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Avant-propos

J'ai pris beaucoup de plaisir a rédiger ce mémoire ol chacun de mes travaux, chacune de mes
collaborations, chaque travail d’étudiant(e) a trouvé sa place, logiquement, comme les piéces
d’un puzzle qui avec le temps s’assemblent et font sens ensemble. Je réalise, en faisant ce
bilan de mon parcours scientifique et de jeune encadrante, que j'aime profondément ce que
je fais. J’aime les questions de recherche sur lesquelles je me penche. J’aime travailler sur ce
petit bout d’Afrique australe préservé et sauvage qu’est Hwange, ol j’ai eu le privilege de vivre
un ordinaire extraordinaire au milieu d’'une faune sauvage et belle, et des moments
inoubliables (du réveil aupres d’un terrier de lycaons au téte a téte avec un cobra pendant un
protocole végétation, des ballets nocturnes de hyenes et d’éléphants autour de ma voiture a
la silhouette magique du lion qui feule au petit matin dans la savane givrée). J’aime avoir eu
la chance de faire du vrai travail de terrain lors de ma thése. J’aime les rencontres qui ont
jalonné mon chemin, a Hwange, a Chizé, a Oxford, a Lyon et ailleurs, et qui ont rendu celui-ci
tellement riche d’aventures scientifiques et humaines. Tant de personnes ont compté etily a
un peu de chacune d’elles dans ce mémoire. Enfin, j’ai pris et je continue a prendre beaucoup
de plaisir a accompagner des étudiant(e)s dans leurs theses (j’espére que je leur ai apporté
autant qu’ils m’ont apporté). Je me souhaite dans les années a venir de réussir a développer
les perspectives de recherche présentées dans ce mémoire, perspectives qui me tiennent a
ceeur, et d’avoir la chance de pouvoir embarquer avec moi de nouveaux étudiants pour
partager ces belles aventures. C'est I'objectif de cette Habilitation a Diriger des Recherches.
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Introduction




Le coeur de mes activités de recherche, qui relevent de I’écologie des communautés, I'écologie
comportementale, I'écologie spatiale et I'’écologie de la conservation, repose sur I'étude des
interactions interspécifiques, de leur role dans le fonctionnement des communautés, et des
conséquences des activités humaines et des changements globaux sur ces interactions.

Les multiples facettes des interactions interspécifiques
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Le terme de communauté fait référence a un assemblage de populations de différentes
espéces qui coexistent et ont le potentiel d’interagir. Comprendre le fonctionnement d’une
communauté repose donc sur la connaissance des différentes espéces qui la composent et la
connaissance des interactions entre ces especes. Nombreux sont les travaux qui se sont
intéressés aux interactions trophiques entre deux especes. Or, les communautés sont des
systemes complexes ou les interactions trophiques ne sont qu’une partie des interactions
interspécifiques existantes. En effet, les especes peuvent par exemple s’influencer via des
relations d’interférence (Amarasekare 2002), des relations de coopération (cas des
comportements interspécifiques de harcelement pour faire face a un prédateur - Dutour et al.
2017), ou la modification de I'environnement (cas des espéeces dites ingénieures des
écosystémes qui modifient les ressources pour les autres espéces - Jones et al. 1994). Des travaux
récents ont clairement démontré la nécessité de prendre en compte ces interactions non-
trophiques pour comprendre le fonctionnement des communautés et leurs changements (kéfi
et al. 2012 ; Sanders et al 2014 ; Donohue et al. 2017).

De plus, la plupart des recherches existantes ont porté sur les interactions négatives entre
espéces (compétition, prédation). Les interactions positives, elles, bien que courantes, ont été
peu étudiées (Bertness & Callaway 1994 ; Bruno et al. 2003). Les interactions positives sont des
interactions qui ne causent de tort a aucune des deux especes en interaction et profitent a
I'une (facilitation) voire aux deux espéces (mutualisme, coopération). Ces interactions
peuvent émerger de plusieurs processus. C'est le cas, par exemple, lorsqu’une espéce rend
I’environnement plus favorable pour une autre espéce (van der Wal et al. 2000), lorsqu’une
espece fournit des ressources pour une autre (Wilmers & Post 2006), ou lorsqu’une espece par
sa présence diminue le risque de prédation par d’autres espéces (Schmitt et al. 2016). D’un point
de vue fondamental, de telles interactions permettent a des especes d’avoir leur niche
réalisée plus grande que leur niche fondamentale (Bruno et al. 2003). A nouveau, il est important
de prendre en compte ces interactions positives dans le fonctionnement des communautés
pour mieux comprendre et prédire les changements de celles-ci (Gross 2008).



Réseaux d’interactions et fonctionnement des communautés

Ainsi, les communautés plurispécifiques sont de véritables réseaux d’interactions variées
(trophigues et non-trophiques, négatives et positives), au sein desquels au nombre
d’interactions directes entre deux espeéces vient s’ajouter une multitude d’interactions
indirectes, que ce soit a travers des chalnes d’interactions (cas des cascades trophiques liées
a des changements d’abondance - Estes et al. 2011 - ou de comportement - Trussell et al. 2002 ;
Fortin et al. 2005) ou a travers des modifications d’interactions (Wootton 1993 ; Dambacher & Ramos-
Jiliberto 2007 ; Golubski & Abrams 2011). Les modifications d’interactions peuvent se faire par
modification par une espéce de I'environnement ou se déroule I'interaction de deux autres
espéces (« Environment-mediated interaction modification » ; cas des castors qui en modifiant
I’environnement en aval de leur barrage rend celui-ci propice a la colonisation par les rats
musqués ce qui entraine une modification du régime alimentaire des visons - Crego et al. 2016)
ou par modification d’un trait d’'une espece en interaction par une tierce espece (« Trait-
mediated interaction modification » ; cas de deux especes de fourmis en compétition dont la
capacité a gagner des rencontres agressives s’inverse en présence d’une mouche parasitoide
- Feener 1981).

Ainsi, les especes d’'une communauté sont loin d’étre indépendantes les unes des autres. Elles
sont reliées par un ensemble d’interactions directes et indirectes; et les changements
d'abondance d'une espece affectent de maniére plus ou moins forte et évidente les especes
avec lesquelles elle est reliée indirectement au sein de la communauté. Le fonctionnement
des communautés est donc complexe et les interactions indirectes (chaines d’interactions et
modifications d’interactions) sont souvent identifiées comme étant la cause de réactions
inattendues des communautés aux perturbations (Kkéfi et al. 2012 ; Terry et al. 2017). L'ensemble
des interactions interspécifiques constitue un élément clef de la dynamique de la biodiversité
et pilote largement les processus écologiques et évolutifs des communautés et le
fonctionnement des écosystemes. C'est pourquoi 'un des défis actuels des écologues des
communautés est d’étudier (a la fois théoriguement et empiriquement) et de comprendre les
interactions indirectes dans les communautés.

Interactions interspécifiques dans un environnement changeant

Or, les communautés sont soumises a un environnement changeant avec des impacts des
activités humaines sur I'environnement nombreux, variéset croissants: destruction,
dégradation et fragmentation des habitats naturels (Foley et al. 2005; Haddad et al. 2015),
changements climatiques (IPCC 2014), surexploitation - |égale ou illégale - des ressources (Young
etal. 2016), dérangement (Gaynor et al. 2018), pollution (Young et al. 2016) et introduction d’espéeces
exotiques invasives (Simberloff et al. 2013). Cette empreinte humaine sur I'environnement est
devenue si importante qu'elle rivalise avec certaines des plus grandes forces de la nature en
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ce qui concerne son impact sur le fonctionnement des communautés et des écosystémes (Dirzo
et al. 2014). La biodiversité décline actuellement a un rythme sans précédent en réponse aux
différents changements environnementaux induits par les humains (Dirzo et al. 2014 ; Pimm et al.
2014). Or, cette biodiversité est cruciale pour le bon fonctionnement des communautés et des
écosystémes (Hooper et al. 2012) et pour les services écosystémiques associés (Worm et al. 2006 ;
Cardinale et al. 2012). Cette nouvelle ére, connue sous le nom d'Anthropocéne (Crutzen 2002),
exhorte les scientifiques a comprendre les impacts des changements liés aux activités
humaines sur le fonctionnement des populations, des communautés et des écosystemes.

L'abondance et la richesse des espéces sont souvent utilisées pour évaluer |'état des
communautés. De nombreuses études se sont en effet intéressées aux conséquences des
changements environnementaux sur les risques d’extinction des espéeces (Maclean & Wilson
2011 ; Martay et al. 2017) et leur répartition géographique (Parmesan et al. 1999 ; Thuiller 2004). Or, de
nombreuses autres conséquences, souvent plus subtiles a détecter, existent : modification
des métabolismes en réponse aux changements de température (Gilchrist 1995), modification
de la phénologie de certaines espéces (e.g. timing d’hibernation et de migration - Inouye et al.
2000 - émergence d’insectes et floraison - Memmott et al. 2007), modification des comportements
(Candolin & Wong 2002 ; Gaynor et al. 2018). Tous ces changements (abondance et distribution
spatiale mais aussi physiologie, phénologie et comportement des espéces) sont a méme
d’influencer les interactions interspécifiques a travers le taux de rencontres entre espéces, la
saisonnalité des rencontres, la force des rencontres et I'issue des rencontres. Par exemple,
une étude a montré que les rouges-gorges amorcent le départ de leur zone d’hivernage plus
tot et arrivent dans leurs aires de reproduction deux semaines plus tot qu’il y a 20 ans alors
gue celles-ci sont encore sous la neige et que la ressource alimentaire (lombrics) n’est pas
encore présente (Inouye et al. 2000). Une revue récente de plus de 600 études a mis en évidence
gue les changements environnementaux peuvent affecter chaque type d’interaction
interspécifique ; e.g. altération des relations compétitives, des infections liées aux
pathogenes, des relations mutualistes entre plantes, de I'herbivorie, et de la prédation
(Tylianakis et al. 2008). Ces altérations des interactions interspécifiques induites par les
changements environnementaux peuvent entrainer a terme des disfonctionnements des
communautés et des écosystémes (Traill et al. 2010).
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Cadre de mes recherches

Bien que I'importance de prendre en compte I'ensemble des interactions interspécifiques
(dont celles non-trophiques et celles positives) et leurs interactions indirectes (chaines
d’interactions et modifications d’interactions) dans le fonctionnement des communautés ait
été soulignée par des travaux théoriques (Kéfi et al. 2012 ; Terry et al. 2017) et expérimentaux
(Werner & Peacor 2003 ; Preisser et al. 2005), en particulier pour saisir les impacts des changements
environnementaux (Gilman et al. 2010 ; van der Putten et al. 2010), peu d’études ont été conduites
en milieu naturel (mais voir Kéfi et al. 2015 ; Barbosa et al. 2019), et en particulier chez les grands
mammiféres (mais voir Wilmers & Post 2006). L’ensemble des travaux présentés dans ce mémoire
contribue a illustrer de maniére empirique I'importance de considérer la multitude des
interactions interspécifiques pour comprendre le fonctionnement des communautés en
milieu naturel et la réponse de ces communautés aux activités humaines et aux changements
globaux.

Mes travaux portent exclusivement sur les communautés de grands mammiféres africains. La
quasi-totalité de mes recherches a été développée dans le parc national de Hwange?, au
Zimbabwe (Fig. 1). Réserve de faune depuis 1928, ce parc, créé en 1949, couvre environ 15 000
km? a I’Ouest du Zimbabwe. Il s’agit d’un écosystéme trés préservé de savane africaine (Fig. 1)
ou j'ai vécu pendant 4 ans et sur lequel je travaille depuis 19 ans. Mes travaux ont contribué
a faire labéliser le site de Hwange en tant que Zone Atelier (LTSER) par le CNRS en 2011.

——

IMHARARE

ZIMBABWE

§ = GWERU

H ) = BULAWAYQ

Figure 1 : Localisation du parc de Hwange et image nocturne des lumiéres du continent africain.

Il s’agit d’un écosystéme de savane dystrophique, c’est-a-dire caractérisé par des sols pauvres.
En effet, les trois-quarts du parc reposent sur des sables du Kalahari, le quart nord-ouest
reposant, lui, sur des sols basaltiques et argileux. Les altitudes sont comprises entre 900 et
1 100 metres et le relief est relativement plat mis a part la zone nord-ouest du parc qui est
vallonnée. Le parc de Hwange est dominé par des savanes arbustives et arborées (95% du
parc) ponctuées par quelques zones ouvertes de savane herbeuse (5% du parc; Fig. 2 ; Arraut et
al. 2018). Les espéces ligneuses dominantes sont le Baikiaea plurijuga, le Terminalia sericea, le

1 parc de Hwange dans la suite de ce document
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Colophospermum mopane et des espéces d’Acacia et de Combretum. Ce type d’écosysteme
est tres différent des écosystemes de savane herbeuse eutrophique qui ont été tres bien
étudiés en Afrique de I'Est et qui font souvent référence en écologie des écosystemes africains
(Sinclair & Arcese 1995).

Grassland
Burshed grassland
2 B Everpreen woodland

B Deciduous woodland on
Ealahari sand

. Scrubland on bas

Figure 2 : Végétation du parc de Hwange et de sa périphérie.
(Extrait d’Arraut et al. 2018)

Le climat est de type semi-aride avec en moyenne 600 mm de pluie par an et de fortes
fluctuations interannuelles des précipitations (coefficient de variation =25 % ; Chamaillé-
Jammes et al. 2006). Le climat est caractérisé par une saison des pluies qui s’étend de fin octobre
a fin avril et une saison séche qui s’étend de début mai a fin octobre. Le parc de Hwange ne
possede pas de source naturelle d’eau permanente. Il existe trois rivieres non permanentes
et des dépressions qui retiennent I'’eau de pluie pendant la saison des pluies et une partie de
la saison séche. Ces dépressions constituent des points d’eau naturels qui s’asséchent au fur
et 3 mesure que la saison séche progresse. A la création de la réserve de faune de Hwange en
1928, il n’y avait pas d’eau de surface disponible au pic de la saison seche (Davison 1967). Les
Parcs Nationaux ont alors opté pour une politique d’approvisionnement en eau en saison
séche et, a partir de 1934, des points d’eau ont été aménagés avec une pompe afin d’utiliser
I’eau souterraine. Aujourd’hui, il existe une soixantaine de points d’eau qui peuvent étre
pompés dans le parc de Hwange. Leur distribution n’est pas uniforme : 90% d’entre eux sont
situés dans le tiers nord du parc (Fig. 3).
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Figure 3 : Distribution de I’eau de surface dans le parc national de Hwange.

Suite a la mise en place de la politique de gestion de I'eau, les tailles des populations de grands
herbivores du parc de Hwange ont augmenté. C’est en particulier le cas de la population
d’éléphants qui est passée d’environ un millier d’individus a la création du parc (Davison 1967)
a environ 8 000 dans les années 1960 (Williamson 1975). En 1966, face a des densités d’éléphants
jugées alors trop élevées par rapport aux impacts sur la végétation et aux potentielles
conséquences pour la biodiversité animale, une politique d’abattages massifs a été mise en
place par les Parcs Nationaux du Zimbabwe (Cumming 1981). Cette politique de limitation de la
population d’éléphants a eu lieu jusqu’en 1986, date a laquelle elle a cessé en partie a cause
de la pression de la communauté internationale. Depuis 1986, la population d’éléphants a
augmenté puis s’est stabilisée a des niveaux tres élevés, faisant de Hwange I'un des
écosystémes caractérisés par les plus fortes densités d’éléphants du continent (Chase etal. 2016 ;
Fig. 4).

Figure 4 : Densités estimées des populations d’éléphants.
(Extrait de Chase et al. 2016)
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Le parc de Hwange n’étant pas cl6turé, il existe des mouvements d’animaux entre le parc et
sa périphérie. Ces mouvements existent non seulement entre le parc et les zones rurales
voisines, mais aussi entre le Zimbabwe et les autres pays concernés par le parc de conservation
transfrontaliére de Kavango-Zambezi (KaZa ; Fig. 5), qui est le plus grand parc transfrontalier
du monde (520 000 km?).
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Figure 5 : Localisation de Hwange dans le parc transfrontalier de KaZa.

Plusieurs facteurs font du parc de Hwange un remarquable laboratoire pour étudier les
communautés de grands mammiferes et les interactions interspécifiques au sein de ces
communautés : la présence de grands herbivores et de grands carnivores? en abondance (14
especes d’herbivores communs et une guilde compléte de grands carnivores ; Fig. 6), la facilité
d’observation des herbivores, I'existence de bases de données a long terme, le fait que le
paysage soit fortement structuré par les points d’eau, et un historique de marquage des
animaux dont de nombreux colliers GPS déployés sur les grands carnivores (lions et hyénes
tachetées) et des herbivores (zebres, éléphants). Enfin, mes recherches a Hwange bénéficient
de la collaboration trés forte que j’'ai montée depuis 2007 (post-doctorats, PICS - Projet
International de Coopération Scientifique du CNRS -, statut de Chercheuse Associée) avec la
Wildlife Conservation Research Unit (WildCRU) du département de Zoologie de I'Université
d’Oxford qui héberge le projet de recherche sur les lions a Hwange.

2 Dans la suite du document, le terme « herbivores » fera référence aux grands mammiféres herbivores. Le terme
« grands carnivores » fera référence aux grands mammiferes carnivores (« grands » est conservé par opposition
aux mesocarnivores dont il est question aussi dans ce mémoire).
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Grands carnivores :

lion d’Afrique hyene tachetée léopard guépard lycaon
Panthera leo Crocuta crocuta  Panthera pardus Acynonyx jubatus Lycaon pictus
Herbivores :

éléphant d’Afrique hippopotame girafe éland du Cap buffle d’Afrique

Loxondota Hippopotamus Giraffa Taurotragus Syncerus
africana Amphibius camelopardalis oryx caffer

Zebre des plaines hippotrague rouan hippotrague noir cobe a croissant
Equus Hippotragus Hippotragus Kobus
quagga equinus niger ellipsiprymnus

grand koudou phacochére impala céphalophe de Grimm steenbok
Tragelaphus Phacochaerus aepyceros Sylvicapra Raphicerus
strepsiceros aethiopicus melampus grimmia campestris

Figure 6 : Especes communes de grands mammiféres du parc de Hwange.
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Structure du mémoire

J'ai choisi de présenter mes travaux sans suivre leur ordre chronologique mais selon trois
grandes parties qui regroupent des ensembles de travaux cohérents. J'ai fait le choix de
présenter de maniére quasi-exhaustive mes travaux sans aller dans le détail de chacun (les
détails peuvent étre trouvés dans les publications associées a chaque section) afin de fournir
une vision globale de mes recherches.

Dans une premiére partie, ce document fait la synthese de mes
H ‘M travaux sur ['écologie comportementale des relations
prédateurs-proies. En effet, les prédateurs, en plus de leurs effets
. %?m létaux sur les populations de proies par la consommation de
celles-ci, peuvent induire par leur simple présence des réponses
anti-prédateurs chez les proies (principalement des
d %@h modifications comportementales chez les grands mammiferes).
% iod Ces réponses anti-prédateurs peuvent s’avérer colteuses et a
terme influencer la reproduction et la survie des proies, ce qui peut avoir un effet sur la
dynamique des populations de celles-ci (Lima 1998 ; Creel & Christianson 2008). L'importance des
effets non létaux des prédateurs sur les populations de proies a longtemps été sous-estimée.
Cependant, une revue bibliographique principalement basée sur des travaux chez les
invertébrés a montré que ces effets peuvent contribuer jusqu’a 85% de I'effet total des
prédateurs sur leurs populations de proies (Preisser et al. 2005). En plus de travaux spécifiques
sur les réponses comportementales des herbivores au risque de prédation par les lions, j'ai
contribué a des synthéses des connaissances sur les effets non [étaux de la prédation chez les
grands mammiféres. Ces synthéses ont mis en évidence le fait que beaucoup d’études faites
jusqu’alors chez les grands mammiferes ne prenaient en compte qu’une espéce de prédateur
et une espece de proie alors que la plupart des écosystémes sont caractérisés par des
communautés multi-spécifiques. Cette simplification des systémes étudiés risque d’occulter
toute une partie des interactions interspécifiques qui caractérisent les milieux naturels.
L’ambition d’une partie de mes travaux de recherche est donc de contribuer a une meilleure
compréhension des interactions entre proies et prédateurs en prenant explicitement en
compte le contexte multi-proies et multi-prédateurs dans lequel ces interactions se déroulent.
Jappuierai notamment sur I'importance des traits des espéces (taille corporelle, régime
alimentaire des proies, mode de chasse des prédateurs) pour comprendre ces interactions
prédateurs-proies, et sur le réle des interactions entre les différentes espéces de proies (qui
peuvent s’associer en groupes plurispécifiques afin de réduire le risque de prédation) et entre
les différentes espéces de prédateurs (qui ne se déplacent pas de maniére indépendante dans
le paysage). Dans les études que j’ai menées, I'importance de I’habitat émerge naturellement.
Enfin, en plus de I'effet des prédateurs sur I’écologie de leurs proies, je me suis attachée a
comprendre le réle des proies et en particulier des points d’eau, véritables patches de proies
dans le paysage, dans I’écologie des prédateurs.
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Dans une deuxiéme partie, je présenterai I'ensemble de
mes travaux sur le role de I’éléphant dans le fonctionnement

/ 4 des communautés de grands mammiféres africains. En effet,
—
mﬁ: L]

le parc de Hwange est caractérisé par I'une des plus fortes

1 densités de populations d’éléphant du monde (Chase et al.
2016). Je me suis attelée a comprendre le role de cette forte

% %@h abondance de mégaherbivores considérés comme de
b véritables ingénieurs des écosystemes dans les relations

prédateurs-proies. Trois axes de recherche ont été développés : (1) le réle des éléphants en
tant que ressource alimentaire pour les prédateurs et les conséquences de cela pour le
fonctionnement du réseau trophique ; (2) le réle des éléphants en tant que modificateur de
I’environnement au sein duquel les interactions prédateurs-proies ont lieu ; et (3) le role des
éléphants en tant que modificateur des comportements des autres herbivores en particulier
autour des points d’eau et les conséquences de cela pour la vulnérabilité de ceux-ci a la
prédation.

m@ r_, P Dans une troisieme partie, j’illustrerai comment les
4 & humains, par différentes actions de gestion ou a travers

....:vz..’ / les changements globaux associés aux activités humaines

croissantes, peuvent influencer le réseau d’interactions

%Tfé@,h interspécifiques a l'intérieur du parc de Hwange. Je

présenterai d’abord des travaux qui ont démontré que
c’est la gestion de I'eau de surface qui a mené a la croissance de la population d’éléphants et
gui maintient les fortes densités d’éléphants actuelles, et discuterai des implications de telles
densités pour le fonctionnement de la communauté de grands mammiferes a la lumiére des
connaissances apportées dans la deuxieme partie. Jillustrerai ensuite comment les niveaux
de chasse aux trophées en périphérie du parc affectent la population de lions a I'intérieur du
parc et les implications que cela peut avoir pour le reste de la communauté de grands
mammiféres. Par ailleurs, j'ai fait partie des premiéres personnes a transposer les concepts
d’écologie de la peur aux grands carnivores se déplacant en milieux anthropisés et j’ai montré
comment les humains affectent le comportement des lions, en plus de leurs effets |étaux sur
ceux-ci. Pour terminer, mes travaux récents et a venir m’aménent a m’interroger sur les
conséquences des changements climatiques sur les interactions prédateurs-proies. Ce point a
pour l'instant été abordé par une approche de modélisation des dynamiques de populations
de prédateurs et de proies qui prend explicitement en compte les effets des conditions
environnementales sur les différentes sources de vulnérabilité des proies, et continuera d’étre
exploré sur le terrain dans les années a venir.

Mes perspectives de recherche sont présentées au fil du mémoire.

Je vous souhaite une agréable lecture.
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1 - Ecologie comportementale

des relations prédateurs-proies

19



Les proies ont développé de nombreux comportements anti-prédateurs afin de réduire le
risque de prédation (Lima 1998). Cette écologie de la peur (Brown et al. 1999) avait été
largement sous-estimée jusqu’a ce qu’on se rende compte que les effets des ajustements
comportementaux anti-prédateurs sur les populations de proies pouvaient étre plus
importants que les effets Iétaux de la prédation (Preisser et al. 2005 ; Zanette et al. 2011), avec des
effets en cascade sur le fonctionnement des écosystémes (Schmitz et al. 2004 ; Fortin et al. 2005).
Ainsi, une bonne compréhension des comportements anti-prédateurs des proies est
importante pour pouvoir prédire les conséquences du déclin des grands prédateurs a travers
le monde (Ripple et al. 2014), ou celles du retour des grands prédateurs en Europe (Chapron et al.
2014). La compréhension de ces réponses comportementales des proies est également
fondamentale pour appréhender la dynamique des interactions prédateurs-proies puisque les
ajustements comportementaux des proies au risque de prédation ont pour but de réduire les
probabilités de rencontre, d’attaque et de capture par un prédateur, agissant ainsi sur la
vulnérabilité des proies aux prédateurs, et ont donc des effets retours sur les comportements
des prédateurs. Tres rares sont les travaux qui ont étudiés ces effets retours or les prédateurs
ne sont pas statiques et prendre en compte les réponses des prédateurs aux réponses anti-
prédateurs des proies est une piece importante du puzzle des relations prédateurs-proies (Lima
2002).

1.1 - Comportements anti-prédateurs des herbivores

1.1.1 - Les réponses spatiales des zébres au risque de prédation par les lions

J’ai cherché a travers de nombreux travaux a comprendre comment le
risque de prédation percu par les herbivores modifie leurs
comportements et j’ai mis en évidence un grand nombre d’ajustements

comportementaux : changement de l'utilisation de I'espace (valeix et al.

l 2009a), modification des niveaux de vigilance (Périquet et al. 2010, 2012),
changement de la taille des groupes (Valeix et al. 2009b), déplacement des

/ W‘-—,; niches temporelles (valeix et al. 2009b). Ces travaux portant sur les réponses
% % de plusieurs espéces de proies, j'ai choisi de les détailler dans la section

« 1.2. Importance de prendre en compte le contexte multi-spécifique ». Je
vais ici détailler des travaux collaboratifs auxquels j’ai contribué sur les réponses spatiales
proactives et réactives des zebres a leur prédateur principal, le lion. Les réponses anti-
prédateurs peuvent en effet étre de nature proactive, c’est-a-dire que les proies adaptent leur
comportement de maniére chronique en réponse a une évaluation a priori du niveau de risque
(i.e. en amont des rencontres avec leur prédateur), ou de maniére réactive, c’est-a-dire que
les proies réagissent a des échelles spatio-temporelles fines en réponse a un risque imminent
de prédation (i.e. en aval des rencontres avec leur prédateur). Ces travaux se sont appuyés
sur des données issues de colliers GPS déployés simultanément sur des zébres et sur des lions
dans la méme zone du parc de Hwange.
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Un premier travail portant sur la réponse spatiale proactive des
zébres au risque de prédation par les lions a révélé que les zebres
se nourrissent pres des points d’eau au cours de la journée, mais
s’éloignent de ceux-ci au coucher du soleil, lorsque les lions
deviennent actifs (Fig. 7a ; Courbin et al. 2019). Nous avons démontré
gue cette migration journaliére, qui a lieu sur quelques kilométres,
réduit considérablement leur risque nocturne de rencontrer des
lions, qui généralement restent dans les alentours des points
d’eau. Cette stratégie anti-prédateurs est connue dans les milieux
marins ou le zooplancton se nourrit de phytoplancton a la surface
de la mer la nuit lorsque leurs prédateurs ont une vision moindre
et se déplacent en eaux plus profondes le jour pour réduire le risque d’étre détecté, effectuant
ainsi des migrations journaliéres verticales (Ilwasa 1982). A notre connaissance, notre travail
représente la premiere démonstration de I'existence d’une migration journaliére (celle-ci
horizontale) induite par les prédateurs en milieu terrestre (Courbin et al. 2019).
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Figure 7 : (a) Réponse spatiale proactive des zébres au risque de rencontre des lions autour
des points d’eau. (b) Réponse spatiale réactive des zeébres a une rencontre avec des lions.

Un second travail portant sur la réponse spatiale réactive des zébres suite a une rencontre
avec des lions a permis de montrer que les zébres partent a environ 4-5 km de la zone ou ils
ont rencontré des lions apreés la rencontre et que leurs déplacements semblent influencés par
cette rencontre pendant 24h apres la rencontre (Fig. 7b ; Courbin et al. 2016). L'ensemble de ces
résultats illustre la course spatiale qui existent entre les prédateurs et leurs proies (Sih 2005 ;
Laundré 2010).
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Mes publications liées a cette section® :

Courbin N, Loveridge AJ, Macdonald DW, Fritz H, Valeix M, Makuwe E & Chamaillé-Jammes S (2016) Reactive
responses of zebras to lion encounters shape their predator-prey space game at large scale. Oikos 125: 829-838.

Courbin N, Loveridge AJ, Fritz H, Macdonald DW, Patin R, Valeix M & Chamaillé-Jammes S (2019) Zebra diel
migrations reduce encounter risk with lions at night. Journal of Animal Ecology 88: 92-101.

Périquet S, Valeix M, Loveridge AJ, Madzikanda H, Macdonald DW & Fritz H (2010) Individual vigilance of African
herbivores while drinking: the role of immediate predation risk and context. Animal Behaviour 79: 665-671.

Périquet S, Todd-Jones L, Valeix M, Stapelkamp B, Elliot N, Wijers M, Pays O, Fortin D, Madzikanda H, Fritz H,
Macdonald DW & Loveridge AJ (2012) Influence of immediate predation risk by lions on the vigilance of prey of
different body size. Behavioral Ecology 23: 970-976.

Valeix M, Loveridge AJ, Chamaillé-Jammes S, Davidson Z, Murindagomo F, Fritz H & Macdonald DW (2009a)
Behavioral adjustments of African herbivores to predation risk by lions: spatiotemporal variations influence habitat
use. Ecology 90: 23-30.

Valeix M, Fritz H, Loveridge AJ, Davidson Z, Hunt JE, Murindagomo F & Macdonald DW (2009b) Does the risk of
encountering lions influence African herbivore behaviour at waterholes? Behavioral Ecology and Sociobiology 63:
1483-1494.

1.1.2 - Etat de I'art sur les effets non Iétaux de la prédation

L'écologie de la peur chez les grands mammiferes étant un de mes principaux axes de
recherche, je me suis lancée dans plusieurs travaux de synthése bibliographique sur les effets
non létaux de la prédation sur les populations de proies chez les grands mammiféres (Chamaillé-
Jammes et al. 2019; Montgomery et al. 2019 ; Say-Sallaz et al. 2019). En effet, nombre de nos
connaissances viennent de travaux souvent expérimentaux sur les invertébrés (insectes,
crustacés) ou les petits vertébrés (poissons, oiseaux, rongeurs). Ces études sont source
d’inspiration et ont démontré I'importance sous-estimée des effets non Iétaux des prédateurs
sur les populations de proies (Preisser et al. 2005 ; Zanette et al. 2011). Chez les grands mammiferes,
les observations et les expériences sont plus difficiles a réaliser, les interactions prédateurs-
proies se déroulent dans des contextes multi-spécifiques, les especes sont longévives et
I'étude des effets non |étaux de la prédation est plus récente. |l y a donc une pénurie d'études
approfondies qui engloberaient I'impact d'un prédateur sur ses proies, de la modification des
traits aux conséquences sur la dynamique de la population de proies. La question de savoir si
les grands carnivores affectent leurs populations de proies par le biais des effets non Iétaux
associés a leur présence est donc débattue (Creel et Christianson 2008; White et al. 2011; Middleton et
al. 2013). Dans le cadre de la thése d’Elise Say-Sallaz que je codirige, nous avons effectué un
travail de synthése bibliographique basé sur la lecture de 266 articles scientifiques afin de
dresser le bilan des connaissances empiriques sur les effets non |étaux de la prédation (de la
modification des traits comportementaux aux conséquences sur les populations des proies)
chez les grands mammiféres terrestres et d’identifier les lacunes dans les approches menées
qui doivent étre comblées pour parvenir a une compréhension globale de ces effets non
létaux.

Ce travail de synthése bibliographique a tout d’abord révélé qu’une trés grande partie des
études portaient sur les écosystemes nord-américains et une espéce de prédateur, le loup.
Toutefois, une diversification des systémes étudiés s’est produite au cours de la derniere
décennie. Mes recherches sur I’écologie de la peur en réponse au risque de prédation par le

3 Dans toutes les publications citées dans ce mémoire, le nom des étudiants que j’ai encadrés est souligné.
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lion dans I'écosysteme de Hwange, dont les premieres datent de 2009, ont grandement
contribué a cette diversification (Fig. 8).
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Figure 8 : Nombre d’articles scientifiques sur les effets non létaux
des prédateurs sur leurs proies chez les grands mammiféres.

L'un des principaux constats de notre revue bibliographique est que la majorité de la
littérature sur les effets non létaux de la prédation chez les grands mammiferes s'est
concentrée sur les réponses comportementales anti-prédateurs des proies, alors qu'il ne s'agit
gue de la partie émergée de l'iceberg. En effet, les autres composantes des effets non létaux
(colts énergétiques, stress, reproduction, survie et dynamique des populations) et les liens
entre ces différentes composantes sont extrémement mal connus (Fig. 9). Lier les réponses
comportementales anti-prédateurs des proies a la démographie de celles-ci est donc le
principal défi qui attend notre communauté scientifique pour comprendre pleinement les
effets non |étaux des prédateurs sur leurs proies chez les grands mammiféres.
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Figure 9 : Comparaison entre (a) le schéma théorique des effets non létaux des prédateurs
présentant les différentes cellules et les différents liens composant ces effets et (b) la quantité
d’études empiriques qui ont porté sur chaque cellule et sur chaque lien de ce schéma. La taille
des cellules et des fleches est proportionnelle au nombre d’études. En marron sont représentées
les études ayant montré une réponse proactive, en orange celles ayant montré une réponse
réactive et en blanc celles n’ayant pas trouvé d’effet.
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Publications liées a cette section :

Chamaillé-Jammes S, Valeix M & Cromsigt J (2019) Predator effects on herbivore dynamics and behaviour: what
mechanisms lead to trophic cascades in savannas? pp. 279-308 in Scogings PF & Sankaran M (eds) Savanna
woody plants and large herbivores, Wiley.

Montgomery RA, Moll RJ, Say-Sallaz E, Valeix M & Prugh LR (2019) A tendency to simplify complex systems.
Biological Conservation 233: 1-11.

Say-Sallaz E, Chamaillé-Jammes S, Fritz H & Valeix M (2019) Non-consumptive effects of predation in large
terrestrial mammals: mapping our knowledge and revealing the tip of the iceberg. Biological Conservation 235: 36-
52.

1.1.3 - Perspective : Du paysage de la peur aux conséquences populationnelles

PROCEEDINGS | == Pour commencer a comprendre les implications populationnelles des
;E‘;{I.D\'AL _,,
SOCIETY ._J;'I -

réponses anti-prédateurs chez les grands mammiferes, j’ai contribué a
une étude pionniere ol nous avons essayé de faire le lien entre les
ajustements anti-prédateurs et les colts potentiels pour les individus.
Pour cela, nous avons combiné I'analyse de feces de zébres équipés de
colliers GPS (pour estimer la qualité du régime alimentaire des zebres)
avec I'étude des zones d’alimentation de ces zebres 48h avant (ce qui
correspond a la phase d’alimentation associée aux féces récoltées).
Grace a la bonne couverture du suivi par colliers GPS de la population

[, SO— Py

de lions dans la zone d’étude des zébres, nous avons réussi a définir si
des lions étaient présents dans ces zones d’alimentation ou pas. Nous avons révélé que la
gualité du régime alimentaire était inférieure pour les zeébres qui s’étaient nourris dans une
zone ol des lions étaient présents (Barnier et al. 2014 ; Fig. 10).
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Figure 10 : Relation entre la qualité du régime alimentaire des zébres et
la présence de lions lors de leur phase d’alimentation (les cercles blancs
et noirs représentent les femelles et les males respectivement).
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Il ne s’agit que d’un premier pas et il faut maintenant faire le lien avec la survie et la fécondité
des individus. Nous bénéficions dans I’écosysteme de Hwange d’un suivi par CMR visuelle de
la population de zebres (505 individus identifiés depuis 2003 dans le secteur de Main Camp;
coordination initiée par Sophie Grange et Patrick Duncan et maintenant assurée par Simon
Chamaillé-Jammes). Nous espérons dans les années a venir étre capable de lier le niveau de
risque de prédation rencontré par des zébres équipés de colliers GPS a leur succes
reproducteur. Dans une autre étude, nous avons montré que les lions jouent un réle important
dans la survie des zébres trés vraisemblablement a travers leur prédation directe (Grange et al.
2015). La difficulté va étre de faire la part des choses entre les effets létaux et les effets non
|étaux de la prédation. Méme si cela est difficile, cela n’est pas impossible comme I'a montré
une premiére étude (Bourbeau-Lémieux et al. 2011).

Publications liées a cette section :

Barnier F, Valeix M, Duncan P, Chamaillé-Jammes S, Barre P, Loveridge AJ, Macdonald DW & Fritz H (2014) Diet
quality in a wild grazer declines under the threat of an ambush predator. Proceedings of the Royal Society of London
B 281: 20140446.

Grange S, Barnier F, Duncan P, Gaillard J-M, Valeix M, Ncube H, Périquet S & Fritz H (2015) Demography of
plains zebras (Equus quagga) under heavy predation. Population Ecology 57: 201-214.

1.2 - Importance de prendre en compte le contexte multi-spécifique

Le travail de synthése bibliographique que nous avons effectué dans le cadre de la these
d’Elise Say-Sallaz a également révélé que nos connaissances sont clairement dominées par des
études qui ne prennent en compte qu'une seule espece de prédateur (79% des publications),
alors que seulement 10% des études ont été réalisées dans un systéme ne comprenant qu’une
seule espece de prédateur (Say-Sallaz et al. 2019). En effet, la plupart des écosystémes naturels
sont caractérisés par une riche communauté de carnivores et le risque de prédation auquel
une proie est confrontée peut donc provenir de différents prédateurs. Cette simplification des
systémes étudiés risque d’occulter toute une partie des interactions interspécifiques qui
caractérisent les milieux naturels. Par exemple, de la présence de plusieurs prédateurs
peuvent émerger plusieurs effets : la réduction du risque causé par les interactions prédateur-
prédateur et le renforcement du risque causé par les réponses contradictoires des proies a de
multiples prédateurs (Sih et al. 1998). Cette tendance a avoir simplifié les systemes étudiés en
ne prenant en compte qu’une espéce de prédateur et une espéce de proie a également été
clairement soulignée par un autre travail de synthése bibliographie auquel Elise et moi avons
contribué (Montgomery et al. 2019 ; Fig. 11).

Bien qu’il soit difficile d’étudier 'ensemble des espéces prédateurs d’un écosysteme, la prise
de conscience de I'importance de considérer le risque de prédation dans sa globalité associée
aux rapides développements des technologies pour le suivi de la faune sauvage a mené a
I’émergence de quelques études portant sur plusieurs especes de prédateurs ces dernieres
années (e.g. Atwood et al. 2009). Nous allons voir dans la suite de ce document comment j’ai
commencé a prendre en compte le contexte multi-proies et multi-prédateurs dans lequel
s'inserent les interactions prédateurs-proies que j'étudie.
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Figure 11: (a) Diversité de la communauté de grands mammiféres de
I’écosystéme du Greater Yellowstone aux Etats-Unis. (b) Représentation des
interactions étudiées dans la littérature sur les effets non létaux des

prédateurs dans cet écosystéme.

Publications liées a cette section :

Montgomery RA, Moll RJ, Say-Sallaz E, Valeix M & Prugh LR (2019) A tendency to simplify complex systems.

Biological Conservation 233: 1-11.

Say-Sallaz E, Chamaillé-Jammes S, Fritz H & Valeix M (2019) Non-consumptive

effects of predation in large

terrestrial mammals: mapping our knowledge and revealing the tip of the iceberg. Biological Conservation 235: 36-
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1.2.1 - Role des traits des proies dans les interactions prédateu

rs-proies

En ce qui concerne le contexte multi-proies dans lequel se sont

A

Dans une premiére approche paysagere (Valeix et al. 2009a), j'ai
combiné des données de colliers GPS sur les lions avec des
informations sur l'utilisation de I’habitat (données issues de
comptages routiers) de 11 herbivores africains du parc de Hwange
pour tester si le risque de prédation par les lions influence la
répartition des herbivores dans le paysage lorsqu’ils s’alimentent en
journée. Une premiere originalité de ce travail a en effet été de
s'intéresser a la communauté entiére d’herbivores et une seconde
originalité a été d’étudier a la fois les effets du risque de prédation a
long terme (probabilité de présence du lion calculée sur quatre mois)
et ceux du risque de prédation a court terme (présence réelle de
lions a proximité dans les 24 heures précédentes). Nous avons m
prédation a long terme semble influencer la répartition des herbivores

principaux travaux sur les réponses

26

déroulés mes travaux, je me suis principalement intéressée au
role des traits des espéeces d’herbivores (taille corporelle, régime
alimentaire) dans leur réponse anti-prédateurs. J’ai mené deux

de la communauté

d’herbivores au risque de prédation par le lion.
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de type brouteur (c’est-



a-dire se nourrissant de plantes ligneuses ; la girafe, le grand koudou, I'impala et le steenbok)
mais pas celle des herbivores de type paisseur (c’est-a-dire se nourrissant de plantes
herbacées ; le zébre, le gnou, le buffle, les hippotragues). Dans I'écosysteme de Hwange, il est
vraisemblable que les paisseurs n’évitent pas les zones ou le risque de rencontrer des lions est
élevée car celles-ci correspondent aux rares habitats ouverts (seulement 5 % du paysage ; Fig.
2) qui leur sont favorables. Il est fort probable que les paisseurs utilisent d’autres réponses
proactives au risque de prédation par les lions (c’est ce que nous avons montré dans d’autres
études : Valeix et al. 2009b ; Périquet et al. 2010, 2012). Nous avons également montré que tous les
herbivores ont tendance a utiliser préférentiellement les habitats plus ouverts lorsque les lions
sont réellement présents a proximité, une tactique efficace contre un prédateur qui chasse
principalement a I'afft. Nous avons ainsi pu mettre en évidence que (i) la réponse des proies
au risque de rencontrer des lions différe en fonction des échelles temporelles considérées, (ii)
les traits des especes de proies (ici leur régime alimentaire) influencent leur type de
comportement anti-prédateurs (voir aussi Wirsing et al. 2010 pour 'importance des tactiques de fuite des
proies), et (iii) la structure du paysage est importante pour comprendre les contraintes
écologiques des proies (voir aussi Kauffman et al. 2007 ; Laundré et al. 2014 pour une considération des
refuges écologiques).

Dans une seconde approche (Valeix et al. 2009b), je me suis
particulierement intéressée au comportement anti-prédateur
des herbivores autour des points d’eau. En effet, au fur et a
mesure que la saison séche progresse, les points d’eau attirent
de plus en plus de herbivores (valeix 2011) et peuvent étre
considérés comme des patches de ressources pour les
prédateurs. Comme nous le verrons plus loin, I'utilisation de
I’espace par les lions est trés fortement influencée par ces
points d’eau. Ainsi, les zones de points d’eau émergent comme
des « hot-spots » dans les interactions prédateurs-proies. Dans
ce travail, jJai a nouveau cherché a savoir si le risque de
prédation a long terme et le risque de prédation a court terme

> ; > = influent sur le comportement des herbivores aux points d’eau.
Jai teste des hypotheses d’augmentation de la taille de groupe des herbivores, de
changement de niche temporelle ou de changement du temps passé dans les zones de points
d'eau. Ce travail est basé sur le suivi assez intensif de points d’eau (9 points d’eau suivis tous
les 15 jours pendant 2 ans au cours de la saison seche pendant des périodes de 24h en pleine
lune et de 12h en nouvelle lune) afin d’étudier le comportement de boisson des herbivores.
Ce suivi comportemental a été analysé a la lueur de données GPS issues de 26 lions équipés
de colliers GPS dans la zone d’étude (au moins 1 lion équipé par groupe connu). Cela m’a
permis de savoir si des lions étaient présents pendant les sessions d’observation et de
cartographier les paysages saisonniers du risque de rencontre avec des lions. Les résultats
montrent que les espéces de proies favorites des lions (buffle, koudou et girafe) évitent les
points d'eau caractérisés par les plus forts risques de rencontre avec des lions. De plus, les
groupes de gnous et de zébres sont de plus grande taille aux points d’eau caractérisés par un
risque de rencontre élevé. Ce résultat complete logiquement les travaux ci-dessus qui ont
montré que les paisseurs ayant du mal a éviter les zones risquées pour s’alimenter, il est
attendu qu’ils ajustent d’autres comportement pour répondre de maniére proactive au risque
de prédation. L'un des résultats les plus originaux de ce travail repose sur la démonstration du
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déplacement des niches temporelles de toutes les espéces herbivores étudiées. En effet,
toutes évitent d'utiliser les points d'eau pendant la nuit lorsque des lions sont a proximité (Fig.
12) afin d’éviter les périodes dangereuses coincidant avec les pics de chasse de ces prédateurs
(en particulier le début et la fin de nuit).
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Figure 12 : Fréquentation des points d’eau par les buffles en fonction
de I’heure du jour et de la présence de lions dans les alentours.

De plus, j"ai montré que de nombreux herbivores passaient plus de temps a s’approcher d’un
point d'eau lorsque les risques a court et a long terme de rencontrer les lions étaient élevés,
suggérant des niveaux de vigilance plus élevés. Cette étude illustre la diversité des
ajustements comportementaux en réponse au risque de prédation et comment différentes
espéces de proies répondent différemment aux variations temporelles de ce risque. En
particulier, ces résultats montrent que le buffle est I'espéce qui effectue le plus grand nombre
d’ajustements comportementaux en réponse au risque de prédation par le lion. Non
seulement, le buffle est la principale proie du lion dans I’écosysteme étudié, mais le lion est la
seule espéce prédatrice du buffle. Pour les herbivores de plus petite taille corporelle qui
doivent faire face a un plus grand nombre de prédateurs (cas de « size-nested predation » ; Hopcraft
et al. 2010), il est sGrement beaucoup plus difficile de déceler les réponses a une seule espéce
de prédateur car d’autres prédateurs non étudiés peuvent étre dans les alentours, ce qui
complexifie la détection d’ajustements a un prédateur donné.

Publications liées a cette section :

Périquet S, Valeix M, Loveridge AJ, Madzikanda H, Macdonald DW & Fritz H (2010) Individual vigilance of African
herbivores while drinking: the role of immediate predation risk and context. Animal Behaviour 79: 665-671.

Périquet S, Todd-Jones L, Valeix M, Stapelkamp B, Elliot N, Wijers M, Pays O, Fortin D, Madzikanda H, Fritz H,
Macdonald DW & Loveridge AJ (2012) Influence of immediate predation risk by lions on the vigilance of prey of
different body size. Behavioral Ecology 23: 970-976.

Valeix M, Loveridge AJ, Chamaillé-Jammes S, Davidson Z, Murindagomo F, Fritz H & Macdonald DW (2009a)
Behavioral adjustments of African herbivores to predation risk by lions: spatiotemporal variations influence habitat
use. Ecology 90: 23-30.

Valeix M, Fritz H, Loveridge AJ, Davidson Z, Hunt JE, Murindagomo F & Macdonald DW (2009b) Does the risk of
encountering lions influence African herbivore behaviour at waterholes? Behavioral Ecology and Sociobiology 63:
1483-1494.
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1.2.2 - Des proies non indépendantes : les groupes plurispécifiques

Des groupes plurispécifiques sont souvent observés chez les
herbivores (FitzGibbon 1990 ; Stensland et al. 2003). Si ces associations
peuvent résulter du fait que différentes especes se déplagant
indépendamment sont attirées par un méme stimulus dans le
paysage, il est vraisemblable que ces associations résultent, la
plupart du temps, d’espéces qui s'associent volontairement soit
pour bénéficier d’interactions de type facilitation pour I'accés a des
ressources, soit pour bénéficier d’avantages anti-prédateurs. Dans le cas d’une facilitation
pour les ressources, il est plutét documenté, chez les herbivores, une succession des passages
des différentes especes dans une méme zone (Vesey-Fitzgerald 1960 ; McNaughton 1976). De plus,
plus les groupes d’herbivores sont grands, plus la compétition pour I'acceés aux ressources est
grande. Le plus probable est donc que les groupes plurispécifiques aient évolué sous la
pression des prédateurs car de tels groupes permettent aux espéces de bénéficier d'avantages
plus nombreux que ceux des groupes monospécifiques
grace a (i) la capacité de détection des autres espéces, ce
qui permet de diminuer les niveaux de vigilance (Pays et al.
2014 ; Schmitt et al. 2016), (ii) I'effet de dilution en diminuant le
risque d'étre attrapé grace a la présence d'une espéce de
proie préférée (Stensland et al. 2003) et (iii) la forte capacité de
dissuasion des prédateurs chez les autres espéces
(Mukherjee & Heithaus 2013). ' o

Dans le travail de Master de Stéphanie Périquet, nous avons montré que le niveau de vigilance
de plusieurs espéces d’herbivores, lorsqu’elles sont autour des points d’eau, est moins élevé
si d’autres espéces d’herbivores sont présentes (Périquet et al. 2010 ; Fig. 13).
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Figure 13 : Proportion de temps passé en vigilance chez des koudous
lors de la phase de boisson a un point d’eau.

Publication liée a cette section :

Périquet S, Valeix M, Loveridge AJ, Madzikanda H, Macdonald DW & Fritz H (2010) Individual vigilance of African
herbivores while drinking: the role of immediate predation risk and context. Animal Behaviour 79: 665-671.
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1.2.3 - Réle des traits des prédateurs dans les interactions prédateurs-proies

H - En ce qui concerne le contexte multi-prédateur, je commence a
prendre en compte a la fois le risque de prédation par le lion et
le risque de prédation par la hyéne tachetée*. Ces deux
prédateurs sont les plus gros et les plus abondants des savanes
africaines en général et de I'écosystetme de Hwange en

<= ﬁ %h particulier. Ces deux especes different par leur taille corporelle

(masse moyenne d’une lionne = 150 kg : masse moyenne d’une
hyéne = 60 kg) mais aussi par leur mode de chasse. Alors que lion est un prédateur a I'afflt,
c’est-a-dire qu’il chasse essentiellement en s’approchant le plus dissimulé possible pour lancer
une attaque lorsqu’il est proche de sa proie et bénéficier d'un effet de surprise lors du
lancement de I'attaque, la hyéne est un chasseur cursorial qui peut poursuivre ses proies sur
de longues distances jusqu’a leur épuisement. La littérature sur les invertébrés montre que
les proies ne réagissent pas de la méme maniéere a des prédateurs dont le mode de chasse est
différent et suggére que les prédateurs de type « a I'aff(it » ont des effets plus forts (Preisser et
al. 2007).

Dans le cadre de la thése d’Elise Say-Sallaz, nous sommes donc en train de comparer les
réponses des zebres au risque de prédation par la hyéne et par le lion. Ce travail est a nouveau
basé sur I'analyse de données de colliers GPS déployés simultanément dans la méme zone sur
des zebres, des lions et des hyenes. Des premiers résultats montrent que les zébres ont des
probabilités plus élevées de quitter la zone d’une rencontre avec un prédateur s'il s’agit d’un
lion (Fig. 14a) et que s’ils quittent la zone de la rencontre, ils s’éloignent plus vite et plus loin
aprés une rencontre avec un lion (Fig. 14b). Ces premiers résultats semblent supporter
I’hypothese que les lions représentent un risque de prédation plus élevé que les hyénes.
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Figure 14 : (a) Probabilité pour un zébre de quitter une zone de rencontre avec un prédateur.
(b) Déplacement net moyen d’un zebre depuis la zone de la rencontre avec un prédateur.

4 Hyéne par la suite.
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Ce travail d’analyse sera complété (toujours dans le cadre de la thése d’Elise) en 2020 par une
manipulation expérimentale sur le terrain du risque percu par les proies grace a la repasse de cris de
lions et de hyénes sur plusieurs espéeces de proies.

Publication liée a cette section :

Elise Say-Sallaz, Chamaillé-Jammes S, Périquet S, Loveridge AJ, Macdonald DW, Madiri H, Fritz H, Valeix M (en
préparation pour Ecology) Plains zebra show contrasted anti-predator behavioural responses to its two main
predators.

1.2.4 - Des prédateurs non indépendants : les interactions prédateurs-prédateurs

H p > T\ Dans la partie précédente, j’ai illustré comment des prédateurs
caractérisés par des traits spécifiques différents peuvent
influencer différemment le comportement anti-prédateurs de
leurs proies. Ici, je vais m’intéresser a une problématique
scientifique qui me tient a coeur malgré la difficulté a travailler

‘h dessus, le fait que les prédateurs ne se déplacent pas de maniéere
indépendante et que leurs interactions peuvent a terme affecter les interactions prédateurs-

proies. Le panel des interactions au sein de la communauté de prédateurs est trés riche :

Interactions négatives Interactions positives
Interactions directes | e Prédation intra-guilde e Opportunité de charognage
¢ Relations agressives, agonistiques e Opportunité de
e Kleptoparasitisme subi kleptoparasitisme
e Interférence spatiale
Interactions indirectes | e Compétition par exploitation e Facilitation liée a des
(via les proies) e Compétition par déplétion changements de comportement
comportementale des proies des proies

Ainsi, dans un systeme a plusieurs prédateurs, de
nombreux mécanismes prédateurs-prédateurs
peuvent influencer I'écologie des prédateurs
considérés. En plus de la compétition par
exploitation par laquelle la présence d'un
prédateur va influencer la densité de proies
disponibles pour un autre prédateur, les & :
interactions directes négatives sont celles qui viennent le plus intuitivement a Iesprlt La
prédation intra-guilde (Palomares & Caro 1999), les relations agressives (souvent autour de
carcasses ou pour défendre les jeunes de I'attaque d’autres carnivores) qui peuvent entrainer
des blessures, et le vol des proies par un autre prédateur (kleptoparasitisme - Gorman et al. 1998 ;
Honer et al. 2002) ont été souvent étudiés et mis en avant. Ces interactions entrainent
logiguement des mécanismes d’interférence et il est probable que les prédateurs modifient
leurs modes de prospection afin d’éviter un chevauchement spatio-temporel trop important
(Durant 2000 ; Vanak et al. 2013). Or, les prédateurs bénéficient aussi de relations positives entre
eux, méme si celles-ci ont été moins étudiées et sont sous-estimées en écologie des
communauté (Bruno et al. 2003).
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En étudiant les interactions entre les hyénes et les lions dans le cadre du co-encadrement de
la these de Stéphanie Périquet, je me suis rendue compte de I'importance des interactions
directes positives entre prédateurs (e.g. production de carcasses par un prédateur qui
bénéficie a un autre prédateur) comme je vais essayer de l'illustrer dans la suite de ce
mémoire. J'ai également mené une réflexion sur le réle des interactions indirectes via des
modifications des comportements des proies aprés le passage d’un prédateur. Par exemple,
dans un systeme ol la présence d’un prédateur fait fuir des proies ou entraine 'augmentation
du niveau de vigilance des proies, les proies deviennent localement moins abondantes et plus
difficiles a attraper pour ce prédateur mais aussi pour les autres prédateurs, ce qui a été
assimilé a une déplétion comportementale de ressources (Kotler 1992). J'ai suggéré I'existence
d’une telle déplétion comportementale dans mes travaux sur |'utilisation de I'espace par les
lions apres un événement d’alimentation (Vvaleix et al. 2011a). Toutefois, on peut également
imaginer un systéme ol deux prédateurs ont des tactiques de chasse différentes et ou les
tactiques anti-prédateurs d’une proie vis-a-vis de ces prédateurs risquent d’étre conflictuelles.
Dans ce cas, les réponses anti-prédateurs envers un prédateur risque de rendre la proie plus
vulnérable a I'autre prédateur. Par exemple, il a été démontré que les wapitis se déplacent
vers des habitats a structure plus complexe afin de réduire le risque de prédation par le loup,
mais cela augmente considérablement le risque de prédation par le puma (Atwood et al. 2009).

Bien que les mécanismes soient difficiles a mettre en évidence dans les systémes naturels,
nous avons, dans un premier temps, mis en évidence les patrons d’attraction et d’évitement
spatial du lion et de la hyene dans le parc de Hwange dans le cadre de la thése de Stéphanie
Périquet. Nous continuons a creuser cette problématique dans le cadre de la thése d’Elise Say-
Sallaz qui va chercher a déterminer les patrons d’association spatiale de ces deux espéces a
partir de photographies issues d’un réseau de pieges photographiques déployés sur une
grande partie du parc de Hwange. Avec Stéphanie, nous avons analysé les déplacements de
lions et de hyénes équipés simultanément de colliers GPS. Nous avons dans un premier temps
identifié les rencontres entre ces deux prédateurs, étudié les caractéristiques de ces
rencontres (ou et quand elles se déroulent) et déterminer quelle espéce avait provoqué la
rencontre et avait dominé celle-ci (Périquet et al. soumis).

Nos résultats montrent que les rencontres entre
hyenes et lions sont principalement liées aux
ressources (autour d’une carcasse ou d’un point
d’eau) et que les hyénes et les lions se
comportent trés différemment lorsqu’ils se
rencontrent en présence ou en absence d’une
carcasse. En saison des pluies (novembre-avril),
les rencontres se produisent principalement
autour d’une carcasse (Fig. 15a), les lions étant les
premiers sur la carcasse et dominant I'accés a la carcasse. Les hyénes viennent régulierement
a proximité de la carcasse et y ont généralement accées une fois les lions partis. En saison séche
(mai-octobre), les rencontres se produisent principalement en I'absence de carcasse et pres
d'un point d'eau (Fig. 15b). Ces rencontres sont tres courtes, les hyénes recherchant la
proximité avec les lions et les lions s'éloignant rapidement aprés la rencontre. Dans les deux
cas, ce sont, la plupart du temps, les hyénes qui provoquent les rencontres mais nous
proposons des mécanismes sous-jacents différents selon la saison. En saison des pluies, les
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hyénes semblent profiter des opportunités de charognage sur les carcasses laissées par les
lions (cas de facilitation), alors qu’en saison seche, les patrons de rencontres décrits semblent
plutot suggérer des mécanismes d’interférence. Cette interférence peut étre soit active (les
hyenes étant des chasseurs cursoriaux censés étre plus efficaces en saison séche lorsque la
condition physique des proies se détériore rivaliseraient avec les lions dans les zones de points
d’eau a cette période de I'année pour défendre ces zones de chasse privilégiées) soit passive
(si lorsque les hyeénes arrivent dans une zone, les lions en partent a cause du dérangement
provoqué par les hyénes auprés des proies).
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Figure 15 : (a) Distribution des rencontres entre hyenes et lions en fonction de I'lannée
et de la présence de carcasse. (b) Distribution des rencontres entre hyénes et lions en
fonction de la distance a un point d’eau et de la présence de carcasse.

Dans une autre analyse (Périquet et al. en préparation), nous avons analysé la sélection de I’habitat
par les hyénes en fonction du risque de rencontre avec des lions. Nous avons montré que les
hyénes n’évitent pas les lieux récemment utilisés par les lions. Il semble fort probable que les
interactions prédateurs-prédateurs se jouent surtout sur des réponses réactives et que la
sélection de I’habitat des prédateurs semble tout d’abord influencée par la distribution des
proies (Broekhuis et al. 2013). C'est par exemple le cas des hyenes qui choisissent leur site de
repos diurne en fonction des derniéres positions des lions et non en fonction du risque de
rencontre calculé sur du plus long terme (Kushata et al. 2018).

Publications liées a cette section :

Broekhuis F, Cozzi G, Valeix M, McNutt JW & Macdonald DW (2013) Risk avoidance in sympatric large carnivores:
reactive or predictive? Journal of Animal Ecology 82: 1098-1105.

Kushata JNT, Périquet S, Tarakini T, Muzamba M, Mafuwa B, Loveridge AJ, Macdonald DW, Fritz H & Valeix M
(2018) Drivers of diurnal rest site selection by spotted hyaenas. Journal of Zoology 304: 132-140.

Périquet S, Fritz H, Revilla E, Macdonald DW, Loveridge AJ, Mtare G & Valeix M (soumis a Oikos) Dynamic
interactions between apex predators reveal contrasting seasonal attraction patterns and suggest changes in the
relative importance of facilitation and competition.

Périguet S, Courbin N, Chamaillé-Jammes S, Banda E, Loveridge AJ, Macdonald DW, Revilla E, Fritz H & Valeix
M (en préparation pour soumission a Animal Behaviour) Unsuspected attraction ? The potential for intraguild
interactions to influence apex carnivore habitat selection.

Valeix M, Chamaillé-Jammes S, Loveridge AJ, Davidson Z, Junt JE, Madzikanda H, Macdonald DW (2011a)
Understanding patch departure rule for large carnivores: lion movements support a patch-disturbance hypothesis.
The American Naturalist 178: 269-275.
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1.2.5 - Perspective : Vers une vision compléte de la communauté des prédateurs

Jusqu’a présent, je me suis intéressée aux interactions entre
H{—b‘ﬁfi Van Vel o . )2 N
les deux principaux grands prédateurs de I’écosysteme de

Hwange, a savoir le lion et la hyéne. Or, les écosystemes
africains sont caractérisés par une communauté tres riche de
. d %h‘h carnivores, tant du point de vue des grands carnivores (Fig. 6 ;
' Fig. 16) que des mesocarnivores (Fig. 16). Dans le cadre de la
these d’Aissa Morin que je dirige, nous allons analyser des données issues d’un réseau de
pieges photographiques déployés dans une grande partie de I'écosysteme de Hwange. De
telles données vont nous permettre d’étudier les patrons de cooccurrence spatiale et
temporelle des différentes especes de carnivores (grands et mesocarnivores) et nous
permettre de tester I'hypothése de « mesopredator release » selon laquelle lorsque
I’'abondance des grands carnivores diminue celle des carnivores plus petits augmente (Prugh et
al. 2009; Ritchie & Johnson 2009). Nous étudierons également les patrons d’associations
dynamiques pour identifier les attractions dynamiques et tester des hypotheses de facilitation
(directe et indirecte) entre deux prédateurs. Par ailleurs, je codirige une these de I'Université
d’Oxford qui vient a peine de commencer (Elisa Sandoval Serés) et qui va porter sur les effets
des lions et des hyénes sur |'écologie des lycaons.

Grands carnivores :

lion d’Afrique hyéne tachetée léopard guépard lycaon
Panthera leo Crocuta crocuta Panthera pardus Acynonyx jubatus Lycaon pictus

Mesocarnivores (exemples) :

caracal hyéne brune chacal a chabraque civette chat sauvage
Caracal caracal Hyaena brunnea Canis mesomelas Civettictis civetta Felis sylvestris

Figure 16 : Photographies de grands carnivores et de mesocarnivores prises par piégeage
photographique.
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1.3 - Role de I’habitat dans les interactions prédateurs-proies

1.3.1 - Habitat et écologie de la peur

L’analyse de I'emplacement de carcasses de proies tuées par des

H ara) lions dans I'écosystéme de Hwange a révélé que les lions tuent
? I’essentiel de leurs proies a moins de 2km d’un point d’eau (Vvaleix

- Ve et al. 2009b; Fig. 17a). De méme, l'analyse de carcasses sur

lesquelles les hyénes se sont alimentées (pas toujours facile de

<py ﬁ ‘%\%h faire la part des choses entre chasse active et charognage) a

) révélé que celles-ci se situent également essentiellement a

moins de 2km d’un point d’eau (données non publiées ; Fig. 17b). Les points d’eau émergent donc
comme des « hot-spots » des interactions prédateurs-proies dans I'écosysteme de Hwange.
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@) . o (b) EEm hyaena foraging sites
I lion kill sites = study area
25 | [ study area 25 J
o 20 A ® 20
2 g
g 15 $ 15 A
o o
& &
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0-1 12 23 34 45 56 6-7 7-8 89 9-10 0-1 12 23 34 45 56 6-7 78 89 9-10
Distance to the closest waterhole (km) Distance to the closest waterhole (km)

Figure 17 : Distribution des carcasses (a) tuées par les lions et (b) sur lesquelles les hyénes se sont
nourries dans I'écosystéme de Hwange.

En ce qui concerne les hyénes, nous avons montré, dans une analyse
de sélection de I'habitat menée dans le cadre de la thése de
Stéphanie Périquet, que les hyenes sont de vraies généralistes et
utilisent tous les types de végétation (Périquet et al. en préparation).

Dans le cadre de la thése de Zeke Davidson (thése pour laquelle j'ai
contribué a I'encadrement en tant que « mentor » pour I’'Université
d’Oxford), nous nous sommes également intéressés au rble de la
végétation dans la sélection de I'habitat et le comportement de
chasse des lions. Alors que les lions utilisent préférentiellement les
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zones ouvertes de leurs domaines vitaux, celles-ci
correspondant aux zones de forte abondance
d’herbivores, ils tuent leurs proies
préférentiellement dans les zones de végétation
dense qui entourent ces zones ouvertes (Davidson et
al. 2012). Ce dernier résultat est cohérent avec
d’autres travaux qui ont montré que les lions tuent

leurs proies a une quinzaine de meétres en | AR Pt oy ¥ar |
wan b KPR Al b 8 0L ol
moyenne d’un buisson (Loarie et al. 2013, Davies et al. = gbdd 2 WL

2016). Ainsi, la configuration de I’habitat est cruciale pour déterminer les lieux ou les
interactions prédateurs-proies vont étre importantes. Dans I'écosysteme de Hwange, les lions
chassent clairement autour des zones de points d’eau qui sont des attracteurs des herbivores
dans le paysage mais les chasses réussies sont dépendantes de la présence d’un couvert
végétal assez dense, ce qui est logique pour un tel chasseur a l'afft. Alors que c’est
I’'abondance des proies qui détermine la sélection de I’'habitat en général, c’est la vulnérabilité
de celles-ci qui est déterminante pour la sélection des zones de chasse (voir aussi Hopcraft et al.
2005, Balme et al. 2007). Ces travaux ont clairement mis en évidence que des mécanismes
différents sous-tendent le processus de sélection de I’'habitat a des échelles différentes.

Il est aussi important de noter I'importance de la végétation dans la perception du risque de
prédation par les herbivores. Nous avons en effet déja vu que toutes les especes d’herbivores
se déplacent dans les zones ouvertes lorsque des lions sont présents dans les alentours (Valeix
etal. 2009a). J'ai également contribué a une manipulation in natura de la qualité de la nourriture
pur les impalas (tonte de la strate herbacée, fertilisation) pour démontrer que, bien que la
qualité de la nourriture tende a faire diminuer la vigilance, celle-ci reste principalement
déterminée par la structure de I'environnement qui influence le risque percu de prédation
(Pays et al. 2012).

La structure du paysage est donc importante a prendre en compte pour comprendre
I'importance du processus de prédation dans le systeme étudié (Kauffman et al. 2007 ; Laundré et
al. 2014).

Publications liées a cette section :

Davidson Z, Valeix M, Loveridge AJ, Hunt JE, Johnson PJ, Madzikanda H & Macdonald DW (2012) Environmental
determinants of habitat and kill site selection in a large carnivore: scale matters. Journal of Mammalogy 93: 677 -
685.

Pays O, Blanchard P, Valeix M, Chamaillé-Jammes S, Duncan P, Périquet S, Lombard M, Ncube G, Tarakini T,
Makuwe E & Fritz H (2012) Detecting predators and locating competitors while foraging: an experimental study of
a medium-sized herbivore in an African savanna. Oecologia 169: 419-430.

Périguet S, Courbin N, Chamaillé-Jammes S, Banda E, Loveridge AJ, Macdonald DW, Revilla E, Fritz H & Valeix
M (en préparation pour soumission a Animal Behaviour) Unsuspected attraction ? The potential for intraguild
interactions to influence apex carnivore habitat selection.

Valeix M, Loveridge AJ, Chamaillé-Jammes S, Davidson Z, Murindagomo F, Fritz H & Macdonald DW (2009a)
Behavioral adjustments of African herbivores to predation risk by lions: spatiotemporal variations influence habitat
use. Ecology 90: 23-30.

Valeix M, Fritz H, Loveridge AJ, Davidson Z, Hunt JE, Murindagomo F & Macdonald DW (2009b) Does the risk of
encountering lions influence African herbivore behaviour at waterholes? Behavioral Ecology and Sociobiology 63:
1483-1494.
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1.3.2 - Role des points d’eau dans I’écologie des grands carnivores

H N Ayant montré |'importance des points d’eau pour les
herbivores dans les écosystemes de savane aride et semi-aride
|?ﬁ:’?~. avec de fortes agrégations d’herbivores autour des points d’eau
en saison seche (Vvaleix et al. 2009a, Valeix 2011), et le fait que la
plupart des carcasses tuées par des lions sont proches des
%. ﬁ %i“@ﬁ‘h points d’eau (valeix et al. 2009b), je me suis logiquement
intéressée a I'importance des points d’eau, qui peuvent étre
considérés comme de véritables patches de proies dans le paysage, dans |'écologie spatiale
des grands carnivores. L’analyse des
déplacements de lions équipés de
colliers GPS a révélé que les lions
sélectionnent tres fortement les zones
autour des points d’eau quelle que soit la
saison (Valeix et al. 2009a; Davidson et al.
2012) et que les points d’eau sont des
centres de connexion importants dans
les déplacements des lions (Vvaleix et al.
2010 ; Fig. 18a). J'ai également mis en évidence que les lions ne se déplacent pas de la méme
maniére s’ils sont proches ou loin d’un point d’eau : les déplacements autour des points d’eau
sont tortueux et caractérisés par des vitesses plutoét faibles (suggérant un comportement de
recherche alimentaire en zone restreinte — ARS « Area Restricted Search » ; Kareiva & Odell 1987) alors
gu’entre les points d’eau les mouvements sont orientés et a plus grande vitesse (Valeix et al.
2010). Ces résultats sont completement cohérents avec le fait que les lions tuent I'essentiel de
leurs proies autour des points d’eau (Valeix et al. 2009b).

A travers une étude originale combinant
I"'utilisation de données de colliers GPS mais aussi
une base de données sur les carcasses de proies
tuées par les lions, j'ai pu montrer que les lions qui
avaient tué une proie dans une zone de point d’eau
partaient ensuite a plus de 5 km de cette zone et |a
plupart du temps dans une nouvelle zone de point
d’eau (Valeix et al. 2011a). Les résultats de cette
étude suggerent fortement qu’une fois la présence
des lions détectée par les proies, les ajustements comportementaux des proies au risque de
prédation semblent créer une déplétion comportementale des proies rendant les proies plus
difficiles a attraper pour les lions. Cette dynamique des relations prédateurs-proies semble
forcer les lions a avoir une rotation de leurs terrains de chasses et donc une rotation dans
I'utilisation des points d’eau de leur domaine vital. Ce scénario est fortement supporté par le
fait que la taille du domaine vital des lions est déterminée par la dispersion des points d’eau
(Valeix et al. 2012a ; Fig. 18b), suggérant que les lions sécurisent un nombre minimum de points
d’eau pour pouvoir effectuer cette rotation entre points d’eau pour leur effort de chasse.
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Figure 18 : (a) Carte des déplacements d’un lion qui montre clairement que les points d’eau
(triangles noirs) sont des points de passages importants de ces déplacements. (b) Relation
entre la dispersion des points d’eau d’une zone et |la taille des domaines vitaux de lions.

Dans la these de Moreangels Mbizah que j’ai codirigée, nous avons rajouté un niveau de
complexité en essayant de comprendre comment les ressources (abondance, distribution et
caractéristiques des proies) influencent la taille des groupes de lions et la dynamique sociale
de fission-fusion de ces groupes (Mbizah et al. 2019, en révision). En particulier, nous avons montré
un compromis intéressant dans les décisions d’associations entre lions avec (i) des groupes
gui ont tendance a se diviser en sous-groupes avec des liens forts au sein des sous-groupes et
faibles entre sous-groupes lorsque les ressources sont rares ou difficiles a trouver, et (ii) des
groupes dont les membres restent le plus souvent ensemble avec des liens forts entre eux
tous lorsque les ressources sont abondantes et agrégées dans le paysage (Mbizah et al. en
révision). De plus, les membres d’un groupe ont tendance a rester ensemble lorsque les proies
sont de grande taille et donc plus difficiles a attraper (Mbizah et al. en révision).

Publications liées a cette section :

Davidson Z, Valeix M, Loveridge AJ, Hunt JE, Johnson PJ, Madzikanda H & Macdonald DW (2012) Environmental
determinants of habitat and kill site selection in a large carnivore: scale matters. Journal of Mammalogy 93: 677-
685.

Mbizah MM, Valeix M, Macdonald DW & Loveridge AJ (2019) Applying the Resource Dispersion Hypothesis to a
fission-fusion society: a case study of the African lion. Ecology and Evolution 9: 9111-9119.

Mbizah MM, Farine DR, Valeix M, Hunt JE, Macdonald DW & Loveridge AJ (en révision pour Journal of Animal
Ecology) Effect of ecological factors on fine-scale patterns of social structure in African lions.

Valeix M, Loveridge AJ, Chamaillé-Jammes S, Davidson Z, Murindagomo F, Fritz H & Macdonald DW (2009a)
Behavioral adjustments of African herbivores to predation risk by lions: spatiotemporal variations influence habitat
use. Ecology 90: 23-30.

Valeix M, Fritz H, Loveridge AJ, Davidson Z, Hunt JE, Murindagomo F & Macdonald DW (2009b) Does the risk of
encountering lions influence African herbivore behaviour at waterholes? Behavioral Ecology and Sociobiology 63:
1483-1494.

Valeix M, Loveridge AJ, Davidson Z, Madzikanda H, Fritz H & Macdonald DW (2010) How key habitat features
influence large terrestrial carnivore movements: waterholes and African lions in a semi-arid savanna of north-
western Zimbabwe. Landscape Ecology 25: 337-351.

Valeix M (2011) Temporal dynamics of dry-season water-hole use by large African herbivores in two years of
contrasting rainfall in Hwange National Park, Zimbabwe. Journal of Tropical Ecology 27: 163-170.

Valeix M, Chamaillé-Jammes S, Loveridge AJ, Davidson Z, Junt JE, Madzikanda H, Macdonald DW (2011)
Understanding patch departure rule for large carnivores: lion movements support a patch-disturbance hypothesis.
The American Naturalist 178: 269-275.

Valeix M, Loveridge AJ & Macdonald DW (2012a) Influence of prey dispersion on territory and group size of African
lions: a test of the resource dispersion hypothesis. Ecology 93: 2490-2496.
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1.3.3 - Perspective : Lien écologie spatiale et performance des grands carnivores

Je souhaite dans mes travaux a venir
effectuer un changement d’échelle dans ma
maniére d’étudier comment les proies
affectent leurs prédateurs. Jusqu’a présent,
je me suis intéressée a I'influence des proies
sur le comportement spatial des grands
carnivores. Je souhaite a présent
m’intéresser au role de la variabilité spatiale
et temporelle de la quantité et de la qualité
des patches de proies sur la performance
individuelle des grands carnivores (reproduction, survie) et a terme la démographie de ceux-
ci. Mes recherches antérieures ont montré que les lions sécurisaient un certain nombre de

points d’eau dans leur territoire. Or, les points d’eau sont hétérogenes en termes de
végétation environnante et de fréquentation par les herbivores (abondance, composition de
la communauté). Cette derniere peut étre quantifiée grace a I'existence du suivi de tous les
points d’eau du parc en fin de saison séche pendant 24h depuis 1972 (base de données tenue
par la WEZ (wildlife Environment Zimbabwe)). Cela permettra de connaitre les abondances
d’herbivores et la composition spécifique des communautés de herbivores fréquentant
chaque point d’eau. Je compte dans un premier temps identifier les points d’eau qui sont le
plus fréquemment utilisés par les lions et ceux qui sont utilisés de maniere intense lorsqu’ils
sont visités (Benhamou & Riotte-Lambert 2012). Je compte ensuite relier ces fréquences et
intensités d’utilisation des différents points d’eau par les lions a la "richesse" des points d’eau
(e.g. nombre de troupeaux d’herbivores, biomasse d’herbivores, mais aussi nombre de
troupeaux de buffles puisque le buffle est la principale proie du lion dans I'écosysteme de
Hwange) et aux caractéristiques de la végétation environnante. Dans un second temps, je
compte relier les patrons d’utilisation des points d’eau avec le succes reproducteur des lionnes
(fréquences des événements de reproduction, taille des portées, survie des jeunes). De telles
données démographiques sont rares pour une espéce de grand carnivore longévive et
résultent du suivi démographique de la population de lions mené a Hwange depuis 1999 par
la Wildlife Conservation Research Unit de I’Université d’Oxford. Nous testerons I’hypothese
selon laquelle les lionnes qui utilisent le plus les points d’eau les plus fréquentés par les
herbivores et dont la distance au plus proche couvert végétal est faible ont un meilleur succes
reproducteur. Le défi que je propose de relever est donc d’essayer pour une espece de grand
carnivore de quantifier le lien habitat - performance (voir Gaillard et al. 2010).
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1.4 - Perspective : Vers une réponse fonctionnelle réaliste chez les grands

carnivores

by

Cette perspective est présentée a part car elle se veut intégratrice des différentes
connaissances acquises sur (i) les comportements anti-prédateurs des proies, (ii) I'importance
de prendre en compte le contexte multi-spécifique et (iii) le réle de I’habitat dans les

interactions prédateurs-proies.

Au cceur de la relation entre un prédateur et
ses proies existe le lien entre les densités
locales de proies, le taux de rencontre entre
le prédateur et ses proies, la vulnérabilité des
proies, le temps nécessaire a un prédateur
pour capturer une proie et l'efficacité de
chasse du prédateur. Il s’agit de la réponse
fonctionnelle (Solomon 1949, Holling 1959a, 1966)
qui influence a terme la démographie et la
distribution des prédateurs. Historiquement,
les modeles théoriques de réponse fonctionnelle ont été élaborés a partir de travaux sur les
insectes (Holling 1959b, 1966). Ces modeles ont été étendus aux mammiferes herbivores (Spalinger
& Hobbs 1992) et aux oiseaux herbivores (Durant et al. 2003). Tous ces modeéles ne sont pas
complétement adaptés aux grands mammiféeres carnivores qui évoluent dans des milieux
naturels hétérogenes, des communautés de proies et de prédateurs multi-spécifiques, avec
des proies trés mobiles qui ont un grand nombre de réponses anti-prédateurs. Je souhaite
dans les années a venir réussir, a partir de I'ensemble de mes travaux sur les interactions
prédateurs-proies, a faire émerger une vision dynamique et réaliste de la réponse
fonctionnelle chez les grands mammiferes carnivores. Pour cela, je compte mener une
réflexion théorique sur la maniere d’aller vers une telle réponse qui prendra en compte (i)
I’écologie comportementale des interactions prédateurs-proies avec toute la variabilité
spatio-temporelle qui la caractérise et en prenant soin de considérer les prédateurs comme
des acteurs dynamiques de ces interactions (Lima 2002, Valeix et al. 2011a), et (ii) le contexte multi-
spécifique dans lequel ces interactions se déroulent. Par ailleurs, grace a des travaux de
terrain, je chercherai a coupler les abondances locales et les traits comportementaux des
proies aux caractéristiques des prédateurs pertinentes pour la réponse fonctionnelle (effort
de prospection, succés de chasse, décision de quitter un patch). En particulier, je souhaite
mesurer |'efficacité de chasse des grands carnivores. Cette variable est difficile a mesurer sur
le terrain. Traditionnellement, elle a été estimée a partir du suivi direct en véhicule de
prédateurs pendant plusieurs nuits. Un tel suivi est extrémement difficile, voire impossible,
dans la plupart des savanes arbustives et arborées telles que celle de Hwange. Par ailleurs, ce
type de suivi plutét intrusif a des chances d’influencer le comportement de chasse des
prédateurs. Ainsi, I'approche privilégiée ici est basée sur I'analyse de données issues de
colliers GPS. Or, si les chasses avec succés sont assez faciles a identifier avec des données
issues de colliers GPS classiques, il reste encore un défi a relever, a savoir arriver a identifier
les chasses non fructueuses. Grace a I'obtention récente d’un financement pour mon projet
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ANR Jeune Chercheuse FUTURE-PRED, je compte relever le défi d’identifier, pour la premiere
fois a ma connaissance chez des grands carnivores, les chasses ratées des prédateurs grace au
déploiement de colliers GPS avec des accélérometres et des enregistreurs de sons embarqués
(« audio-loggers » utilisés dans le cadre d’une collaboration avec Simon Chamaillé)®. Cela nous permettra
de décrire la variabilité spatiale et temporelle de I'efficacité de chasse des prédateurs et d’aller
donc vers une réponse fonctionnelle plus réaliste.

5 Voir détail pages 76-77.
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2 - Role des éléphants dans

¥ H

les relations prédateurs-proies
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L'une des principales caractéristiques du parc de Hwange est sa forte
abondance en éléphants. En effet, avec une taille de population qui
fluctue autour de 30000 individus (Chamaillé-Jammes et al. 2008), la
densité moyenne de la population d’éléphants sur I’'ensemble du parc
est d’environ 2 individus/km? et atteint plus de 3 individus/km? a la fin
de la saison séche dans le nord du parc (jusqu'a 9 individus/km?
certaines années dans la zone de Main Camp ; Chamaillé-Jammes et al. 2009). Il s’agit des densités
parmi les plus élevées au monde (Chase et al., 2016 ; Fig. 4). Par conséquent, il n’est pas étonnant
gue j’ai commencé mes recherches dans le parc de Hwange en travaillant sur les effets de
telles densités d’éléphants. De telles recherches répondent a une
forte demande des Parcs Nationaux du Zimbabwe en connaissances
sur les conséquences de la trés forte abondance de la population
d’éléphants sur le fonctionnement de I’écosystéme. Ainsi, ma thése
a porté sur le réle des éléphants dans la structure et le
fonctionnement de la communauté d’herbivores, en explorant
surtout des mécanismes de compétition. Par la suite, j'ai continué a
travailler sur les effets des éléphants sur le fonctionnement des
communautés de grands mammiféeres et mes travaux récents sur les
relations prédateurs-proies m’ont entre autre amenée a concevoir
un projet de these pour comprendre comment les éléphants
peuvent influencer les relations prédateurs-proies (these de Nicolas
Ferry que j’ai codirigée).

“ m Nous allons voir dans les parties qui suivent (1) le role des
éléphants en tant que ressource alimentaire pour les

/ prédateurs et les conséquences de cela pour le
— . , . ~
fonctionnement du réseau trophique ; (2) le role des

g éléphants en tant que modificateur de I'environnement

au sein duquel les interactions prédateurs-proies ont

%\@fn lieu ; et (3) le réle des éléphants en tant que modificateur
i

des comportements des autres herbivores autour des

v

points d’eau et les conséquences de cela pour la vulnérabilité de ceux-ci a la prédation.

Publications liées a cette section :

Chamaillé-Jammes S, Fritz H, Valeix M, Murindagomo F & Clobert J (2008) Resource variability, aggregation and
direct density dependence in an open context : the local regulation of an African elephant population. Journal of
Animal Ecology 77: 135-144.

Chamaillé-Jammes S, Valeix M, Bourgarel M, Murindagomo F & Fritz H (2009) Seasonal density estimates of
common large herbivores in Hwange National Park, Zimbabwe. African Journal of Ecology 47: 804-808.
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2.1 - Role des éléphants dans les réseaux trophiques

2.1.1 - l’éléphant : une ressource pour les prédateurs

L’éléphant est une espece classiquement considérée comme
H m inaccessible aux prédateurs (Sinclair et al. 2003, Hopcraft et al.
m/ 2010). Toutefois, a travers les études des régimes alimentaires
des lions et des hyénes menées respectivement dans le cadre
des théses de Zeke Davidson et Stéphanie Périquet, nous
% ﬁ %h avons molntré que Ijéléphan.t représente 9% des proies
consommées par les lions (Davidson et al. 2013) et plus de 40%

des proies consommeées par les hyenes (Périquet et al. 2015) dans I’écosystéme de Hwange.

D’une part, la mortalité naturelle des éléphants, et en
particulier des jeunes éléphants, qui se produit lors des
sécheresses (Dudley et al. 2001, Foley et al. 2008) entraine un
nombre important de carcasses dans le paysage lors des
années de sécheresse a |'échelle d’une population qui
oscille autour de 30000 éléphants. La plupart des
carnivores étant des charognards facultatifs, cela présente
une source de nourriture non négligeable pour les
populations de carnivores de I'écosysteme de Hwange.

D’autre part, les éléphants représentant 80% de la
biomasse des herbivores de I’écosysteme de
Hwange, certains groupes de prédateurs se sont
spécialisés dans la chasse d’éléphants (jeunes ou
sub-adultes) en fin de saison seche, lorsque ceux-
ci sont fatigués par les distances croissantes qu’ils
doivent parcourir entre les points d’eau et les
zones d’alimentation (Chamaillé-lammes et al. 2013).
Ces comportements n’ont été rapportés que trés
rarement et n’existent que dans les écosystemes
caractérisés par de tres fortes abondances d’éléphants comme Hwange (Loveridge et al. 2006 pour
les lions, Salnicki et al. 2001 pour les hyénes) ou le parc national de Chobe au Botswana (Joubert 2006).

Dans une analyse de réseaux trophiques a laquelle j’ai contribué, nous avons montré que les
éléphants font donc partie intégrante du réseau trophique de Hwange, contrairement a la
plupart des écosystemes de savane (Fritz et al. 2011 ; Fig. 19).
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Figure 19 : Réseaux trophiques de 4 écosystémes africains. Les cercles représentent des
especes différentes et la taille des cercles est proportionnelle a 'abondance de I'espéce dans
I’écosysteme. Les espéces sont classées de gauche a droite par ordre croissant de taille
corporelle (sauf la hyéne et le [éopard qui ont été intervertis par souci de clarté de la figure).
La taille des traits est proportionnelle au flux de ressources. Dans I'écosysteme de Hwange, il
faut remarquer que I'éléphant représente I'essentiel de la biomasse des herbivores et qu’il est
relié (contrairement aux autres écosystémes) a deux espéces de carnivores : le lion et la hyéne.

Publications liées a cette section :

Davidson Z, Valeix M, van Kesteren F, Loveridge AJ, Hunt JE, Murindagomo F & Macdonald DW (2013) Seasonal

diet and prey preference of the African lion in a waterhole-driven semi-arid savanna. PLoS ONE 8: e55182.

Fritz H, Loreau M, Chamaillé-Jammes S, Valeix M & Clobert J (2011) A food web perspective on large herbivore
community limitation. Ecography 34: 196-202.

Périquet S, Valeix M, Claypole J, Drouet-Hoguet N, Salnicki J, Mudimba S, Revilla E & Fritz H (2015) Spotted
hyaenas switch their foraging strategy as a response to changes in intraguild interactions with lions. Journal of

Zoology 297: 245-254.
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2.1.2 - Effet des éléphants sur les populations d’autres herbivores

“ m Entre 1980 et 1986, les Parcs Nationaux du Zimbabwe ont
effectué des abattages massifs d’éléphants afin de

m contréler la population d’éléphants de Hwange jugée
alors trop abondante par les gestionnaires du parc. Lors

\ de ces abattages, les carcasses d’éléphants (quelques
J %h centaines a quelques milliers par an) étaient laissées sur
%“ 1 | place et fournissaient donc de nombreuses carcasses
disponibles pour les populations de prédateurs. Malheureusement, il n’y a pas de données sur
les populations de prédateurs pour cette époque. Si jamais les populations de prédateurs ont

augmenté a cause des carcasses liées aux abattages des éléphants, cela a pu avoir des
répercussions sur les populations d’autres herbivores (voir section 2.1.3).

Indépendamment de cela, je me suis intéressée aux conséquences de 'augmentation de la
population d’éléphants qui a eu lieu suite a I'arrét des abattages massifs sur les abondances
des populations d’autres herbivores. En utilisant des bases de données de comptages (aux
points d’eau ou routiers) historiques, j’ai pu montrer qu’en paralléle de la croissance de la
population d’éléphants qui a eu lieu de 1986 a 1992, une chute des effectifs de nombreuses
autres espéces d’herbivores s’est produite (Valeix et al. 2007a, 2008 ; Fig. 20).
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Figure 20 : Changements des densités des populations d’herbivores dans la
zone de Main Camp, au Nord du parc de Hwange, entre la période 1979-1986
(pendant les abattages massifs d’éléphants) et la période 1999-2005 (apres
la forte croissance de la population d’éléphants suite a I’arrét des abattages).

J'ai toutefois exclu (i) I'hypothése d’un effet négatif de la modification des milieux par les
éléphants sur les autres herbivores (voir section 2.1.3 « Végétation modifiée par les éléphants et sélection
de I'habitat par les herbivores ») et (ii) I’hypothese d’interférence pour I'eau entre éléphants et
autres herbivores (voir sections 2.3.1 « Ajustements comportementaux des herbivores a la présence
d’éléphants » et 2.3.3 « Perspective : Eléphants et interactions prédateurs-proies aux points d’eau ») pour

expliquer ces déclins. J’avais alors discuté d’autres hypotheses alternatives liées aux éléphants
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mais j’avais également avancé un scénario de faible quantité de pluie pendant les saisons
seches lors des années ou la plupart des espéces ont vu leurs effectifs diminuer (valeix et al.
2008a). En effet, la pluviométrie de saison seche semble avoir un effet important sur la
dynamique des populations d’herbivores africains et de nombreuses populations d’herbivores
ont vu leurs effectifs diminuer au cours de cette période dans d’autres écosystémes (Ogutu &
Owen-Smith 2003). Aujourd’hui, aprés réflexion, on ne peut pas exclure non plus un scenario
selon lequel la chute des populations d’herbivores seraient liée au report de prédation des
populations de prédateurs boostées lors des épisodes d’abattage massif d’éléphants. Mais
cela ne reste qu’une hypothese difficile a tester.

Publications liées a cette section :

Valeix M, Fritz H, Dubois S, Kanengoni K, Alleaume S & Said S (2007a) Vegetation structure and ungulate
abundance over a period of increasing elephant abundance in Hwange National Park, Zimbabwe. Journal of
Tropical Ecology 23: 87-93.

Valeix M, Fritz H, Chamaillé-Jammes S, Bourgarel M & Murindagomo F (2008a) Fluctuations in abundance of large
herbivore populations: insights into the influence of dry season rainfall and elephant numbers from long-term data.
Animal Conservation 11: 391-400.

2.1.3 - Perspective : Vers une scénarisation du réle des éléphants dans le réseau
trophique
T e . les pics de carcasses d’éléphants les années de

by

sécheresse peuvent s’apparentés a des ressources
pulsées, c’est-a-dire que ce sont des ressources qui
deviennent sporadiquement trés abondantes pendant
une courte durée mais qui restent rares (Chesson et al.
2004 ; Holt 2008). Or, vu la tendance a l'aridification de
I’Afrique australe (Gianinni et al. 2008), ce sont des
événements qui sont appelés a devenir de plus en plus
fréquents. De telles ressources lorsqu’elles deviennent récurrentes peuvent modifier la
structure et le fonctionnement des communautés, soit en permettant une coexistence qui
autrement ne se produirait pas, soit en entravant des mécanismes de coexistence efficaces
dans des environnements stables (Holt 2008 ; Wilson & Wolkovich 2011). C'est une problématique
scientifique qui me tient a coeur et je souhaite me rapprocher de collégues spécialistes en
modélisation de la dynamique des réseaux trophiques (Elisa Thébault, Colin Fontaine, Sonia Kéfi)
pour explorer cela. En effet, puisque les éléphants font partie du régime alimentaire des deux
grands prédateurs de Hwange en année de sécheresse, deux mécanismes peuvent étre
proposés : (i) soit les éléphants relachent les autres herbivores d’une pression de prédation
dans les années séches, ce qui pourrait étre bénéfique pour les autres herbivores et les aider
a passer les années critiques en termes d’accés aux ressources ; (ii) soit les éléphants, en
fournissant plus de carcasses (et de grandes carcasses) dans le systéme, boostent les
populations de carnivores mais celles-ci, lorsque les éléphants ne sont plus disponibles en tant
gue carcasses ou disponibles a la prédation, imposent une pression de prédation trop forte
par rapport aux autres populations d’herbivores. De maniere générale, comment la présence
d’éléphants en tant que ressource alimentaire peut influencer la structure et le
fonctionnement du réseau trophique de Hwange reste un grand champ a explorer.
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2.2 - Role des éléphants en tant qu’ingénieurs des écosystémes

La section 1.3.1 a mis en évidence l'importance de la

H ”\ végétation pour les relations prédateurs-proies, que ce soit
pour |'efficacité de chasse des prédateurs ou pour le risque
= percu de prédation chez les proies. Or, de nombreuses

sont de véritables ingénieurs des écosystemes (Jones et al.
1994 ; du Toit et al. 2014) capables de profondément modifier
la structure des habitats (revue par Guldemond & van Aarde 2008). Une partie de mes recherches a
donc été dédié a comprendre si I'éléphant joue un réle de modificateur des interactions
prédateurs-proies a travers son action sur I'environnement (« Environment-mediated

études ont porté sur les effets des éléphants sur la
h végétation et il est maintenant reconnu que les éléphants

interaction modification »).

2.2.1 - Effets des éléphants sur la végétation

Lorsque l'on s’intéresse a |'état de I'art sur le réle des éléphants sur la végétation, on remarque
gu’il existe une grande diversité dans les caractéristiques des études : diversité des milieux,
diversité des durées d’étude (souvent quelques années seulement), et diversité de la taille des
zones étudiées (beaucoup de systémes cloturés couvrant des surfaces beaucoup plus petites
qgue celles dont les éléphants ont besoin naturellement pour se déplacer - Tshipa et al. 2017).
Cette diversité a mené a des conclusions contrastées et une revue de la littérature a mis
I'accent sur le manque d’étude sur le long-terme dans des grands systémes ouverts (Guldemond
& van Aarde 2008). Le parc de Hwange, grande aire protégée non cléturée incluse dans la plus
grande aire de conservation transfrontaliere du monde (Fig. 5), avec sa forte densité de
population d’éléphants (et cela depuis des dizaines d’années), représente un site idéal pour
mesurer les modifications de la végétation par les éléphants sur du long-terme et en
population ouverte. Toutefois, il est a noter que la croissance de la population d’éléphants
ayant eu lieu avant le début de nos travaux dans le parc de Hwange, les changements de
végétation que nous documentons concernent slirement une phase de stabilisation de la
végétation dans un nouvel état apres la croissance de la population d’éléphants.

Dans le cadre des suivis au long-terme de la Zone Atelier de
Hwange, 12 plots permanents de suivi de la végétation
(taille : 25m*50m) ont été installés depuis 2001 et un suivi
exhaustif de la végétation ligneuse (espéce, hauteur,
diametre des troncs, taille des houppiers, dégats par les
éléphants) a été effectué en 2001, 2003, 2008 et 2015. Ces
données ont été analysées dans le cadre de la thése de
Nicolas Ferry (Ferry et al. soumis). Nous n'avons observé
gu'une tres légére modification de la composition de la communauté des espéces de plantes
ligheuses: bien que des extinctions locales et des colonisations aient été observées chez les
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especes rares, les especes végétales dominantes sont restées stables. Nous n’avons pas décelé
de changements significatifs de I'abondance globale des plantes ligneuses, de leur hauteur et
du diametre des troncs, bien que la classe des grands arbres (> 2m) ait connu une légere chute
des effectifs et celle des jeunes plantes (< 50 cm) une augmentation des effectifs. Le fait que
nous n’ayons pas détecté de modification des abondances des plantes ligneuses et des
hauteurs des plantes est cohérent avec d’autres résultats de modification des grandes classes
de structure de la végétation a partir de I'analyse de photographies aériennes (Valeix et al.
2007a). Cependant, nous avons constaté une forte réduction du diamétre des houppiers pour
les plantes dont la hauteur était comprise entre 50 et 200 cm (Fig. 21). De manieére intéressante,
la classe de hauteur entre 50 et 200 cm est celle pertinente pour I’écologie des autres grands
mammiféres et cette réduction du diametre des houppiers correspond a une augmentation
de la visibilité dans les milieux et a des distances par rapport a des sites potentiels d’afflt plus
grandes (Fig. 22).
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Figure 21 : Changements du diameétre des houppiers en fonction de la taille des plantes ligneuses et
de la période étudiée pour les 12 plots de végétation distribués dans quatre grands types de
végétation (B : savane arborée a Baikiaea plurijuga, C : savana arbustive a Combretum, M : savane
arbustive a Colophospermum mopane, T : savane arbustive a Terminalia sericea). La ligne verticale
représente les plantes de 2m de hauteur.
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Figure 22 : Cette figure extraite de la thése de Nicolas Ferry (merci Nicolas) illustre les modifications
de structure de la végétation entre des zones avec peu d’éléphants (a et c) et des zones avec beaucoup
d’éléphants (b et d). (a) and (b) représentent la vue de la canopée, alors que (c) et (d) représentent la
vue du « sous-bois ».

Publications liées a cette section :

Valeix M, Fritz H, Dubois S, Kanengoni K, Alleaume S & Said S (2007a) Vegetation structure and ungulate
abundance over a period of increasing elephant abundance in Hwange National Park, Zimbabwe. Journal of
Tropical Ecology 23: 87-93.

Ferry N, Dray S, Fritz H, Ipavec A, Wigley B, Charles-Dominique T, Bourgarel M, Sebele L & Valeix M (soumis a
Functional Ecology) Long-term high density of African elephants clears the understorey and promotes a new stable
woody vegetation composition.

2.2.2 - Végétation modifiée par les éléphants et sélection de I'habitat par les
herbivores

Lors de mes recherches, j"ai mesuré comment les changements de la végétation causés par
les éléphants influencent la sélection de I’habitat (a I"’échelle du micro-habitat) par cing
espéces d’herbivores (la girafe, le koudou, le steenbok, I'impala et le zebre). J'ai montré que
les petites espéces (steenbok et impala) utilisent préférentiellement la végétation modifiée
par les éléphants (valeix et al. 2011b). Ceci est cohérent avec une hypothése de facilitation
alimentaire grace a la création de « browsing lawns® » par les éléphants qui bénéficient a
moyen terme aux plus petits herbivores brouteurs (Rutina et al. 2005 ; Fornara & du Toit 2007). Des
effets possibles plus subtils ont été détectés pour les brouteurs de grande taille (girafe et

6 Le terme ‘browsing lawn’ fait référence 3 la capacité que certaines plantes ont, lorsqu’elles sont broutées
intensément, d’étre caractérisées par des taux élevés de repousse des tiges et des feuilles et un fort potentiel de
ramification.
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koudou). Ceux-ci tendent a sélectionner les zones avec des plantes cassées et déracinées par
les éléphants mais évitent les zones de taillis qui se forment pour certaines espéces de plantes
aprées ététage du tronc principal par les éléphants (valeix et al. 2011b). Tous les herbivores (a
I’exception du steenbok) sélectionnent des sites caractérisés par des plantes déracinées et
cassées par des éléphants, associés a une visibilité plus élevée (Fig. 23 ; Valeix et al. 2011b).
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Figure 23 : (a) Lien entre la visibilité des milieux et leur niveau d’impact par les
éléphants. (b) Probabilité de sélection d’un site en fonction de la visibilité dans ce site.

Ces résultats sont cohérents avec la sélection de sites caractérisés par une meilleure
probabilité de détecter un prédateur, suggérant que le risque percu de prédation joue un role
important dans la sélection des sites par la majorité des herbivores. Ces résultats montrent
comment les éléphants peuvent avoir des effets indirects qui influencent la sélection de
I’habitat par d’autres herbivores.

Publication liée a cette section :

Valeix M, Fritz H, Sabatier R, Murindagomo F, Cumming D & Duncan P (2011b) Elephant-induced structural
changes in the vegetation and habitat selection by large herbivores in an African savanna. Biological Conservation
144: 902-912.

2.2.3 - Végétation modifiée par les éléphants et zones d’alimentation des prédateurs

Quasiment aucune étude n’a porté sur les conséquences des modifications de la végétation
par les éléphants sur la sélection de I'habitat par les grands carnivores et leur stratégie de
chasse (mais voir Tambling et al. 2013). Or, en modifiant le couvert et la visibilité dans les habitats
(Fig. 22, 23a), les éléphants sont a méme de modifier les possibilités d’approche et d’embuscade
des prédateurs, en particulier de chasseurs a I'affit comme le lion, et par conséquent le succes
de chasse des prédateurs et les relations prédateurs-proies. En effet, la configuration des
micro-habitats est trés importante pour le succes de chasse des lions pour lesquels il a été
montré que les attaques avec succes ont lieu a une dizaine de metres d’une zone d’aff(t (Loarie
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et al. 2013). Dans le cadre des théses de Nicolas Ferry et Moreangels Mbizah, nous avons mis
en place un protocole d’identification des zones de chasse avec succes des lions et nous y
avons mesuré la visibilité ainsi que la distance a la zone d’aff(it la plus proche et |’existence
d’impacts des éléphants dans le milieu considéré. Nous testions initialement une hypothese
de sélection des sites pour la vulnérabilité des proies (« prey vulnerability hypothesis » - voir aussi
Hopcraft et al. 2005) et nous nous attendions a ce que les lions tuent plus dans des zones
caractérisées par une faible visibilité et donc dans les zones les moins impactées par les
éléphants. Toutefois, I'analyse des données récoltées a révélé le patron inverse et mis en
évidence que les zones de chasse avec succes des lions sont principalement situées dans les
habitats modifiés par les éléphants (Ferry et al. soumis). Ce résultat semble plutét supporter une
hypothése de sélection des sites pour I'abondance des proies (« prey abundance hypothesis »)
étant donnés les résultats de la section 2.2.2. A I’échelle des micro-habitats, les lions tuent
dans les zones ou les distances a une zone d’afflt sont les plus faibles mais nous n’avons pas
réussi a détecter d’effet des éléphants a cette échelle (Ferry et al. soumis).

Publication liée a cette section :

Ferry N, Mbizah MM, Loveridge AJ, Macdonald DW, Dray S, Fritz H & Valeix M (soumis & Oecologia) Environment-
mediated trophic interaction modification in large mammal communities: can African elephants affect where African
lions kill their prey through modification of vegetation structure?

2.2.4 - Perspective : Vers une quantification du succes de chasse des prédateurs

Le travail ci-dessus que nous avons mené dans
le cadre des theses de Nicolas et de
Moreangels était basé sur les carcasses de
proies retrouvées et donc sur les chasses avec
succeés des lions. Cependant, un méme
nombre de carcasses retrouvées peut résulter
d’un faible nombre de tentatives de chasse
combiné a un fort succes de chasse ou d’un
grand nombre de tentatives de chasse
combiné a un faible succes de chasse, et cela
a des implications trés différentes pour les prédateurs (e.g. dépenses énergétiques des
prédateurs) et pour leurs proies (e.g. niveau de peur). Grace a l'identification des chasses
ratées des prédateurs qui va avoir lieu dans le cadre de mon projet ANR FUTURE-PRED, je
pourrai évaluer le nombre de tentatives de chasse et le succes de chasse des lions dans des
sites contrastés en termes d’impacts par les éléphants. Les travaux ci-dessus pourront donc
étre revisités a la lumiére de ces nouvelles variables et je souhaite continuer a étudier le role
des éléphants en tant qu’ingénieurs du paysage de la peur.
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2.3 - Role des éléphants dans I’accés a I’eau par les autres herbivores

“m Tout un pan de mes travaux a porté sur |'étude des
différents mécanismes de compétition par interférence

m entre éléphants et autres herbivores aux points d’eau. Ces
‘ mécanismes sont susceptibles d’opérer dans le parc de

u?ma—.

b\‘ h Hwange oU, en saison seche, I'eau de surface n’est
=
1 F“

a My présente que sous forme de quelques points d’eaux
% ! pompés d'une étendue limitée (Fig. 3). Dans cet
écosystéme, la ressource en eau ne se renouvele pas naturellement a I'échelle d’une saison
seche. Si la déplétion est un mécanisme qui existe en début de saison séche lorsque de
nombreux points d’eau naturels s’asséchent, elle peut toutefois étre considérée réduite en fin
de saison seche lorsque les parcs nationaux maintiennent un certain nombre de points d’eau
actifs par pompage. Grace au renouvellement quasi-permanent de cette ressource en fin de
saison seche, le parc de Hwange est un site idéal pour étudier les phénomeénes d’interférence.
Comme les éléphants, par leur nombre et leur taille corporelle, ont de fortes chances d’étre
dominants dans les interactions interspécifiques (Owen-Smith 1988, Berger & Cunningham 1998), j'ai
cherché a savoir si les éléphants monopolisent la ressource en eau lors des années critiques au
détriment des autres especes. Différents mécanismes ont été explorés pour répondre a cette
guestion : (i) déplacement des niches temporelles d’occupation des points d’eau par les autres
especes pour éviter des chevauchements aux points d’eau avec les éléphants, (ii) évitement
spatial des éléphants et rebroussement de chemin lorsque des herbivores arrivent a un point
d’eau avec des éléphants, (iii) temps passé plus long pour accéder a I'eau de boisson (temps
d’approche du point d’eau et temps potentiel de boisson) a cause de niveaux de vigilance plus
élevés, (iv) évitement spatial a fine échelle, c’est-a-dire a I'échelle du point d’eau, des
éléphants par les autres especes. Pour cela, en plus de I'analyse d’'une base de données de
suivi des points d’eau du parc sur le long-terme en fin de saison séche (base de données de la
WEZ), j’ai mis en place le suivi régulier de points d’eau répartis dans la zone nord du parc. Les
points d’eau ont été suivis pendant I'intégralité des saisons séches 2003 et 2004, c’est-a-dire
de mai a novembre. Les périodes de pleine lune ont été choisies afin de suivre I'activité aux
points d’eau la nuit. Les points d’eau étaient alors suivis 24 heures, de midi a midi. Pendant
les périodes de nouvelle lune, ils étaient suivis seulement 12 heures le jour, de 6h00 a 18h00.
Ainsi, chaque point d’eau était suivi une fois toutes les deux semaines. Lors des suivis, chaque
herbivore ou groupe d’herbivores entrant ‘
dans la zone du point était noté, ainsi que les
événements de boisson et les interactions
agonistiques entre éléphants et autres
herbivores. Le positionnement de chaque
animal dans la zone du point d’eau était noté
tous les quarts d’heure. Au total, ce suivi
représente 3744 heures d’observation et j'ai
eu le privilege d’observer ce gqu’il se passe
aux points d’eau pendant plus de 900 h.
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2.3.1 - Ajustements comportementaux des herbivores a la présence d’éléphants

Une premiere étude (Valeix et al. 2007b) @ montré que
lors des années normales en termes de
pluviométrie, les éléphants n’occupent les points
d’eau qu’en fin de journée, alors que lors des années : ) §ousale SSRICL K
plus séches, les éléphants sont plus nombreux (voir W} = = 8 el
aussi Valeix 2011) et les points d’eau sont utilisés par

les éléphants dés le début de I'apres-midi (Fig. 24a),
ce qui augmente le risque de cooccurrence entre
éléphants et autres herbivores et le risque
d’interactions agressives entre éléphants et autres

herbivores. Nous avons également montré que les especes les plus touchées par les
interactions agressives avec les éléphants (hippotrague rouan, hippotrague noir, grand
koudou, impala et dans une moindre mesure phacochére et buffle) sont celles qui déplacent
leurs niches temporelles aux points d’eau dans les années séches (celles-ci se décalent en
moyenne en fin de matinée) afin de maintenir un chevauchement temporel constant avec les
éléphants (Fig. 24b). Les espéces moins touchées par les interactions agressives de la part des
éléphants (gnou, cobe a croissant, girafe et zébre) ne montrent, elles, aucun changement de

niche temporelle et, par conséquent, leur chevauchement temporel avec les éléphants
augmente les années seches.
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Figure 24 : (a) Lien entre la pluviométrie annuelle et I'heure moyenne d’arrivée des
éléphants aux points d’eau. (b) Lien entre I’'heure moyenne d’arrivée des éléphants aux
points d’eau et I’heure moyenne d’arrivée des koudous aux points d’eau.
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Dans une autre étude (valeix et al. 2008b), je me suis intéressée au
comportement des herbivores lorsqu’ils arrivent dans une zone de
points d’eau et que celle-ci est occupée par des éléphants. Jai
regardé si les herbivores repartent d’une zone du point d’eau sans
avoir bu en fonction de la présence et de I'abondance des éléphants.
Cette étude a montré que seuls les girafes et les hippotragues rouans
ont des probabilités de boire faibles lorsqu’ils entrent dans une zone
de point d’eau avec de nombreux éléphants. Pour les autres espéeces
d’herbivores, la présence et I'abondance d’éléphants a un point
d’eau ne les empéchent pas de venir boire une fois qu’ils sont entrés
dans la zone d’un point d’eau.

Dans cette méme étude (Valeix et al. 2008b), je me suis
penchée sur le temps d’approche des points d’eau. La
présence d’éléphants en grand nombre entraine un
allongement du temps d’approche des points d’eau
pour trois espéces (girafe, zébre et phacochére). Enfin,
dans une troisieme étude (Valeix et al. 2009c¢), j’ai montré
gue toutes les especes d’herbivores avaient des temps
potentiels de boisson plus longs en présence
d’éléphants, ce qui suggere des temps de vigilance
plus longs sGrement liés au risque de compétition par interférence avec les éléphants. Je n’ai
pas mis en évidence de réduction du temps de boisson potentiel liée aux éléphants.

Publications liées a cette section :

Valeix M, Chamaillé-Jammes S & Fritz H (2007b) Interference competition and temporal niche shifts: elephants
and herbivores communities at waterholes. Oecologia 153: 739-748.

Valeix M, Fritz H, Matsika R, Matsvimbo F & Madzikanda H (2008b) The role of water abundance, thermoregulation,
perceived predation risk and interference competition in water access by African herbivores. African Journal of
Ecology 46: 402-410.

Valeix M, Fritz H, Canévet V, Le Bel S & Madzikanda H (2009c) De elephants prevent other African herbivores
from using waterholes in the dry season? Biodiversity and Conservation 18: 569-576.

Valeix M (2011) Temporal dynamics of dry-season water-hole use by large African herbivores in two years of
contrasting rainfall in Hwange National Park, Zimbabwe. Journal of Tropical Ecology 27: 163-170.

2.3.2 - Agrégation aux éléphants a fine échelle : un patron inexpliqué

Des données de I'occupation des points d’eau a fine échelle spatiale ont été collectées dans
le cadre de ma these ont été analysées dans le cadre de la these de Nicolas Ferry. Toujours
sous I'hypotheése d’une compétition par interférence entre éléphants et autres herbivores,
nous avons testé la prédiction que les herbivores évitent spatialement les éléphants dans les
zones de points d’eau et boivent loin des éléphants. Nous avons mis en évidence le patron
inverse, a savoir une agrégation spatiale a fine échelle des autres herbivores aux éléphants en
fin de saison séche (Ferry et al. 2016). Deux mécanismes ont été suggérés pour expliquer ce
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patron : (i) un mécanisme d’agrégation passive selon lequel les éléphants et les autres
herbivores se retrouvent dans les mémes secteurs des points d’eau pour boire, a savoir proche
de I'arrivée de I'’eau pompée, pour accéder a une eau de bonne qualité puisque I'accumulation
de féces et d’urine au fur et a mesure que la saison séche progresse entraine une dégradation
de la qualité de I'eau (Msiteli-Shumba et al. 2018) ; et (ii) un mécanisme d’agrégation actif selon
lequel les herbivores se sentent plus protégés du risque de prédation lorsqu’ils sont proches
des éléphants (« body-guard hypothesis »). Dans le cadre de la thése de Nicolas, nous avons donc
mis en place deux protocoles de terrain pour explorer ces deux mécanismes. La mesure de la
qualité de l'eau a différents endroits des points d’eau a confirmé une hétérogénéité des
propriétés physico-chimiques de I'eau au sein des points d’eau (Ferry et al. sous presse ; Fig. 25a)
mais des positionnement différents des éléphants et des autres espéces de herbivores en ce
qui concerne leurs zones de boisson (Ferry et al. sous presse ; Fig. 25b). Nicolas a également mené
un protocole de repasse acoustique de cri de lion pour tester si les autres herbivores se
rapprochaient des éléphants en période risquée. Or, lors de telles repasses, les éléphants ont
eu tendance a s’enfuir (Ferry et al. en préparation). Pour I'instant, les patrons d’agrégations mis en
évidence n’ont pas pu étre expliqués.
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Figure 25 : (a) Schéma illustrant la qualité de I'eau dans les points d’eau par rapport a la zone d’arrivée
de I'eau pompée. (b) Distance moyenne par rapport a la zone d’arrivée de I'eau pompée pour la
boisson chez les différentes espéces de herbivores (la ligne rouge représente la distance maximale
d’éloignement en moyenne pour les points d’eau étudiés).

Publications liées a cette section :

Ferry N, Dray S, Fritz H & Valeix M (2016) Interspecific interference competition at the resource patch scale: do
large herbivores spatially avoid elephants while accessing water? Journal of Animal Ecology 85: 1574-1585.

Ferry N, Cordonnier M, Hulot FD, Dakwa F, Sebele L, Dray S, Fritz H & Valeix M (sous presse) Heterogeneity of
water physico-chemical characteristics in artificially pumped waterholes: do African herbivores drink at the same
locations and does it lead to interference competition? Journal of Arid Environments Early Online: doi:
10.1016/j.jaridenv.2019.104014.

Ferry N, Maisonnette E, Dutout M, Cordonnier M, Léna J-P, Sebele L, Dray S, Fritz H & Valeix M (en préparation
pour soumission a African Journal of Ecology) Does the presence of African elephants reduce the predation risk
perceived by plains zebra at waterholes?
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2.3.3 - Perspective : Eléphants et interactions prédateurs-proies aux points d’eau

Tous les travaux que je viens de résumer ont porté sur les interactions entre éléphants et
autres espéces d’herbivores autour des points d’eau. Je souhaite maintenant développer des
recherches qui viendront compléter ces premiers travaux afin de comprendre le réle des
éléphants dans les interactions prédateurs-proies aux points d’eau.

Tout d’abord, la plupart de mes études se sont
intéressées aux ajustements comportementaux
des herbivores a la présence et a I'abondance
d’éléphants aux points d’eau. Ceux-ci
commencent a avoir été bien décrits. Je souhaite
maintenant essayer de quantifier les colts
associés aux ajustements comportementaux mis
en évidence. En particulier, je souhaite explorer
si les ajustements comportementaux des
herblvores a I'abondance d’éléphants aux points d’eau rendent ceux-ci plus vulnérables aux
prédateurs. Si les temps passés dans les zones de points sont certes plus longs en présence
d’éléphants, les différences (quelques minutes en moyenne) ne sont pas telles qu’elles
puissent engendrer de réels colts pour les autres herbivores. J’aimerais donc me pencher sur
les deux points suivants :

(i) Quelles peuvent étre les implications des modifications des niches temporelles ? En
particulier, si les éléphants poussent certains herbivores a plus utiliser les heures du début de
la matinée, cela augmente-t-il les risques de venue aux points d’eau aux heures de fin de nuit
ou les prédateurs nocturnes sont encore ; ‘
actifs ?

(i) Si la présence d’éléphants en abondance
pousse certaines espéces a revenir plus tard
tenter leur chance a ce méme point d’eau ou
a aller voir d’autres points d’eau, cela
entraine-t-il des co(ts liés aux déplacements
. , . VSN e ,

ou un risque de prédation accru lié a des | ,,-, Q‘." ;z ﬂ' J
fréquences de passage dans la végétation ,‘ N'R

. . ) l” ‘! 2% A s 4
buissonnante entourant les points d’eau plus
élevées ?
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Par ailleurs, je compte m’appuyer sur le fait que
mon projet ANR FUTURE-PRED devrait me
permettre de quantifier toutes les chasses des
lions et des hyenes équipés de colliers. Cela
devrait permettre I'étude de la saisonnalité du
succes de chasse des carnivores autour des
zones de points d’eau que je compte analyser a
la lumiéere de I'utilisation des points d’eau par les
éléphants (déploiement de pieges
photographiques a différents points d’eau). Je
souhaite comprendre si la présence d’éléphants
en grand nombre a un point d’eau décourage les
prédateurs de tenter des chasses dans cette
zone a cause de possibles interactions
agonistiques entre éléphants et prédateurs ou a
cause d’un effet protecteur passif des éléphants
(« body-guard hypothesis »).
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Comme nous I'avons vu dans la partie introductive de ce mémoire, les communautés sont
soumises a un environnement changeant avec des impacts des activités humaines sur
I'environnement nombreux, variés et croissants. Dans cette troisieme partie, jai regroupé
mes travaux et mes perspectives de recherche qui portent sur la compréhension de I'impact
des activités humaines et des changements environnementaux globaux sur le fonctionnement
des communautés de grands mammiféeres a travers leurs effets sur certaines espéces clés et
sur certaines interactions interspécifiques. Mes travaux existants portent sur I'influence des
humains via leurs actions de gestion, que ce soit une gestion de I'espace avec le cas de la
gestion de l'eau de surface (cas de modification des habitats naturels) ou une gestion
d’especes avec le cas de la gestion des quotas de chasse pour la chasse aux trophées de lions
(cas d’exploitation - voire de surexploitation - légale des ressources). lls portent aussi sur
I'influence des humains qui par leur simple présence peuvent induire une écologie de la peur
associée au risque de mortalité liée aux activités humaines légales ou illégales. J'ai enfin
démarré une série de travaux de recherche sur les effets des changements climatiques sur le
fonctionnement des communautés de grands mammiferes.

3.1 - Influence de la gestion de I’eau de surface

A sa création en 1928, le parc de Hwange était quasi-dépourvu d’eau de surface en saison
séche, la plupart des rivieres et des points d’eau naturels étant asséchés a cette période de
I'année. Des écrits historiqgues du premier gestionnaire du parc racontent que les grands
mammiféres y étaient rares (Davison 1967). Les objectifs principaux du parc a sa création étaient
la conservation des herbivores et |'attraction de touristes. Pour atteindre ces fins, les
gestionnaires ont dés 1934 mis en place un approvisionnement en eau de points d’eau
naturels par pompage de la nappe phréatique souterraine pendant la saison seche. Une
soixantaine de points d’eau pompés ponctuent aujourd’hui le paysage du parc de Hwange et
sont essentiellement distribués dans la moitié Nord du parc (Fig. 3). Cette pratique a été
particulierement efficace et maintenant le parc de Hwange héberge de fortes abondances de
nombreuses populations d’herbivores dont I'exemple phare est I'éléphant.

3.1.1 - Eau de surface et dynamique spatio-temporelle de la population d’éléphants
Pour rappel, la population d’éléphants est passée d’environ un millier
d’individus a la création du parc (Davison 1967) a environ 8 000 dans les
années 1960 (Williamson 1975) grace a la politique d’approvisionnement en

\ ) eau de surface. En 1966, face a des densités d’éléphants jugées alors trop
’E élevées par rapport aux impacts sur la végétation et aux potentielles
- conséquences pour la biodiversité animale, une politique d’abattages

massifs a été mise en place par les Parcs Nationaux du Zimbabwe (Cumming

1981). Cette politique de limitation de la population d’éléphants a eu lieu jusqu’en 1986, date

a laquelle elle a cessé en partie a cause de la pression de la communauté internationale.

Depuis 1986, la population d’éléphants a augmenté puis s’est stabilisée a des niveaux tres
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élevés (Chamaillé-Jammes et al. 2008, Valeix et al. 2008a; Fig. 26), faisant de Hwange 'un des
écosystémes caractérisés par les plus fortes densités d’éléphants du continent (Chase etal. 2016 ;
Fig. 4).
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Figure 26 : Taille estimée de la population d’éléphants du parc national de Hwange.

Dans un travail collaboratif, mené dans le cadre de
la thése de Simon Chamaillé-Jammes, nous avons
étudié la dynamique de la population d’éléphants
du parc de Hwange et identifié les déterminants de
cette dynamique. Nous avons évalué dans quelle
mesure la disponibilité en eau de surface en saison
seche limitait la distribution de la population
d’éléphants, et comment la distribution des
éléphants réagissait aux changements de densité de
la population et aux changements de précipitations
annuelles (un facteur déterminant de la disponibilité en eau de surface). En utilisant des
données de comptages aériens (base de données du WWF) et de comptages aux points d’eau (base
de données de la WEZ), nous avons montré que depuis 1986, date a laquelle la population
d’éléphants s’est retrouvée régulée de maniére naturelle, la densité de saison séche des
éléphants a tendance a augmenter de maniere asymptotique avec la densité de points d'eau
(Chamaillé-Jammes et al. 2007a ; Fig. 27a). Nous avons de plus mis en évidence que chaque point
d’eau semble étre associé a une capacité de charge locale en éléphants de 250-300 éléphants
puisque les points d’eau qui étaient déja visités par 250 éléphants ou plus en moyenne par
24h en 1986 n’ont pas accueilli plus d’éléphants en 1992 malgré I'augmentation de la densité
de population a I'échelle du parc (Chamaillé-Jammes et al. 2008 ; Fig. 27b). Ce patron s’explique par
le fait que les points d’eau sont des points de passage obligés pour la boisson pour les
éléphants et que les ressources végétales autour des points d’eau se dégradent autour des
points d’eau au fur et a mesure que la saison seche progresse (a cause de la pression
d’herbivorie et du piétinement). Ainsi, en fin de saison séche, les points d’eau définissent des
zones de ressources-clés (sensu lllius & O’Connor 2002) dans un rayon défini par la distance
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d’éloignement maximale de I'eau pour les éléphants (Chamaillé-Jammes et al. 2013), et la
population d’éléphants est en équilibre avec ces ressources-clés. Les fluctuations
interannuelles de la distribution des éléphants sont liées a la variabilité des précipitations par
son effet sur la disponibilité de I'’eau de surface. La disponibilité de I'’eau de surface détermine
donc la distribution et I'abondance des éléphants dans le parc de Hwange, et nos travaux
mettent clairement en évidence que la manipulation de la disponibilité en eau de surface par
les gestionnaires est I'un des outils disponibles et efficaces pour la gestion des populations
d'éléphants dans les endroits ou ils sont considérés trop abondants (Chamaillé-lammes et al.
2007b).
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Figure 27 : (a) Relation entre la densité locale d’éléphants et |la densité de points d’eau pompés.
(b) Relation entre le nombre initial d’éléphants qui fréquentait un point d’eau sur une durée de
24h en 1986 et le taux de croissance de cette fréquentation entre 1986 et 1992.

Publications liées a cette section :

Chamaillée-Jammes S, Valeix M, Fritz H (2007a) Managing the heterogeneity in elephant distribution: interactions
between elephant population density and surface-water availability. Journal of Applied Ecology 44: 625-633.

Chamaillé-Jammes S, Valeix M & Fritz (2007b) Elephant management: why can’t we throw out the babies with the
artificial bathwater? Diversity and Distributions 13: 663-665.

Chamaillé-Jammes S, Fritz H, Valeix M, Murindagomo F & Clobert J (2008) Resource variability, aggregation and
direct density dependence in an open context : the local regulation of an African elephant population. Journal of
Animal Ecology 77: 135-144.

Valeix M, Fritz H, Chamaillé-Jammes S, Bourgarel M & Murindagomo F (2008a) Fluctuations in abundance of large
herbivore populations: insights into the influence of dry season rainfall and elephant numbers from long-term data.
Animal Conservation 11: 391-400.
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3.1.2 - Perspective : Conséquences de la gestion de I’eau pour les autres espéces

La politique de pompage de I'eau et de création de points
d’eau permanents est donc directement responsable de la
croissance de la population d’éléphants et de la
sédentarisation de celle-ci. A cause des différents effets des
éléphants sur les prédateurs (section 2.1), la végétation (section
2.2) et les autres herbivores (sections 2.1 et 2.3), il est clair que
les gestionnaires du parc de Hwange ont profondément
modifié la structure et le fonctionnement de la communauté de grands mammiferes. La
population d’éléphants ayant atteint un seuil de densité-dépendance (Chamaillé-Jammes et al.
2008), il semble que I'on soit arrivé depuis le milieu des années 1990 a un nouvel état
d’équilibre du systéme. Si j'ai commencé a documenter certains effets des fortes abondances
d’éléphants sur la communauté de grands mammiféres, il reste de nombreux aspects a
creuser dans les années a venir (cf. sections 2.1.3, 2.2.4 et 2.3.3). Par ailleurs, en plus des effets des
changements d’abondance de la population d’éléphants sur la végétation et les autres grands
mammiféres, il existe des effets sur d’autres taxons (e.g. Ogada et al. 2008 pour les oiseaux, Pringle

2008 pour les lézards, Nasseri et al. 2011 pour les serpents) ainsi que sur des processus écosystémiques
(e.g. redistribution par les éléphants des nutriments a I’échelle du paysage, couplage réseau trophique terrestre

et réseau trophique aquatique via les accumulations de feces d’éléphants dans les points d’eau - cf. Pringle 2017).

Par ailleurs, indépendamment des effets de la gestion
de I'eau sur la population d’éléphants, la création de
points d’eau a également des effets sur les grands
carnivores et les herbivores. D’'une part, il est connu
qgue la création de points d’eau booste les populations
d’herbivores dépendants de l'eau (zébres, gnous,
buffles), entrainant ainsi une augmentation des
effectifs de grands carnivores (Harrington et al. 1999) qui
s’ancrent de plus en plus autour des points d’eau (cf. section 1.3.2). Une étude menée dans le
parc national de Kruger, en Afrique du Sud, a montré que cela peut avoir des conséquences
négatives sur les populations d’herbivores rares et moins dépendants de I'eau, tels que les
hippotragues (Harrington et al. 1999). D’autre part, mes travaux ont montré que la dispersion des
points d’eau dans le paysage détermine la taille des domaines vitaux de lions et donc en partie
la taille des populations de lions.

Enfin, mes travaux ont illustré a quel point les zones de points d’eau sont des « hot-spots »
d’interactions interspécifiques dans le paysage que ce soit pour les relations prédateurs-proies
(sections 1.3.1 et 1.3.2) ou pour les relations prédateurs-prédateurs (section 1.2.4). Ainsi une
modification du nombre et de la distribution des points d’eau est trés certainement associée
a une modification de la force des interactions entre espeéces.
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3.2 - Influence de la gestion des quotas de chasse

La plupart des grandes aires protégées africaines ne sont pas cloturées et s’inscrivent dans des
socio-écosystemes caractérisés par des activités humaines variées a leur périphérie (tourisme
de vision, chasse aux trophées, exploitation forestiére, cultures et élevage de subsistance).
C’est le cas du parc de Hwange (Fig. 28).
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Figure 28 : Différents types d’usage des sols autour du parc de
Hwange (polygone noir).

Il est donc important de prendre en compte comment les activités humaines en périphérie
des aires protégées influencent les populations animales a I'intérieur de 'aire protégée ("edge
effects” ; Woodroffe & Ginsberg 1998).

3.2.1 - Effet de la chasse aux trophées sur la population de lions

Jai en particulier contribué a trois études s’intéressant aux
[ conséquences de la chasse aux trophées dans les zones de chasse au
-_— “ nord du parc de Hwange (Fig. 28) sur la population de lions du parc. Des
changements de gestion des quotas dans ces zones de chasse ont

fourni une opportunité assez unique de comprendre I'ensemble de conséquences qui
découlent de différents niveaux de prélevement par la chasse aux trophées en périphérie du
parc pour la population de lions du parc. En effet, la chasse aux trophées en périphérie du parc
de Hwange a connu trois périodes : une premiere période (2000 a 2004) lors de laquelle les
prélevements de lions étaient élevés, une deuxiéme période (2005 a 2008) marquée par un
moratoire sur la chasse aux trophées pour les lions dans la région de Hwange, et une troisieme

période (2009 a nos jours - résultats présentés jusqu’en 2012, date de nos études) lors de
laquelle la chasse a repris mais avec des quotas plus faibles (Fig. 29a).
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Figure 29 : (a) Niveaux de quotas (triangles) et de prélévements (ronds) de lions males dans les zones
de chasse au nord de Hwange. (b) Nombre de groupes de males dans le secteur nord du parc de
Hwange.

Grace au suivi de la population de lions depuis 1999, nous
avons montré que I'arrét de la chasse aux trophées de lions
pendant le moratoire a permis a la population de lions males
adultes de croitre a nouveau (Loveridge et al. 2016 ; Fig. 29b).
L’augmentation du nombre de males adultes a non seulement
permis au sex-ratio de la population de se rééquilibrer
(Loveridge et al. 2016), mais aussi a la structure sociale des
groupes de lions de se stabiliser. En effet, lorsque le male a la
téte d’'un groupe de lionnes disparait, celui-ci est vite
remplacé et il est courant que le nouveau male commette de
I'infanticide afin que les femelles puissent se reproduire le

plus rapidement avec lui. J’ai également contribué a une
étude que je considére étre une contribution importante a I'étude de la dispersion chez les
grands carnivores (Elliot et al. 2014). Cette étude basée sur un travail de terrain colossal mené
dans le cadre de la these de Nicholas Elliot a permis de montrer que les males dispersant avant
31 mois meurent pendant I'événement de dispersion (Fig. 30a) et que c’est l'arrivée d’'un
nouveau male non familier dans un groupe de lions qui déclenche la dispersion des sub-
adultes (Fig. 30b). En présence d’'un nouveau male, la dispersion est par conséquent
indépendante de I’dge des sub-adultes. Ainsi, I'instabilité sociale causée par la chasse aux
trophées a cause de la disparition réguliere des males dominants est a I'origine d’une sorte
d’infanticide retardé, ou infanticide secondaire, qui était jusqu’a présent non connu.
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Figure 30 : (a) Probabilité de survie lors de I'événement de dispersion chez les jeunes lions en fonction
de I’age au moment de la dispersion. (b) Relation entre la présence d’un nouveau male non familier
dans le groupe de lions et I’dge des jeunes qui dispersent.

La reprise de la chasse aux trophées avec des quotas plus faibles semble garantir une certaine
stabilité sociale (avec des males dominants restant a la téte des groupes de lionnes plus
longtemps) car le nombre de sub-adultes est plus élevé depuis 2009 (combinaison de la
meilleure survie des sub-adultes qui dispersent et de moins de mortalité des lionceaux a cause
d’infanticide ; Fig. 31a). L'augmentation du nombre de males adultes et de sub-adultes dans la
population a sans surprise entrainé une croissance de celle-ci (Loveridge et al. 2016, Fig. 31b). Par
ailleurs, la plus grande abondance de lions depuis le moratoire a mené a une utilisation de
I’espace différente par les lions dans le parc avec des domaines vitaux plus petits et moins
chevauchants (Davidson et al. 2011).
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Figure 31 : (a) Nombre estimé de lions sub-adultes dans le secteur nord du parc de Hwange. (b) Taille
estimée de la population de lions dans le secteur nord du parc de Hwange.

Publications liées a cette section :

Davidson Z, Valeix M, Loveridge AJ, Madzikanda H & Macdonald DW (2011) Socio-spatial behaviour of an African
lion population following perturbation by sport hunting. Biological Conservation 144: 114-121.
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Elliot NB, Valeix M, Macdonald DW & Loveridge AJ (2014) Social relationships affect dispersal timing revealing a
delayed infanticide in African lions. Oikos 123: 1049-1056.

Loveridge AJ, Valeix M, Chapron G, Davidson Z, Mtare G & Macdonald DW (2016) Conservation of large predator
populations: demographic and spatial responses of African lions to the intensity of trophy hunting. Biological
Conservation 204: 247-254.

3.2.2 - Effets indirects sur les autres grands carnivores

Grace aux différents travaux sur I’écologie de la hyéne dans le parc
[r_, H<—>‘M de Hwange et en particulier sur son régime alimentaire, nous avons
pu comparer la composition du régime alimentaire des hyenes et
leur préférence en termes de proies entre deux périodes : la période
1999-2005 (Master de Julia Salnicki et thése de Nolwenn Drouet-
Hoguet ; période caractérisée par une plus faible abondance de lions,
et de lions males en particulier, et des groupes plus petits car moins
de sub-adultes) et la période 2008-2013 (thése de Stéphanie
Périquet ; période caractérisée par une plus forte abondance de lions,
la présence de plus de lions males et des groupes plus grands a cause
de la présence de plus de sub-adultes). L’analyse des féces et des sites
: d’alimentation de hyenes suivies par GPS a révélé que pendant la
perlode 2008 2013 les hyénes consomment plus et tendent a sélectionner les trés grandes
proies (éléphant et girafe), alors que la consommation et la préférence pour des proies de
grande (buffle) et moyenne taille (zébre, gnou et koudou) ont diminué malgré I'augmentation
de la taille des groupes de chasse des hyénes (Périquet et al. 2015 ; Fig. 32).
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Figure 32 : (a) Changement de la composition du régime alimentaire des hyénes dans le parc de
Hwange entre les deux périodes d’étude. (b) Indices de préférence alimentaire des hyénes pour leurs
différences especes de proies dans le parc de Hwange.
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Ces résultats suggeérent le passage d’un mode
d’alimentation dominé par de la chasse active a un
mode d’alimentation dominé par du charognage,
ce qui pourrait étre expliqué par un risque accru
de kleptoparasitisme par les lions, par une
compétition entre les deux grands carnivores plus
intense, et/ou par des opportunités de
charognage plus grandes lors de la période 2008-
2013. En effet, I'augmentation de la proportion de
males adultes dans la population de lions couplée a I'augmentation des tailles de groupes de
lions du fait de la présence de sub-adultes plus nombreux ont vraisemblablement entrainé des
actes de chasse sur des proies plus grandes. Les données de régime alimentaire des lions lors
des deux périodes sont disponibles et je compte les analyser cette année en prenant en
compte également le role des sécheresses. Si cela est le cas, la baisse des quotas de chasse
aux trophées de lions par les gestionnaires pourrait avoir entrainé des phénomenes de
facilitation en fournissant aux hyénes des sources de nourriture supplémentaires et avoir
favorisé ainsi la coexistence entre ces espéces.

Publication liée a cette section :

Périguet S, Valeix M, Claypole J, Drouet-Hoguet N, Salnicki J, Mudimba S, Revilla E & Fritz H (2015) Spotted
hyaenas switch their foraging strategy as a response to changes in intraguild interactions with lions. Journal of
Zoology 297: 245-254.

3.2.3 - Perspective : Effets indirects sur la communauté de grands mammiféeres

r—>H<—>‘M ﬁ”ﬁﬁ Les résultats précédents suggerent que des changements

dans lI'abondance d’une espéce de grand carnivore comme le

lion peuvent affecter le régime alimentaire du lion mais aussi

d’autres grands carnivores. Il me tient maintenant a coeur

- ﬁ %hlh j’étudi.er les effets de ces chang?ments sur les populati.ons

e proies, en analysant les données des comptages routiers

disponibles depuis 1999 afin de tester I’hypothése d’une cascade trophique induite par les
humains (« Human-induced trophic cascade » ; e.g. Osterblom et al. 2007).

Par ailleurs, dans le cadre de la thése d’Aissa Morin, nous
allons étudier la composition de la communauté de tous les
carnivores sur un gradient d’usage des sols : coeur du parc
de Hwange, intérieur du parc proche de la frontiere du parc
qui est susceptible de souffrir d’effets de bord («edge
effects ») et zones de chasse en périphérie du parc afin de .
tester le roéle de zones de chasse dans la structure des [ e SR Ly
communautés de carnivores. En particulier, nous testerons I’hypothése que les zones de
chasse aux trophées induisent un phénomeéne de « mesopredator release », c’est-a-dire que
la diminution de I'abondance des grands carnivores visés par la chasse entraine une
augmentation de I'abondance des carnivores plus petits (Prugh et al. 2009 ; Ritchie & Johnson 2009).
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3.3 - Influence du risque de mortalité anthropique

3.3.1 - Risques de mortalité anthropique

Nous avons montré que les lions du parc de Hwange sont
confrontés a des risques de mortalité liée aux différentes
activités humaines particulierement élevés (Loveridge et al.
2017). Grace au suivi unique individu-centré de 840 lions
mené par WildCRU depuis 1999 dans le parc de Hwange,
les taux de survie et les causes de mortalité de la plupart
des lions de la population sont connus. Sur la période ;
1999-2012, plus de 200 événements de mortalité liée a une cause anthropique ont été
recensés (chasse aux trophées mais aussi mortalité liée au représailles (légales ou illégales)
contre la déprédation du bétail, braconnage et accidents de la circulation (routes et voie de
chemin de fer)). La mortalité naturelle ne représente que 12% des cas de mortalité chez les
lions males et 33% des cas de mortalité chez les femelles.

Nous avons en particulier produit des cartes de la distribution et de I'intensité des risques de
mortalité anthropique pour les males et les femelles (Loveridge et al. 2017 ; Fig. 33). Si les males
sont surtout victimes de la chasse aux trophées, les femelles elles connaissent des risques plus
homogenes dans le paysage. Il est intéressant des noter que les femelles meurent assez
souvent dans les collets déployés au l'intérieur du parc le long de la frontiere entre celui-ci et
les zones communales.
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Figure 33 : Paysages du risque de mortalité anthropique chez les lions (a) males et (b) femelles dans et
autour du parc de Hwange. Voir figure 28 pour la carte de I'usage des sols.

Publication liée a cette section :

Loveridge AJ*, Valeix M*, Elliot NB & Macdonald DW (2017) The landscape of anthropogenic mortality: how African
lions respond to spatial variation in risk. Journal of Applied Ecology 54: 815-825. (* shared first co-authorship)
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3.3.2 - ’écologie de la peur, vue par les grands carnivores

J’ai de maniére originale transposé les concepts de I'écologie de la

_'H peur traditionnellement développés dans le cadre des relations

prédateurs-proies aux grands carnivores se déplagant en milieux
anthropisés. Dans une étude menée dans la région du Makgadikgadi au Botswana (valeix et al.
2012b), j’ai montré que les lions devenaient plus nocturnes lorsqu’ils utilisaient les zones
anthropisées (Fig. 34a) et qu’ils ajustaient également leur vitesse de déplacement en se
déplacant beaucoup plus vite lorsqu’ils sont a proximité des humains (Fig. 34b). Cette étude fut
parmi les premieres a démontré une écologie de la peur chez un grand carnivore et fut
sélectionnée pour le "Editor’s Choice"” (“Predators also live in landscapes of fear” - Journal of Applied
Ecology 2012 issue 49 :1).
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Figure 34 : (a) Proportion de points GPS pour lesquels les lions (ici les femelles adultes) sont a moins
de 1km (points noirs) et entre 1 et 2 km (points blancs) d’une zone utilisée par les éleveurs en fonction
de I’heure du jour dans la périphérie du parc national de Makgadikgadi pendant la période de migration
des herbivores sauvages (donc de faible abondance de proies sauvages). (b) Relation entre la vitesse
de déplacement des lions (ici des femelles adultes) en fonction de la distance a une zone utilisée par
les éleveurs (la ligne pointillée représente la frontiere du parc national du Makgadikgadi).

Des résultats similaires ont été trouvé dans I'écosysteme de Laikipia au Kenya (thése d’Alayne
Cotterill pour laquelle j'ai contribué a I'encadrement en tant que « mentor » pour I'Université
d’Oxford) ol nous avons également montré que les lions utilisent des milieux beaucoup plus
fermés lorsqu’ils s’approchent des zones anthropisées (Oriol-Cotterill et al. 2015a). Dans notre
travail sur le risque de mortalité anthropique autour de Hwange, nous avons montré que les
lions apprennent a éviter les zones anthropisées avec I'dge (Loveridge et al. 2017 ; Fig. 35). Nous
avons généralisé le concept d’écologie de la peur chez les grands carnivores dans le cadre d’un
Forum pour la revue Oikos (Oriol-Cotterill et al. 2015b).
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Figure 35 : Proportions de temps passé dans les zones les plus
risquées du paysage (cf. figure 33) en fonction du sexe et de la classe
d’age des lions étudiés.

Publications liées a cette section :

Loveridge AJ*, Valeix M*, Elliot NB & Macdonald DW (2017) The landscape of anthropogenic mortality: how African
lions respond to spatial variation in risk. Journal of Applied Ecology 54: 815-825. (* shared first co-authorship).

Oriol-Caotterill A, Macdonald DW, Valeix M, Ekwanga S & Frank LG (2015a) Spatiotemporal patterns of lion space
use in a human-dominated landscape. Animal Behaviour 101: 27-39.

Oriol-Cotterill A, Valeix M, Frank LG, Riginos C & Macdonald DW (2015b) Landscapes of coexistence for terrestrial
carnivores: the ecological consequences of being downgraded from ultimate to penultimate predator by humans.
Oikos 124: 1263-1273.

Valeix M, Hemson G, Loveridge AJ, Mills G & Macdonald DW (2012b) Behavioural adjustments of a large carnivore
to access secondary prey in a human-dominated landscape. Journal of Applied Ecology 49: 73-81.

3.3.3 - Perspective : Effets indirects sur les autres grands mammiféeres

Au jour d’aujourd’hui, on ne sait que trés peu de

: qﬁﬁmﬁﬁd‘ choses sur les implications de cette écologie de la

peur chez les grands carnivores sur le

fonctionnement de la communauté de grands

mammiféres. Comme nous |'avons montré, en

ﬁ ém«n‘h zone anthropisée les lions deviennent encore plus

- I nocturnes qu’ils ne le sont normalement. Cette

nocturnalisation est connue chez un grand nombre de taxons en milieu anthropisé, mais

semble plus marquée chez les espéeces de grande taille souvent plus vulnérables a la mortalité

anthropique (Gaynor et al 2018). Par conséquent, les herbivores et les autres carnivores se

retrouvent face a un compromis entre devenir eux aussi plus nocturnes pour éviter les

humains ou éviter le coeur de la nuit pour éviter les grands carnivores nocturnes. Dans le cadre

de la thése d’Aissa Morin, nous allons explorer cela pour les mesocarnivores et comparer les

niches temporelles de tous les carnivores entre différents types d’usage des sols (aire
protégée, zone communale).
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3.4 - Influence des changements climatiques

Les humains exercent une influence croissante sur le climat,

caractérisée par la hausse des températures et des

e changements régionaux des précipitations (IPCC 2014). Une autre

caractéristique de l'altération du climat est le fait que les

< ﬁ %‘h événements climatiques extrémes (cas des grandes

sécheresses) deviennent de plus en plus fréquents et extrémes
(Holmgren et al. 2006). Ceci est particulierement préoccupant dans les écosystémes arides et
semi-arides, tels que les savanes d'Afrique australe, qui ont connu une baisse significative des
précipitations, une sévérité accrue des sécheresses et une
extension de la saison seche, et pour lesquels les modéles prévoient
généralement que les précipitations continueront a diminuer
(Gianinni et al. 2008). C'est le cas de I'écosysteme de Hwange ou la
gravité des sécheresses a clairement augmenté, avec des années
devenant jusqu’a 50% plus seches au cours du XXeme siecle
(Chamaillé-Jlammes et al. 2007c). Cette aridité croissante devrait modifier
le fonctionnement des écosystemes naturels. Dans ce contexte, une
guestion clé est de savoir comment les interactions entre les
especes vont évoluer avec les changements des conditions

environnementales.

3.4.1 - Une approche théorique des effets du climat sur les relations prédateurs-
proies

Un certain nombre de modeles ont étudié
I'incidence des fluctuations climatiques sur les
dynamiques des populations de prédateurs et de
proies en s’intéressant a l'effet des conditions
climatiques sur la disponibilité des ressources et a
I'effet de celle-ci sur I'abondance des proies (e.g.
Wilmers et al. 2007). Or, des études empiriques
montrent que la vulnérabilité de proies
(indépendamment de leur abondance) est un
élément déterminant des interactions prédateurs-
proies (e.g. Hopcraft et al. 2005). Cette vulnérabilité des proies peut étre intrinséque aux proies et
dépendre de leur état (condition physique, maladie) ou extrinséque, c’est-a-dire dépendre des
caractéristiques de I’environnement (e.g. couverture végétale). Or, ces différentes
caractéristiques de la vulnérabilité des proies peuvent varier de maniére assez évidente en
fonction des conditions climatiques (Fig. 36). Dans un travail de modélisation mené dans le
cadre du Master puis de la these d’Aissa Morin, nous avons intégré la vulnérabilité des proies
dans un modele de dynamique des populations des prédateurs et de proies par ailleurs
classique.
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Figure 36 : Chemins selon lesquels les conditions climatiques peuvent
influencer la disponibilité des proies pour leurs prédateurs.

Nous avons montré que les prévisions sur la maniére dont I'abondance des prédateurs réagit
aux fluctuations climatiques a court et a long terme peuvent étre fortement modifiées (voire
inversées) en fonction de si les conditions climatiques affectent la vulnérabilité des proies ou
pas et quelle source de vulnérabilité (Morin et al. soumis). Chez les grands carnivores terrestres,
les prédateurs cursoriaux poursuivent leurs proies sur de longues distances jusqu’a
épuisement de celles-ci et sont donc plus susceptibles de tuer des individus faibles. Les
conditions climatiques peuvent donc affecter leur taux de succes de chasse a travers leurs
effets sur la condition corporelle des proies. A I'inverse, les prédateurs a I'aff(it ont besoin
d’approcher leurs proies sans étre détectés afin de bénéficier d’un effet de surprise lors du
lancement de I'attaque. Leur succes de la chasse dépend donc principalement des possibilités
d’embuscade, qui varient en fonction des caractéristiques du milieu et, en particulier, de la
végétation (hauteur de I'herbe, densité des feuillages). Or, ces derniéres peuvent étre
directement affectées par les conditions climatiques. Les prédictions du modéle montrent
bien que l'aridification rapportée en Afrique australe va avoir des conséquences différentes
pour les populations de prédateurs avec des modes de chasse différents, et devrait bénéficier
plutdt aux prédateurs cursoriaux comme la hyéne (Fig. 37 - le scénario 2 correspond a ce a quoi I'on

s’attend pour les hyenes alors que le scénario 3 correspond a ce a quoi I’on s’attend pour les lions).
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Figure 37 : (a) Réponse immédiate des populations de prédateurs a des changements de pluviométrie
I’année précédente (modeles pour un pluviométrie annuelle moyenne de 600 mm). (b) Réponse sur le
long-terme a des changements de la pluviométrie moyenne. Le scénario 1 correspond a un scénario
ou les conditions climatiques n’influencent que I'abondance des proies. Le scénario 2 correspond a un
scénario ou les conditions climatiques influencent I'abondance des proies et leur condition corporelle
(illustration de ce a quoi I'on peut s’attendre pour la hyéne). Le scénario 3 correspond a un scénario
ou les conditions climatiques influencent I'abondance des proies et les caractéristiques de
I’environnement (illustration de ce a quoi I'on peut s’attendre pour le lion). Le scénario 4 correspond
a un scénario ou les conditions climatiques influencent a la fois I’'abondance des proies, leur condition
corporelle et les caractéristiques de I’environnement.

Publication liée a cette section :

Morin A, Chamaillé-Jammes S, Valeix M, (soumis a Global Change Biology) Climate effects on prey vulnerability
modify expectations of predator responses to short- and long-term climate fluctuations.

3.4.2 - Perspective : Une approche empirique a I’'appui de cette approche théorique

Le projet ANR FUTURE-PRED que je viens d’obtenir et qui va débuter en 2020 a pour ambition
de fournir une étude empirique intégrée de I'effet des conditions environnementales sur les
interactions prédateurs-proies chez les grands mammiféres en évaluant (1) le succes de chasse
des grands carnivores (a savoir lions et hyenes) dans des conditions environnementales
contrastées, et (2) les implications de cela pour la dynamique de population des grands
carnivores.

Au fur et a mesure que la saison séche avance, les plantes ligneuses ont de moins en moins de
feuilles, I'herbe devient plus rare et plus courte, et la qualité de la végétation diminue,
entrainant deux changements majeurs susceptibles d'affecter les interactions prédateurs-
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proies via des changements de la vulnérabilité des proies (Fig. 36) : (i) les herbivores voient leur
condition corporelle se détériorer et (ii) la végétation offre moins de ‘cachettes’ et de
possibilités d’embuscade. Nous allons donc étudier les conséquences de ces changements
saisonniers sur le succes de chasse des lions et des hyénes du parc de Hwange. Nous testerons
en particulier ’hypothése suivante : au fur et a mesure que la saison séche progresse, le succes
de la chasse des chasseurs cursoriaux comme les hyenes augmente alors que celui des
chasseurs a l'affit comme les lions diminue (Fig. 38). Les conclusions de cette approche
saisonniere viendront nourrir une réflexion sur les conséquences de I'aridification des savanes
d’Afrique australe. En effet, si les succés de chasse des prédateurs sont influencés par les
conditions environnementales a I’échelle intra-annuelle, il est fort probable qu’ils le soient de
la méme maniere a I’échelle interannuelle.

Succes de chasse

Avancée de la saison seche

Figure 38 : Hypothése de travail du projet ANR FUTURE-PRED.

Pour atteindre cet objectif, nous allons déployer des colliers GPS (lions et hyenes) avec (i) des
accélérometres triaxiaux intégrés qui permettent d’étudier a fine échelle les mouvements et
de caractériser différents états comportementaux, et (ii) des enregistreurs de sons qui nous
permettront de mettre en relation la signature des accélérometres et le comportement actuel.
De plus, I'étude systématique sur le terrain des sites d’alimentation nous permettra (i)
d’identifier la proie consommée (espece et classe d’age), (ii) de collecter les os longs
(fémurs/humérus) des proies lorsque ceux-ci sont encore la afin d’analyser le pourcentage de
graisse dans la moelle osseuse, indiquant I’état nutritionnel de la proie consommée, et (iii) de
mesurer la visibilité sur le site et les caractéristiques de la végétation environnante afin
d’évaluer les possibilités d’embuscade.
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Dans un deuxieme temps, le projet FUTURE-PRED a
I'ambition de lier conditions climatiques et succes de
chasse des carnivores d’'une part a la dynamique de leurs
populations d’autre part grace a (i) la collecte de données
sur la taille des portées et la survie des jeunes chez les
groupes de lions et de hyenes suivis, et (ii) I'analyse de la
base de données de suivi individuel des lions depuis 1999
qui devrait permettre d’évaluer si les résultats de notre
approche saisonniere mécaniste s’appliquent au niveau interannuel sur la base de cette base
de données de 20 ans. Cette compréhension des liens conditions environnementales - succes
de chasse - succes reproducteur a I’échelle saisonniére devrait nous permettre de mieux
prédire les conséquences d’une aridification de la région sur le futur des populations de grands

carnivores.
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Conclusion




Lorsque je fais le bilan, avec un regard complice et honnéte, de I'ensemble des résultats
présentés, fruits des travaux que j’ai menés, des travaux collaboratifs auxquels j’ai contribué
et des travaux d’étudiants que j’ai eu la chance de codiriger, je me dis que cela a permis trois
grands types de contributions :

(1) Une meilleure compréhension du fonctionnement de I'écosystéme de Hwange et des
communautés de grands mammiféres africains en général.

(2) Une illustration empirique de I'importance de considérer la richesse et la complexité des
interactions interspécifiques pour comprendre le fonctionnement des communautés en
milieu naturel et la réponse de ces communautés aux activités humaines et aux changements
globaux.

(3) L'obtention de quelques résultats biologiques importants de portée générale.

Fonctionnement des communautés de grands mammiféres africains

Afin que cette section ne soit pas une répétition des résultats présentés au cours de ce
mémoire, je les résume ici brievement regroupés en deux grands thémes de recherche qui
représentent de véritables enjeux pour la compréhension du fonctionnement de I'écosysteme
de Hwange et pour ses gestionnaires.

> Interaction entre gestion de lI'eau, dynamique de la population d’éléphants et
fonctionnement de I’écosystéme - Mes travaux ont fourni de nouvelles connaissances sur (i)
la dynamique spatio-temporelle de la population d’éléphants (avec le réle déterminant de la
distribution de I'eau de surface et du pompage de I'’eau par les gestionnaires), (ii) I'impact des
éléphants sur la végétation (surtout une modification de la structure des sous-bois), (iii) le réle
des éléphants dans le fonctionnement de la communauté d’herbivores (contrairement a ce
qui était cru au départ, les recherches que jai menées ont montré que les éléphants
n’empéchent pas les autres herbivores d’accéder a I’eau pour boire et que les éléphants ne
rendent pas les milieux inattractifs pour les autres herbivores, au contraire), (iv) le réle des
éléphants dans le processus de prédation. L’'ensemble des connaissances fournies est venu
nourrir la réflexion des gestionnaires du parc sur la nécessité (ou pas) de réguler la population
d’éléphants et sur les implications de la gestion de I'eau.

> Réseau trophique et influence des actions humaines et des changements globaux sur
celui-ci - Mes travaux ont fourni de nouvelles connaissances sur (i) les interactions entre
niveaux trophiques (régimes alimentaires des grands carnivores avec la contribution originale
des éléphants a ceux-ci, effets létaux et non létaux des prédateurs sur leurs proies dans un
contexte multi-spécifique, effets de I'abondance et de la distribution des proies sur I'écologie
des prédateurs), (ii) les interactions au sein des niveaux trophiques (interactions éléphants-
autres herbivores, interactions lions-hyénes), (iii) comment les activités humaines en
périphérie du parc influencent la dynamique des populations et les comportements des
grands mammiferes a lI'intérieur du parc, et (iv) comment les conditions environnementales,
qui sont appelées a changer a cause des changements climatiques globaux, influencent les
interactions prédateurs-proies.
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Si les connaissances apportées aux cours de mes recherches sont utiles pour comprendre le
fonctionnement des communautés de grands mammiferes africains, a Hwange en particulier
et dans les écosystemes de savane africaine en général, elles commencent a étre utiles et
transposées pour la compréhension du fonctionnement des communautés de grands
mammiféres des écosystémes tempérés. Ainsi, je fais partie du Conseil Scientifique du
Programme Prédateur-Proies Lynx en France et je collabore avec la Fédération
Départementale des Chasseurs de la Drome pour comprendre les conséquences du retour du
loup sur les populations d’herbivores dans le Vercors (Randon et al. soumis).

Publication liée a cette section :

Randon M, Bonenfant C, Michallet J, Chevrier T, Toigo C, Gaillard J-M & Valeix M (soumis a Population Ecology)
Population responses of naive roe deer to the recolonization of the French Vercors by wolves.

Variéteé et complexité des interactions interspécifiques étudiées

Ce mémoire illustre comment, au fil de mes travaux, jai étudié une grande variété
d’interactions interspécifiques sur le terrain :

» des interactions trophiques bien s{r, classiques (régime alimentaire du lion et de la hyéne)
mais aussi particulieres avec le cas du charognage ou le cas des pics de carcasses d’éléphants
pouvant étre considérés comme des ressources pulsées du systéme, et des interactions non-
trophiques a travers mes travaux sur I’écologie de la peur dans les systemes prédateurs-proies
classiques mais aussi dans les systémes humains-grands carnivores.

» des interactions négatives (interférence autour des points d’eau, interférence entre lions
et hyenes, effets létaux des activités anthropiques sur les lions) mais aussi des interactions
positives avec les opportunités de charognage fournies aux hyénes par les lions, la facilitation
alimentaire a moyen-terme grace aux éléphants pour les autres herbivores, 'augmentation
de la visibilité dans les milieux qui rendent ceux-ci plus slrs pour les autres herbivores, ou
I'hypothese que les éléphants puissent étre des « body-guards » vis-a-vis des autres
herbivores.

» des interactions directes bien s(ir mais aussi des chaines d’interactions avec la chasse aux
trophées qui influence directement la population de lions et a des effets en cascade sur
d’autres espéces proies ou prédateurs, et des modifications d’interactions avec le cas des
milieux modifiés par les éléphants avec des implications possibles pour les relations
prédateurs-proies ou le cas des hommes qui en fournissant de I'eau de surface de maniere
permanente ont influencé I'hétérogénéité spatiale de |'écosysteme de Hwange et le
fonctionnement de tout le réseau d’interactions.

> des interactions plurielles entre deux espéces avec des signes changeants. C’'est par
exemple le cas des hyénes et des lions qui en fonction des conditions environnementales ont
des interactions dominées plutot par de la facilitation ou par de la compétition. C’est aussi le
cas des impalas qui déplacent leurs niches temporelles aux points d’eau dans les années
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seches pour éviter les éléphants et leurs interactions agressives mais qui utilisent
préférentiellement la végétation modifiée par les éléphants.

Si mes travaux ont contribué a bien décrire un certain nombre d’interactions interspécifiques
importantes pour le fonctionnement des communautés de grands mammiferes, d’autres
interactions restent a étudier (cf. les perspectives décrites dans ce mémoire) et j’ai a coeur,
dans années a venir, de mettre ensemble toutes les connaissances apportées par ces
recherches empiriques et d’essayer de synthétiser, grace a une approche de modélisation
théorique, le fonctionnement de ces communautés.

Retour sur quelques contributions significatives

Les quelques résultats biologiques importants de portée générale que j’identifie sont les
suivants’ :

» En 2007, j’ai montré que le temps était un axe important des niches écologiques sur lequel
les especes pouvaient jouer pour réduire les effets de la compétition par interférence avec
des espéces dominantes (Valeix et al. 2007b). Cela avait été suggéré par des études théoriques
(Carothers & Jaksic 1984) et démontré dans des études sur des invertébrés (Loreau 1989 ; Albrecht &
Gotelli 2001) ou des petits mammiféeres (Kotler et al. 1993 ; Ziv et al. 1993). Mon étude fut I'une des
premiéres sur le réle de la compétition par interférence sur les niches temporelles des espéces
dans une communauté de grands mammiféres en milieu naturel.

» En 2009, j’ai fourni 'une des premiéres études sur les effets du risque de prédation sur le
comportement spatial des proies a I’échelle d’'une communauté de proies (Valeix et al. 2009a).
Cette approche a permis d’aller au-dela des études existantes qui ne considéraient qu’une
seule espéce de proie et a mis en évidence que les traits des especes de proies influencent
leur type de comportement anti-prédateurs et que la structure du paysage est importante
pour comprendre les contraintes écologiques des différentes especes de proies. Cette étude
fut aussi parmi les premiéres a étudier le risque de prédation a partir de données colliers GPS
de prédateurs répondant a un besoin de considérer les prédateurs comme de réels acteurs de
la dynamique des interactions prédateurs-proies (Lima 2002). L'utilisation de telles données a
permis de montrer que la réponse anti-prédateurs des proies dépend de I'échelle temporelle
considérée pour le risque de prédation.

» En 2012, une de mes études a transposé de maniére originale les concepts d’écologie de la
peur classiguement développés pour les systémes prédateurs-proies (Brown et al. 1999 ; Laundré
et al. 2001) aux grands carnivores se déplacant en milieux anthropisés (valeix et al. 2012b). En plus
des effets létaux des représailles des éleveurs en réponse a la déprédation du bétail, il est
donc possible que les grands carnivores souffrent de colts associés aux modifications de leur
comportement induites par la peur des humains. Toutefois, ces ajustements
comportementaux des grands carnivores a la présence humaine sont slirement a la base de
leur coexistence avec les humains dans de nombreux endroits.

7 1Is sont présentés selon leur ordre chronologique.
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» En 2012, j'ai également fourni 'un des premiers tests sur le terrain de I'hypothése de
dispersion des ressources (Valeix et al. 2012a). Cette hypothése, connue sous le nom de
« Resource Dispersion Hypothesis » et sous le sigle de RDH, explique la vie en groupe en
I’'absence de bénéfices sociaux et est basée sur I’hétérogénéité des ressources (Macdonald 1983 ;
Carr & Macdonald 1986). D’apreés cette hypothese, la dispersion des patchs de ressources explique
la taille du domaine vital d’'un animal et la richesse de ces patchs explique la taille des groupes.
Le test de cette hypothése en milieu naturel est compliqué a cause de la difficulté de définir
et mesurer la dispersion et la richesse des patchs de ressources. Le cas de I'écosysteme de
Hwange avec les points d’eau qui peuvent étre assimilés a des patchs de ressources pour les
grands carnivores m’a fourni une opportunité assez unique de tester cette hypothése sur le
terrain.

» En 2014, j’ai contribué a une étude pionniére sur les colits potentiels associés aux
ajustements comportementaux des proies au risque de prédation chez les grands mammiferes
(Barnier et al. 2014). Ce genre d’étude manque cruellement pour comprendre si les ajustements
comportementaux des proies au risque de prédation sont finalement importants a I'échelle
populationnelle dans les systemes naturels de grands mammiféres (Say-Sallaz et al. 2019).

» En 2014, j'ai également contribué a une étude qui a documenté pour la premiére fois un
phénomeéne d’infanticide retardé qui résulte d’une instabilité sociale chez des animaux
sociaux (Elliot et al. 2014).

» Enfin, tout récemment, nous venons de produire un travail théorique décortiquant les
sources de vulnérabilité des proies aux prédateurs. Ce travail original devrait, d’aprés moi,
ouvrir de nouvelles portes pour étudier et comprendre I'effet de changements des conditions
climatiques sur les interactions prédateurs-proies (Morin et al. soumis).

Publications liées a cette section :

Barnier F, Valeix M, Duncan P, Chamaillé-Jammes S, Barre P, Loveridge AJ, Macdonald DW & Fritz H (2014) Diet
quality in a wild grazer declines under the threat of an ambush predator. Proceedings of the Royal Society of London
B 281: 20140446.

Elliot NB, Valeix M, Macdonald DW & Loveridge AJ (2014) Social relationships affect dispersal timing revealing a
delayed infanticide in African lions. Oikos 123: 1049-1056.

Morin A, Chamaillé-Jammes S, Valeix M, (soumis a Global Change Biology) Climate effects on prey vulnerability
modify expectations of predator responses to short- and long-term climate fluctuations.

Valeix M, Chamaillé-Jammes S & Fritz H (2007b) Interference competition and temporal niche shifts: elephants
and herbivores communities at waterholes. Oecologia 153: 739-748.

Valeix M, Loveridge AJ, Chamaillé-Jammes S, Davidson Z, Murindagomo F, Fritz H & Macdonald DW (2009a)
Behavioral adjustments of African herbivores to predation risk by lions: spatiotemporal variations influence habitat
use. Ecology 90: 23-30.

Valeix M, Loveridge AJ & Macdonald DW (2012a) Influence of prey dispersion on territory and group size of African
lions: a test of the resource dispersion hypothesis. Ecology 93: 2490-2496.

Valeix M, Hemson G, Loveridge AJ, Mills G & Macdonald DW (2012b) Behavioural adjustments of a large carnivore
to access secondary prey in a human-dominated landscape. Journal of Applied Ecology 49: 73-81.
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interactions prédateur-prédateur : une approche régionale du rble des ressources et du niveau de
perturbation d’origine anthropique » - Thése de I'Université de Lyon. Thése en codirection : Marion
Valeix (directrice - avec dérogation de I'école doctorale) et Andrew Loveridge (codirecteur,
Université d’'Oxford). Articles réalisés avec I'étudiante : 1 soumis.

Elise Say-Sallaz (2017-2020) « Ecologie des interactions prédateurs-proies et prédateurs-
prédateurs dans un contexte multi-spécifique » - These de I'Université de Lyon. Thése en
codirection : Hervé Fritz (directeur, CNRS, LBBE) et Marion Valeix (codirectrice). Articles réalisés
avec l'étudiante : 2 publiés, 1 en cours.

Moreangels Mbizah (2014-2018) « Réle de I'abondance et de la dispersion des ressources dans
I'écologie du lion d’Afrique dans une savane semi-aride » - Thése de I'Université d’Oxford. These
en codirection avec David Macdonald (Université d’Oxford) et Andrew Loveridge (Université
d’Oxford). Articles réalisés avec I'étudiante : 1 publié, 1 en révision, 1 soumis.

Nicolas Ferry (2014-2018) « Processus impliqués dans le fonctionnement des communautés de
grands mammiferes : le role de I'éléphant d’Afrique dans I'écologie des relations prédateurs-
proies » - Thése de I'Université de Lyon. Thése en codirection : Hervé Fritz (directeur, CNRS,
LBBE), Marion Valeix (codirectrice) et Stéphane Dray (co-encadrant, CNRS, LBBE). Articles
réalisés avec I'étudiant : 2 publiés, 2 soumis, 1 en cours.

Stéphanie Périquet (2011-2014) « Rencontre au sommet: comment les hyénes tachetées
s’ajustent aux lions ? » - Thése de I'Université de Lyon. Thése en codirection : Hervé Fritz (directeur,
CNRS, LBBE), Eloy Revilla (codirecteur, Station de Dofiana, Espagne) et Marion Valeix (co-
encadrante). Articles réalisés avec I'étudiante : 2 publiés, 1 soumis, 2 en cours.

Autres

Participation a I'encadrement de 2 thésard(e)s de I'Université d’Oxford.
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2016: rapporteuse de la thése d’Ellinor Sahlén — Université Suédoise des Sciences de I'Agriculture,
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thése: Goran Spong, Joris Cromsigt, Christopher DePerno, Jonas Kindberg.
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Mathieu Garel, Daniel Maillard.
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« Ecologie du déplacement du buffle de savane ouest-africain ». Directeurs de thése : Simon
Benhamou, Cédric Gaucherel.
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2018 : rapporteuse du mémoire pour I'obtention du dipldbme EPHE (Ecole Pratique des Hautes
Etudes) de Frédéric Sanchis. Mémaoire intitulé « Etude de I'utilisation et de la sélection de I'habitat
chez le mouflon de Corse a différentes échelles spatiales et temporelles ». Encadrants : Mathieu
Garel, Aurélien Besnard.

2010 : rapporteuse du mémoire pour I'obtention du diplome EPHE de Malory Randon. Mémoire
intitulé « Analyser et comprendre I'impact du loup sur les populations de cervidés sauvages dans le
département de la Drome ». Encadrants : Claude-Pierre Guillaume, Jean-Claude Ricci.
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2018 : membre du comité de sélection pour le poste HP-BIOS-ASTRE-2018-06-CDI-1529 du
CIRAD (CDI « Ecologue de la santé »)

2018 : membre du comité de sélection pour le poste HP-BIOS-ASTRE-2018-06-CDD-1530 du
CIRAD (CDD « Ecologue »)

2014 : membre du comité de sélection pour le poste 243 MC 67/68 (Maitre de Conférences a
'Université de Chambéry)

2013 : membre du comité de sélection pour le poste n°4 - IR2 - BAP (Ingénieur de Recherche
CNRS)

Jurys de Master

2019 : membre du jury de Master 2 Recherche « Biodiversité, Ecologie, Evolution » de I'Université
de Lyon.

2014-2015: membre du jury de Master 2 Recherche « Ecologie, Evolution, Biométrie » de
'Université de Lyon.

2013 : membre du jury de Master 2 Pro « Bio-évaluation des Ecosystéemes et Expertise de la
Biodiversité » de I'Université de Lyon.

Animation et gestion de larecherche

Contrats de recherche

2019-2022 : coordinatrice d’un projet ANR Jeune Chercheur — Jeune Chercheuse (N° ANR-
18-CE02-0005-01); projet « FUTURE-PRED » sur le réle des conditions environnementales sur le
comportement d’alimentation des grands carnivores; durée : 4 ans ; montant : 343 101 euros.

2016-2018 : coordinatrice d’un projet PICS (Projet International de Coopération Scientifique) du
CNRS ; PICS PRED-PREY « Vers une vision globale des relations prédateurs-proies dans les
écosystemes de savane » pour une coopération scientifique avec I'Université d’Oxford ; durée : 3
ans ; montant : 6000 euros par an.
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Responsabilité collective

2016-actuel
2016-2018

2016

2011-actuel

2002-2005

Membre du Comité Scientifique du Programme Prédateurs-Proies Lynx en France.

Animation du PICS PRED-PREY

Coordination des échanges de chercheurs entre le CNRS et I'Université d’Oxford et
organisation de workshops et de réunions de travail sur les thématiques du PICS (— 2
théses en co-encadrement, 4 théses sur les thématiques du PICS et bénéficiant du
soutien du PICS et 11 publications issues de ce PICS).

Membre du Comité Scientifique pour I'organisation du colloque de la SFE (Marseille)

Membre du Comité de Pilotage et animation de la Zone Atelier de Hwange.

J'interviens fortement dans le fonctionnement de la plateforme de recherche CNRS liée
au Parc National de Hwange au Zimbabwe, plateforme labélisée Zone Atelier par 'INEE
en 2011 et dirigée par Hervé Fritz (LBBE). Au-dela de mes propres recherches sur ce
site, je contribue a I'animation scientifique, a I'encadrement d’étudiants en local, a la
formation de nos partenaires locaux, a la maintenance des bases de données, et a
l'identification des priorités de recherche a moyen-terme. Je fais partie du comité de
pilotage de la Zone Atelier depuis sa création. Je suis responsable du site web de la
Zone Atelier de Hwange (création et mise a jour). Je suis également responsable de la
collaboration entre la Zone Atelier et I'équipe de recherche WildCRU de I'Université
d’Oxford, une collaboration vitale au bon déroulement des activités de recherches
menées au sein de la Zone Atelier. J’ai enfin participé a deux Conseils Scientifiques du
Réseau des Zones Ateliers.

Responsable du programme CNRS-CIRAD « HERD (Hwange Environmental
Research Development) » implanté dans le Parc National de Hwange au Zimbabwe.

Animation de [I'équipe franco-zimbabwéenne (4 a 8 personnels permanents).
Coordination, dans le cadre de ce programme, des divers projets de recherche de
terrain menés et des collaborations passées avec I'Autorité des Parcs Nationaux du
Zimbabwe et les Universités du Zimbabwe. Ce programme a été labellisé ‘Zone Atelier
par le CNRS en février 2011.

Membre de comité éditorial: Frontiers in Conservation

Evaluation d’articles scientifiques

J'ai effectué 63 évaluations d’articles scientifiques pour 29 revues : Ecology Letters (2), Philosophical
Transactions of the Royal Society B (1), Ecography (2), Journal of Applied Ecology (5), Conservation
Biology (2), Biological Conservation (4), Journal of Animal Ecology (6), Landscape Ecology (1), Ecology
(3), Diversity and Distributions (1), Oikos (2), Animal Conservation (3), Oecologia (2), PloS ONE (5),
Ecosphere (1), Behavioral Ecology (3), Animal Behaviour (2), Journal of Mammalogy (2), Journal of
Zoology (1), African Journal of Ecology (2), Behaviour (1), Movement Ecology (1), Mammalian Biology
(1), Wildlife Biology (3), Frontiers in Ecology and Evolution (1), European Journal of Wildlife Research
(2), South African Journal of Wildlife Research (2), Current Zoology (2).

Evaluation de demande de financements

J’ai évalué 8 demandes de financements (Protea, National Geographic, NRF, Rufford Foundation).
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Production scientifique

Articles scientifiques

— 47 articles (1493 citations (excluant les self-citations), h = 26, ISI WoS en septembre 2019) dont :

17 en premier auteur
12 en deuxiéme auteur
5 en dernier auteur
11 avec un de mes étudiants en premier auteur

Le tableau suivant répertorie, par revue, le nombre d’articles (publiés ou sous presse) dont je suis co-
auteur. La liste compléte des références est présentée juste apres.

Revue Facteur d’impact (2019) Nombre d’articles

Science 41.040 1
Ecography 5.946 2
Journal of Applied Ecology 5.780 3
Biological Conservation 4.451 5
Journal of Animal Ecology 4.360 4
Landscape Ecology 4.349 1
Proceedings of the Royal Society B 4.304 1
Ecology 4.285 2
The American Naturalist 4.265 1
Diversity and Distribution 4.092 2
Oikos 3.468 3
Biodiversity and Conservation 3.142 1
Animal Conservation 3.048 1
Oecologia 2.915 2
PLoS ONE 2.776 1
Behavioral Ecology 2.695 1
Animal Behaviour 2.675 5
Ecology and Evolution 2.400 1
Journal of Mammalogy 2.130 1
Behavioral Ecology and Sociobiology 2.103 1
Journal of Arid Environment 1.825 1
Journal of Zoology 1.676 2
Population Ecology 1.512 1
Journal of Tropical Ecology 1.194 2
African Journal of Ecology 0.893 2

Les articles ayant fait I'objet d’'un encadrement d’étudiants de ma part sont précédés de « E » et le nom
des étudiants que j'ai encadrés sont soulignés. * indique un « shared first-authorship ».

[47] « E » Ferry N, Cordonnier M, Hulot FD, Dakwa F, Sebele L, Dray S, Fritz H & Valeix M (2019)
Heterogeneity of water physico-chemical characteristics in artificially pumped waterholes: do African
herbivores show preferences and does it lead to interference competition? Journal of Arid Environments
(in press; doi: 10.1016/j.jaridenv.2019.104014).

[46] « E » Mbizah M, Valeix M, Macdonald DW & Loveridge AJ (2019) Applying the resource dispersion
hypothesis to a fission-fusion society: a case study of the African lion (Panthera leo). Ecology and
Evolution 9: 9111-9119.

[45] Dickman A, Cooney R, Johnson PJ, [...], Valeix M, et al. (133 signatories) (2019) Trophy hunting
bans imperil biodiversity. Science 365: 874.
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[44] « E » Say-Sallaz E, Chamaillé-Jammes S, Fritz H & Valeix M (2019) Non-consumptive effects of
predation in large terrestrial mammals: mapping our knowledge and revealing the tip of the iceberg.
Biological Conservation 235: 36-52.

[43] Montgomery RA, Moll RJ, Say-Sallaz E, Valeix M & Prugh L (2019) A tendency to simplify complex
system. Biological Conservation 233: 1-11.

[42] Courbin N, Loveridge AJ, Fritz H, Macdonald DW, Patin R, Valeix M & Chamaillé-Jammes S (2019)
Zebra diel migrations reduce encounter risk with lions over selection for safe habitats. Journal of Animal
Ecology 88:92-101.

[41] « E » Kushata JNT, Périguet S, Tarakini T, Muzamba M, Mafuwa B, Loveridge AJ, Macdonald DW,
Fritz H & Valeix M (2018) Drivers of diurnal rest site selection by spotted hyaenas. Journal of Zoology
304: 132-140.

[40] Miguel E, Grosbois V, Fritz H, Caron A, de Garine-Wichatitsky M, Nicod F, Loveridge AJ,
Stapelkamp B, Macdonald DW & Valeix M (2017) Drivers of foot-and-mouth disease in cattle at
wild/domestic interface: insights from farmers, buffalo and lions. Diversity and Distributions 23: 1018-
1030.

[39] Loveridge AJ*, Valeix M*, Elliot NB & Macdonald DW (2017) The landscape of anthropogenic
mortality: how African lions respond to spatial variation in risk. Journal of Applied Ecology 54: 815-825.

[38] « E » Ferry N, Dray S, Fritz H & Valeix M (2016) Interspecific interference competition at the
resource patch scale: do large herbivores spatially avoid elephants while accessing water? Journal of
Animal Ecology 85: 1574-1585.

[37] Loveridge AJ, Valeix M, Chapron G, Davidson Z, Mtare G & Macdonald DW (2016) Conservation
of large predator populations: demographic and spatial responses of African lions to the intensity of
trophy hunting. Biological Conservation 204: 247-254.

[36] Courbin N, Loveridge AJ, Macdonald DW, Fritz H, Valeix M, Makuwe E & Chamaillé-Jammes S
(2016) Reactive responses of zebras to lion encounters shape their predator-prey space game at large
scale. Oikos 125: 829-838.

[35] « E » Périquet S, Valeix M, Claypole J, Drouet-Hoguet N, Salnicki J, Mudimba S, Revilla E & Fritz
H (2015) Spotted hyaenas switch their foraging strategy as a response to changes in intraguild
interactions with lions. Journal of Zoology 297: 245-254.

[34] « E » Oriol-Cotterill A, Valeix M, Frank LG, Riginos C & Macdonald DW (2015) Landscapes of
coexistence for terrestrial carnivores: the ecological consequences of being downgraded from ultimate
to penultimate predators by humans. Oikos 124: 1263-1273.

[33] « E » Oriol-Cotterill A, Macdonald DW, Valeix M, Ekwanga S & Frank LG (2015) Spatiotemporal
patterns of lion space use in a human-dominated landscape. Animal Behaviour 101: 27-39.

[32] Grange S, Barnier F, Duncan P, Gaillard J-M, Valeix M, Ncube H, Périquet S & Fritz H (2015)
Demography of plains zebras (Equus quagga) under heavy predation. Population Ecology 57: 201-214.

[31] Barnier F, Valeix M, Duncan P, Chamaillé-Jammes S, Barre P, Loveridge AJ, Macdonald DW &
Fritz H (2014) Diet quality in a wild grazer declines under the threat of an ambush predator. Proceedings
of the Royal Society B 281: 20140446.

[30] Elliot NB, Valeix M, Macdonald DW & Loveridge AJ (2014) Social relationships affect dispersal
timing revealing a delayed infanticide in African lions. Oikos 123: 1049-1056.

[29] Benhamou S, Valeix M, Chamaillé-Jammes S, Macdonald DW & Loveridge AJ (2014) Movement-
based analysis of interactions in African lions. Animal Behaviour 90: 171-180.
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[28] « E » Davidson Z* Valeix M*, Van Kesteren F, Loveridge AJ, Hunt JE, Murindagomo F &
Macdonald DW (2013) Seasonal diet and prey preference of the African lion in a waterhole-driven semi-
arid savanna. PLoS ONE 8(2): e55182.

[27] Broekhuis F, Cozzi G, Valeix M, McNutt JW & Macdonald DW (2013) Risk avoidance in sympatric
large carnivores: reactive or predictive? Journal of Animal Ecology 82: 1098-1105.

[26] Valeix M, Loveridge AJ & Macdonald DW (2012) Influence of prey dispersion on territory and group
size of African lions: a test of the resource dispersion hypothesis. Ecology 93: 2490-2496.

[25] Valeix M, Hemson G, Loveridge AJ, Mills MGL & Macdonald DW (2012) Behavioural adjustments
of a large carnivore to access secondary prey in a human-dominated landscape. Journal of Applied
Ecology 49: 73-81.

[24] Crosmary WG, Valeix M, Fritz H, Madzikanda H & Coté SD (2012) African ungulates and their
drinking problems: hunting and predation risks constrain access to water. Animal Behaviour 83: 145-
153.

[23] « E » Davidson Z, Valeix M, Loveridge AJ, Hunt JE, Johnson PJ, Madzikanda H & Macdonald DW
(2012) Environmental determinants of habitat and kill site selection in a large carnivore: scale matters.
Journal of Mammalogy 93: 667-685.

[22] Pays O, Blanchard P, Valeix M, Chamaillé-Jammes S, Duncan P, Périquet S, Lombard M, Ncube
G, Tarakini T, Makuwe E & Fritz H (2012) Detecting predators and locating competitors while foraging:
an experimental study of a medium-sized herbivore in an African savanna. Oecologia 169: 419-430.

[21] Périquet S, Todd-Jones L, Valeix M, Stapelkamp B, Elliot N, Wijers M, Pays O, Fortin D,
Madzikanda H, Fritz H, Macdonald DW & Loveridge AJ (2012) Influence of immediate predation risk by
lions on the vigilance of prey of different body size. Behavioral Ecology 23: 970-976.

[20] Valeix M, Chamaillé-Jammes S, Loveridge AJ, Davidson Z, Hunt JE, Madzikanda H & Macdonald
DW (2011) Understanding patch departure rules for large carnivores: lion movements support a patch-
disturbance hypothesis. The American Naturalist 178: 269-275.

[19] Valeix M, Fritz H, Sabatier R, Murindagomo F, Cumming D & Duncan P (2011) Elephant-induced
structural changes in the vegetation and habitat selection by large herbivores in an African savanna.
Biological Conservation 144: 902-912.

[18] Valeix M (2011) Temporal dynamics of dry-season water-hole use by large African herbivores in
two years of contrasting rainfall in Hwange National Park, Zimbabwe. Journal of Tropical Ecology 27:
163-170.

[17] « E » Davidson Z, Valeix M, Loveridge AJ, Madzikanda H & Macdonald DW (2011) Socio-spatial
behaviour of an African lion population following perturbation by sport hunting. Biological Conservation
144: 114-121.

[16] Fritz H, Loreau M, Chamaillé-Jammes S, Valeix M & Clobert J (2011) A food web perspective on
large herbivore community limitation. Ecography 34: 196-202.

[15] Valeix M, Loveridge AJ, Davidson Z, Madzikanda H, Fritz H & Macdonald DW (2010) How key
habitat features influence large terrestrial carnivore movements: waterholes and African lions in semi-
arid savanna of north-western Zimbabwe. Landscape Ecology 25: 337-351.

[14] Périquet S, Valeix M, Loveridge AJ, Madzikanda H, Macdonald DW & Fritz H (2010) Individual
vigilance of African herbivores while drinking: the role of immediate predation risk and context. Animal
Behaviour 79: 665-671.

[13] Valeix M, Loveridge AJ, Chamaillé-Jammes S, Davidson Z, Murindagomo F, Fritz H & Macdonald

DW (2009) Behavioral adjustments of African herbivores to predation risk by lions: spatiotemporal
variations influence habitat use. Ecology 90: 23-30.
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[12] Valeix M, Fritz H, Loveridge AJ, Davidson Z, Hunt JE, Murindagomo F & Macdonald DW (2009)
Does the risk of encountering lions influence African herbivore behaviour at waterholes? Behavioral
Ecology and Sociobiology 63: 1483-1494.

[11] Valeix M, Fritz H, Canévet V, Le Bel S & Madzikanda H (2009) Do elephants prevent other African
herbivores from using waterholes in the dry season? Biodiversity and Conservation 18: 569-576.

[10] Loveridge AJ*, Valeix M*, Davidson Z, Murindagomo F, Fritz H & Macdonald DW (2009) Changes
in home range size of African lions in relation to pride size and prey biomass in a semi-arid savanna.
Ecography 32: 953-962.

[9] Chamaillé-Jammes S*, Valeix M*, Bourgarel M, Murindagomo F & Fritz H (2009) Seasonal density
estimates of common large herbivores in Hwange National Park, Zimbabwe. African Journal of Ecology
47: 804-808.

[8] Valeix M, Fritz H, Chamaillé-Jammes S, Bourgarel M & Murindagomo F (2008) Fluctuations in
abundance of large herbivore populations: insights into the influence of dry season rainfall and elephant
numbers from long-term data. Animal Conservation 11: 391-400.

[7] Valeix M, Fritz H, Matsika R, Matsvimbo F & Madzikanda H (2008) The role of water abundance,
thermoregulation, perceived predation risk, and interference competition in water access by African
herbivores. African Journal of Ecology 46: 402-410.

[6] Chamaillé-Jammes S, Fritz H, Valeix M, Murindagomo F & Clobert J (2008) Resource variability,
aggregation and direct density dependence in an open context: the local regulation of an African
elephant population. Journal of Animal Ecology 77: 135-144.

[5] Valeix M, Chamaillé-Jammes S & Fritz H (2007) Interference competition and temporal niche shifts:
elephants and herbivore communities at waterholes. Oecologia 153: 739-748.

[4] Valeix M, Fritz H, Dubois S, Kanengoni K, Alleaume S & Said S (2007) Vegetation structure and
ungulate abundance over a period of increasing elephant abundance in Hwange National Park,
Zimbabwe. Journal of Tropical Ecology 23: 87-93.

[3] Chamaillée-Jammes S, Valeix M & Fritz H (2007) Managing heterogeneity in elephant distribution:
interactions between elephant population density and surface-water availability. Journal of Applied
Ecology 44: 625-633.

[2] Chamaillé-Jammes S, Valeix M & Fritz H (2007) Elephant management: why can’t we throw out the
babies with the artificial bathwater? Diversity and Distributions 13: 663-665.

[1] Poisbleau M, Fritz H, Valeix M, Perroi PY, Dalloyau S & Lambrechts MM (2006) Social dominance

correlates and family status in wintering dark-bellied brent geese, Branta bernicla bernicla. Animal
Behaviour 71: 1351-1358.

Chapitres d’ouvrage

[3] Chamaillé-Jammes S, Valeix M & Cromsigt J (2019) “Predator effects on herbivore dynamics and
behaviour: what mechanisms lead to trophic cascades in savannas? pages 279-308 in Scogings PF &
Sankaran M (eds) Savanna woody plants and large herbivores, Wiley.

[2] du Toit JT, Cross PC & Valeix M (2017) “Managing the livestock-wildlife interface on rangelands*
pages 395-425 in Briske DD (ed) Rangeland systems - Processes, management and challenges,
Springer Series on Environmental Management (Springer Open).

[1] Chamaillée-Jammes S, Valeix M, Madzikanda H & Fritz H (2014) “Surface-water and elephant
ecology : lessons from a waterhole-driven ecosystem, Hwange National Park, Zimbabwe® pages 118-
131 in Skarpe C, du Toit JT & Moe SR (eds) Elephants and savanna woodland ecosystems: a study
from Chobe National Park, Botswana, Wiley-Blackwell & ZSL.
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Projet d’édition d’un ouvrage

Je viens de commencer a travailler sur un projet d’ouvrage sur la biologie et la conservation du lion
d’Afrique. Cet ouvrage sera co-édité par David Macdonald, Andrew Loveridge, Amy Dickman et moi-
méme et sera publié par Oxford University Press (objectif de publication : 2021).

Diffusion de la culture scientifique

e 2019 : Suite a la réouverture de la chasse a I'éléphant au Botswana, jai répondu a plusieurs
journalistes pour plusieurs journaux dont Le Figaro et 20 minutes.

e 2019 : Suite a la parution d’'un article dans la revue Science, j'ai répondu a un journaliste du Figaro
sur le réle des grands carnivores dans les écosystemes.

¢ 2018 : J'ai collaboré avec le magazine GéoAdo pour un article sur le role des éléphants dans leurs
écosystéemes (N°183 — mai 2018).

© 2015 : Suite a la mort du lion Cecil tué par un chasseur de maniére illégale en juillet 2015, j’ai répondu
a plusieurs interviews de journalistes a propos des conséquences de la chasse sur la population de
lions du parc national de Hwange. Suite a ces interviews, un article a été publié sur le blog de Science
et Avenir (« Chasse au lion en Afrique : un mal pour un bien ? » par Sarah Sermondadaz) et un article
de vulgarisation a été publié dans Le Journal des Enfants (N°1514 — octobre 2015).

¢ 2013 : Un article de vulgarisation scientifique portant sur mes recherches sur le rle des points d’eau
dans I'écologie spatiale des lions a été publié dans la revue Africa Geographic (« Where there’s water,
there are... lions ? » by Cheryl Lyn Dybas - 7 pages - juillet 2013).

¢ 2012 : un article a été posté sur le site de Science on NBC News a propos de mon article sur les lions
du Makgadikgadi au Botswana et les effets de la peur de ’'Homme sur ceux-ci.

Participation a des colloques

Communication orale invitée

[1] 34¢me congrés international de I'lUGB (International Union of Game Biologists) (Kaunas, Lituanie,
Aolt 2019) “Predator-prey relationships and carnivore management: the need to understand
interspecific interaction networks” Valeix M.

Communications orales

La personne qui a présenté la communication est soulignée.

[16] GDR Ecostat (Avignon, France, Mai 2019) “Can a herbivore modify trophic interaction of top
predator?” (Ferry N, Mbizah M, Dray S, Fritz H, Loveridge AJ, Macdonald DW & Valeix M).

[15] SFE (Rennes, France, Octobre 2018) “Can African elephants influence predator-prey interactions
through vegetation modification? An empirical study of interaction modification” (Ferry N, Mbizah M,
Loveridge AJ, Macdonald DW, Dray S, Fritz H & Valeix M).

[14] SFE (Rennes, France, Octobre 2018) “Body guard or unfair competitor: is the African elephant a
modifier of predator-prey relationships at waterholes?” (Ferry N, Cordonnier M, Hulot F, Lena J-P, Fritz
H, Dray S & Valeix M).

[13] SFE (Marseille, France, Octobre 2016) “Influence of intraguild interactions on large carnivore
foraging strategies” (Périquet S, Drouet-Hoguet N, Salnicki J, Fritz H, Loveridge AJ, Macdonald DW &
Valeix M).
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[12] SFE (Marseille, France, Octobre 2016) “Drivers of foot and mouth disease in cattle at wild/domestic
interface: insights from farmers, buffalo and lions” (Miguel E, Grosbois V, Fritz H, Caron A, de Garine-
Wichatitsky M, Nicod F, Loveridge AJ, Stapelkamp B, Macdonald DW & Valeix M).

[11] 3¢me colloque biennal des Zones Ateliers (CNRS — Paris, France, Octobre 2015) : “Impacts de la
mortalité anthropique sur une population de lions vivant dans une aire protégée” (Valeix M, Elliot N,
Macdonald DW & Loveridge AJ).

[10] 27éme congres international de Biologie de la Conservation — 4™ congrés européen de la Biologie
de la Conservation (Society for Conservation Biology — Montpellier, France, Aolt 2015) “The landscape
of anthropogenic mortality for lions: determinants, use, and consequences” (Valeix M, Elliot N,
Macdonald DW & Loveridge AJ)

[9] 27eme congres international de Biologie de la Conservation — 4éme congrées européen de la Biologie
de la Conservation (Society for Conservation Biology — Montpellier, France, Aolt 2015) “The effect of
resource abundance and dispersion on the ranging behaviour of African lions” (Mbizah M, Valeix M,
Loveridge AJ & Macdonald DW).

[8] BES and SFE joint annual meeting (Lille, France, Décembre 2014) “Zebra flights after an encounter
with lion shape the lion-zebra spatial game in Hwange National Park, Zimbabwe” (Courbin N, Loveridge
AJ, Macdonald DW, Fritz H, Valeix M, Makuwe ET, Chamaillé-Jammes S).

[7] Savanna Network Meeting (Parc National de Kruger, Afrique du Sud, mars 2013) “The role of
waterholes in the spatial and behavioural ecology of predator-prey relationships” (Valeix M, Loveridge
AJ, Chamaillé-Jammes S, Fritz H, Macdonald DW).

[6] Savanna Network Meeting (Parc National de Kruger, Afrique du Sud, mars 2012) “Elephant space
use in Hwange National Park: a 2-year survey in a waterhole-driven area” (Chamaillé-Jammes S, Valeix
M, Fritz H).

[5] Ecologie 2010 (Montpellier, France, sept. 2010) “Rdle des points d’eau dans I'écologie spatiale des
grands carnivores en savane semi-aride” (Valeix M, Loveridge AJ, Macdonald DW).

[4] Congres de la SCB (Society for Conservation Biology) (Port-Elizabeth, Afrique du Sud, juill. 2007)
“Insights into elephant influence on other large herbivores® (Valeix M, Fritz H).

[3] Workshop CIRAD-ZPWMA “Research for management of African protected areas. Experience from
research in Hwange National Park” (Dete, Zimbabwe, nov. 2005) “Elephant influence on ungulate
community structure: insights on mechanisms from results for Hwange National Park” (Valeix M, Fritz
H).

[2] IXéme congres international ESA-INTECOL (Montréal, Canada, aot 2005) “Interference competition
for water between elephants and other ungulates in a semi-arid savanna” (Valeix M, Fritz H).

[1] Southern Africa Region Elephant Management Strategy Workshop (Victoria Falls, Zimbabwe, mai
2005) “Elephant impacts on habitats and biodiversity in southern Africa” (Fritz H, Valeix M, Chamaillé-
Jammes S, Le Bel S)

Posters

[8] 6" Young Natural History Scientists’ Meeting (Paris, France, Mars 2019) “Antipredator behavioural
responses of zebra to two predators with contrasted hunting modes” (Say-Sallaz E, Chamaillé-Jammes
S, Périquet S, Loveridge AJ, Macdonald DW, Fritz H & Valeix M).

[7] SFE (Marseille, France, Octobre 2016) “Interspecific interference competition at the resource patch

scale: do large herbivores spatially avoid elephants while accessing water?” (Ferry N, Dray S, FritzH &
Valeix M).
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[6] Le Réveil du Dodo 11l 2009 (Montpellier, France, mars 2009) “Quel rble de la recherche en écologie
dans le débat éléphant-biodiversité?” (Chamaillé-Jammes S, Valeix M, Fritz H).

[5] International Felid Biology and Conservation Conference (Oxford, Angleterre, sept. 2007) “Ecological
correlates of lion home range size in a dystrophic savanna” (Loveridge AJ, Valeix M, Davidson Z,
Murindagomo F, Fritz H, Macdonald DW).

[4] Congrés de TI'ISBE (International Society for Behavioural Ecology) (Tours, France, juill.
2006) “Interference competition and temporal niche shifts: elephants and ungulate communities at
waterholes” (Valeix M, Chamaillé-Jammes S, Fritz H).

[3] Congres de I'ISBE (International Society for Behavioural Ecology) (Tours, France, juill. 2006)
“Density dependent aggregation and the regulation of a large elephant population” (Chamaillé-Jammes
S, Valeix M, Fritz H).

[2] International Rangeland Congress (Durban, Afrique du Sud, juill. 2003) “Assessing the potential
influence of elephants on ungulate communities using long-term data from Hwange National Park,
Zimbabwe” (Valeix M, Fritz H).

[1] International Rangeland Congress (Durban, Afrique du Sud, juill. 2003) “Hwange Environmental
Tools for Predictive Management” (Chamaillé-Jammes S, Valeix M, Fritz H, Murindagomo F, Bourgarel
M).

Informations complémentaires
Séjours longs a I’étranger : Afrique du Sud (1 an), Angleterre (1 an), Zimbabwe (4 ans), Guyane
francaise (4 ans).

Voyages : Mozambique, Madagascar, Botswana, Namibie, Ouganda, Brésil, Equateur, Etats-Unis,
Norvege, Canada, Laos, Vietnam.

Loisirs : judo (ceinture noire), plongée sous-marine (niveau 2), natation (compétitions), capoeira (3
ans), yoga (10 ans), randonnée (Massif de la Rwenzori - 5000m, Ouganda), guitare classique (7 ans).

Activités associatives : cours d’alphabétisation a des travailleurs maliens, cours d’Espagnol
dispensés a la Maison Centrale de Poissy dans le cadre du Groupement Etudiant National pour
'Enseignement aux Personnes Incarcérées (GENEPI).
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Sélection de cinq publications

(1) Article en premier auteur le plus cité (227 citations, 20.64 citations/an, Wo$ sept. 2017) :

Valeix M, Loveridge AJ, Chamaillé-Jammes S, Davidson , Murindagomo F, Fritz H
& Macdonald DW (2009) “Behavioral adjustments of African herbivores to
predation risk by lions: spatiotemporal variations influence habitat use” Ecology
90: 23-30.

(2) Article de thése que je considére le plus significatif :

Valeix M, Fritz H, Sabatier R, Murindagomo F, Cumming D & Duncan P (2011) “Elephant-
induced structural changes in the vegetation and habitat selection by large herbivores in an
African savanna” Biological Conservation 144:902-912.

(3) Article qui fut pionnier dans la transposition des concepts d’écologie de la peur aux
grands carnivores (Editor’s Choice): .

Valeix M, Hemson G, Loveridge AJ, Mills MGL & Macdonald DW (2012)
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