%).
The low proportion of migrants we reported markedly contrasts with previous studies in
highly seasonal environments, in which as much as 40 to 70% of roe deer were found to
migrate between distinct seasonal home ranges (Mysterud 1999, Ramanzin et al. 2007). In
most previous studies, roe deer movements have been interpreted as being a response to either
variation in resource availability or cost/benefit ratio associated with movements (Cagnacci et
al. 2011). Consequently, differences in the spatial distribution of seasonal resources are
probably the main factor responsible for the variation we observed in space use. In our study
area the presence of a steep slope associated with a large elevation gradient generated marked
habitat heterogeneity at a small spatial scale. Consequently, roe deer were able to access a
large diversity of resources by moving only short distances. Such small-scale movements
contrast with the long distances travelled by deer in less heterogeneous landscapes where
seasonal migration constitutes a response to variation in the spatial distribution of seasonal

resources (Mysterud 1999, Mysterud et al. 2012). Such space use patterns thus correspond to

46



a 3rd order habitat selection process (sensu Johnson 1980) rather than to a seasonal migration
process. Furthermore, avoiding competition with other herbivores is also a common
explanation for ungulates moving from low to high elevation (Bocci et al. 2010). This
avoidance was unlikely because the density of the focal hunted roe deer population was quite
low and roe deer moving to high elevation have to compete with chamois and mouflon
present in the NGWR (Redjadj et al. 2014).

Our study highlights how climatic conditions (in particular snow depth),
spatiotemporal variation in resource availability, and topography all shaped roe deer
movements in mountainous areas. Understanding how roe deer adjust their movements to
track variation in resources is crucial for managers, especially in the current context of climate
change, which is especially marked at high elevation (Lenoir et al. 2008). Moreover, different
movement tactics seem to coexist among individuals and for a given individual among years
(see Annex 1). To understand better the ecology of movements, future studies should take into
account factors that influence mobility such as the presence of dependent offspring for
females (Bongi et al. 2008), reproductive status (Liberg et al. 1998), population density
(Cagnacci et al. 2011), and changes in home range quality among years (Pellerin et al. 2010).
Finally, understanding the ultimate consequences of variable movement tactics on individual
fitness is of prime importance (Gaillard et al. 2010) to understand better how different

movement tactics can still coexist within and among species (Bischof et al. 2012).
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Bilan

Cette étude nous a permis d’acquérir des nouvelles connaissances sur 1’écologie
spatiale du chevreuil en mileu de montagne. Nous avons pu mettre en évidence d’importantes
variations de comportement d’utilisation de 1’espace entre les individus mais aussi pour un
méme individu entre les différentes années de suivi. De plus, nous avons montré que les
chevreuils adaptent leur comportement d’utilisation de 1’espace en fonction des conditions
environnementales spécifiques au milieu de montagne. Par exemple, ces derniers adaptent
I’amplitude de leurs mouvements notamment en fonction des variations temporelles de qualité
et de quantité des ressources alimentaires disponibles ainsi que des conditions d’enneigement
et de la topographie.

Plusieurs ¢études ont par le passé mis en évidence des variations de tactiques
d’utilisation de I’espace par les grands herbivores (Godvik et al. 2009, Pellerin et al. 2010,
Mabille et al. 2012). Ces études ont notamment permis d’établir le lien entre les variations
spatiales et temporelles de disponibilité des ressources et les variations de patron d’utilisation
des ressources entre les individus. Cependant, a notre connaissance peu d’études ont cherché
a ¢établir un lien entre les variations de patrons d’utilisation de 1’espace et les variations
spatiales des conditions environnementales, ce qui limite notre compréhension des
mécanismes impliqués dans la relation entre la disponibilité et I’utilisation des ressources.
C’est pourquoi, dans le prochain ch