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La mémoire spatiale détermine les stratégies de recherche de 

nourriture des loups, mais de manière très individuelle 
 

 
 

Résumé 
La capacité des animaux sauvages à se déplacer et à survivre dans des environnements complexes 
et dynamiques dépend de leur capacité à stocker des informations pertinentes et à les placer dans 
un contexte spatial. Malgré la centralité de la mémoire spatiale, et compte tenu de notre capacité 
croissante à observer les mouvements des animaux dans la nature, il est peut-être surprenant de 
constater à quel point il est difficile de démontrer empiriquement la mémoire spatiale. Nous 
présentons une analyse cognitive des mouvements de plusieurs loups (Canis lupus) en Finlande 
pendant une période estivale de chasse intensive et d'élevage des petits dans les tanières. Nous 
avons suivi plusieurs loups sur le terrain en visitant presque tous les emplacements GPS en dehors 
de la tanière, ce qui nous a permis d'identifier l'espèce, l'emplacement et le moment de presque 
toutes les proies tuées. Nous avons ensuite développé un modèle qui attribue une valeur 
spatialement explicite basée sur la mémoire du succès de la prédation et du marquage territorial. 
Ce cadre permet d'estimer de multiples paramètres cognitifs, y compris les échelles temporelles et 
spatiales de la mémoire. Pour la plupart des loups, les modèles basés sur la mémoire ont surpassé 
les modèles nuls de 20 à 50% dans la prédiction des lieux où les loups ont choisi de s'alimenter. 
Cependant, il y avait une grande variabilité individuelle parmi les loups dans la force et même la 
direction des réponses aux expériences. Certains loups ont eu tendance à retourner sur les sites où 
ils avaient récemment prédaté une proie, suivant ainsi une stratégie de fidélité au site de recherche 
de nourriture, tandis que d'autres semblaient préférer une stratégie de changement de site. Ces 
différences peuvent s'expliquer par la variabilité de la taille des meutes, du nombre de petits et des 
caractéristiques des territoires. Notre analyse met en évidence des stratégies concrètes pour 
incorporer la mémoire spatiale dans l'étude des mouvements des animaux tout en fournissant des 
informations nuancées sur les stratégies comportementales des prédateurs individuels. 

 

2022 Finlande 
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1. INTRODUCTION 

La mémoire spatiale est fondamentale pour une navigation réussie dans des environnements 

complexes et dynamiques (Fagan et al., 2013). Des études théoriques et de simulation ont montré 

que la mémoire peut être essentielle pour structurer les mouvements et l'utilisation de l'espace 

(Mueller et Fagan, 2008 ; Barraquand et al., 2009 ; Van Moorter et al., 2009 ; Avgar et al., 2013 ; 

Watkins et Rose, 2013 ; Schlägel et Lewis, 2014 ; Bracis et al., 2015 ; Riotte-Lambert et al., 2017), 

et peut aider à optimiser l'acquisition de ressources dans des environnements dynamiques (Bracis 

et al., 2015, 2018). En parallèle, les données sur les mouvements s'accumulent rapidement. Une 

tâche centrale de l'analyse du mouvement est de déduire les mécanismes comportementaux qui 

sous-tendent les processus de prise de décision (Nathan et al., 2008). De nombreux efforts ont été 

consacrés à l'inférence d'états comportementaux inobservables à partir des données de mouvement 

(Morales et al., 2004 ; Forester et al., 2007 ; McClintock et al., 2012 ; Gurarie et al., 2016), tandis 

que les fonctions de sélection de pas et de ressources quantifient les réponses des mouvements des 

animaux à des environnements hétérogènes (Boyce et McDonald, 1999 ; Hebblewhite et al., 2005 ; 

Thurfjell et al., 2014). Cependant, les modèles sous-jacents supposent presque toujours une réponse 

directe et tactique à des indices environnementaux immédiats, par exemple une préférence 

totalement informée pour un habitat particulier, ou une règle probabiliste pour changer de 

comportement dans certaines conditions environnementales, sans tenir compte des réponses liées 

à la mémoire. En fait, il a été démontré que le fait de ne pas prendre en compte un comportement 

simple basé sur la mémoire peut conduire à des inférences trompeuses dans un cadre de sélection 

par étapes (Van Moorter et al., 2013). 

 

Malgré le caractère central de la mémoire spatiale et l'abondance des données sur les mouvements 

recueillis sur les animaux dans la nature, démontrer que les animaux utilisent la mémoire spatiale 

est un défi étonnamment difficile à relever. De nombreuses études pertinentes se sont concentrées 

sur les herbivores terrestres, qui ont l'avantage d'être relativement faciles à étudier. Ainsi, les bisons 

(Bison bison) gardent une trace de l'emplacement et de la qualité des parcelles de prairie (Merkle et 

al., 2014, 2016), limitant ainsi leur utilisation de l'espace d'une manière qui rappelle les prédictions 

basées sur la simulation (Van Moorter et al., 2009). Les zèbres migrateurs (Equus zebra) font preuve 

d'une anticipation basée sur la mémoire des bouffées de ressources saisonnières (Bracis et Mueller, 

2017), tout comme les baleines bleues (Balaenoptera musculus) (Abrahms et al., 2019). Les 

déplacements du caribou des bois boréaux (Rangifer tarandus caribou) peuvent être modélisés par 

rapport à une estimation stockée de la qualité du fourrage et du risque de prédation selon un modèle 

cognitif nuancé (Avgar et al., 2015). Les lieux récemment utilisés figuraient parmi les prédicteurs 

les plus significatifs des mouvements des sangliers (Sus scrofa) et de l'utilisation de l'habitat (Oliveira-

Santos et al., 2016). 

 

Les exemples d'herbivores ci-dessus se nourrissent principalement de ressources stationnaires. 

En revanche, les grands carnivores se nourrissent de proies mobiles et cryptiques, qui sont elles-

mêmes capables de cartographie spatiale et de mémoire événementielle lorsqu'elles décident de se 

déplacer. Cela ajoute un niveau de complexité non négligeable à l'application d'une stratégie de 

recherche de nourriture. Il n'est pas clair, par exemple, si les prédateurs doivent préférer ou éviter 

les endroits où ils ont eu le plus de succès récemment. La réutilisation de ces lieux, appelée « fidélité 

au site de recherche de nourriture », est une stratégie appropriée si les lieux de succès récents sont 

en corrélation avec les lieux de succès futurs. Cette hypothèse explique la sélection à grande échelle 

des sites de recherche de nourriture pour plusieurs prédateurs aviaires à lieu central (Davoren et 
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al., 2003 ; Carroll et al., 2018). D'autre part, le changement de site de recherche de nourriture peut 

se produire si les proies évitent une zone où elles ont été témoins ou sont au courant de la mort 

d'un congénère. Dans ce cas, les prédateurs ont intérêt à changer de lieu de prédation, comme cela 

avait été démontré pour les lions (Panthera leo) dans les savanes (Valeix et al., 2011). Le fait que la 

décision immédiate d'un prédateur suive une stratégie ou une autre dépend probablement de 

l'échelle spatiale des parcelles de proies et des aires de recherche de nourriture, ainsi que de l'échelle 

temporelle de la persistance des parcelles de proies et de la dynamique d'épuisement et de 

récupération par rapport à l'échelle temporelle d'un épisode de recherche de nourriture du 

prédateur. 

 

Les loups (Canis lupus) sont des prédateurs sociaux, généralistes et hautement adaptables de grandes 

proies. Leur comportement en matière de reproduction, de chasse, de territoire, de saison et de 

dispersion a été observé et décrit de manière très détaillée (Mech et Boitani, 2003), principalement 

en termes descriptifs basés sur de nombreuses observations sur le terrain. Les loups sont 

couramment décrits comme ayant des capacités cognitives élevées et des compétences complexes 

en matière de rétention d'informations et de communication. Par exemple, Peters et Mech (1975) 

écrivent que « les loups semblent avoir une mémoire bien organisée pour les routes, les points, les 

jonctions et leur juxtaposition », et proposent que la distribution spatiale des marquages des loups 

soit une manifestation physique de leurs « cartes cognitives ». 

 

Malgré cela, les inférences quantitatives ou basées sur des modèles sur les processus cognitifs du 

comportement des loups dans la nature sont restées insaisissables, en partie à cause de la complexité 

comportementale des interactions prédateur-proie. Dans une étude récente (Schlägel et al., 2017), 

les déplacements hivernaux des loups ont été modélisés en fonction de la densité des proies locales 

et des visites aux frontières, en les reliant au temps de retour pour chaque emplacement comme 

indication de l'utilisation de la mémoire spatiale. Les résultats fournissent des preuves 

convaincantes que les loups suivent effectivement l'espace et le temps. Cependant, le cadre de 

modélisation était limité à une échelle temporelle fixée par la fréquence d'échantillonnage arbitraire 

des emplacements GPS et à une échelle spatiale de tramage du paysage fixée par les limitations 

informatiques. La structure du modèle ne permettait donc pas d'explorer les échelles temporelles 

et spatiales auxquelles la mémoire opérait. 

 

Ici, nous développons, paramétrons, ajustons et explorons un modèle prédictif, basé sur la 

mémoire, de la prise de décision spatiale des loups, en nous concentrant sur la période estivale 

d'élevage des petits, centrée sur la tanière. Durant cette période, les loups adultes reproducteurs 

doivent équilibrer plusieurs prérogatives importantes : (1) ils doivent chasser avec succès, non 

seulement pour se nourrir mais aussi pour fournir un surplus énergétique aux petits, (2) ils doivent 

régulièrement retourner dans la tanière pour nourrir les petits par régurgitation, et (3) ils doivent 

périodiquement visiter les limites de leurs territoires pour les marquer et patrouiller. Les données 

que nous analysons proviennent d'une étude intensive de prédation estivale contrastant des meutes 

de loups établies et dispersées en Finlande, où les loups se sont réétablis à des densités relativement 

faibles via un processus de dispersion naturelle depuis la Russie (Kojola et al., 2006 ; Barry et al., 

2020). Au cours de ces études de prédation, nous avons obtenu une série chronologique détaillée 

et annotée du point de vue comportemental en visitant presque tous les emplacements GPS sans 

tanière sur une période de deux mois. Il est important de noter que nous avons identifié les 

carcasses, ce qui nous a permis de déduire l'emplacement, la composition et le moment de la plupart 

des kills (Gurarie et al., 2011), ainsi que les visites aux limites. 
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Notre premier objectif était de démontrer que les loups utilisent effectivement la mémoire spatiale 

en développant un modèle cognitif qui surpasse un modèle non cognitif nul pour prédire les 

décisions de recherche de nourriture. Un objectif important dans le développement du modèle était 

d'avoir une heuristique qui nous permettrait d'estimer ou d'approximer les échelles temporelles et 

spatiales auxquelles les loups évaluent et agissent en fonction de leur récent succès de prédation et 

de la visite des frontières. Une fois ajusté, nous pensions que ce modèle fournirait des informations 

sur les stratégies fondamentales de prise de décision utilisées par les loups pour s'alimenter et 

maintenir leurs territoires. 

 

Sur la base de notre connaissance du comportement des loups, nous avions plusieurs prédictions : 

(1) que la valorisation de la prédation pourrait dépendre de la taille de la proie (par exemple, un 

élan adulte Alces alces étant plusieurs magnitudes plus grand qu'un castor Castor castor) et de l'effort, 

en termes de temps passé à chasser, nécessaire pour effectuer une mise à mort ; et (2) que les loups 

seraient enclins à retourner aux limites territoriales qui n'ont pas été visitées avec un certain décalage 

pour s'assurer qu'elles ont été marquées, à un décalage approximativement égal à la durée d'une 

persistance de marquage olfactif. Nous avons également anticipé (3) que les loups seraient plus 

enclins à se diriger vers (ou à accorder plus de valeur à) des zones où ils ont eu plus de succès 

récents en matière de prédation. Nous avons considéré que cela était plus probable que le 

changement de site, car le champ de vision limité dans les environnements forestiers peut rendre 

plus difficile pour les proies de savoir si des congénères ont été tués. 

 

2. MATÉRIEL ET MÉTHODES 

2.1. Zone d'étude 

L'étude s'est concentrée sur huit études de suivi estival de sept loups dans cinq territoires uniques 

de l'Est de la Finlande, près de la frontière avec la Russie (Figure 1). Ces territoires se trouvent dans 

la moins peuplée où les loups ont recolonisé la Finlande depuis la Russie dans les années 1970 

(Kojola et al., 2006), avec une forêt boréale principalement constituée de conifères, dominée par le 

pin sylvestre (Pinus sylvestris), l'épicéa de Norvège (Picea abies) et le bouleau (Betula pendula et B. 

pubescens). En raison de l'exploitation forestière extensive, les coupes claires et les jeunes forêts 

mixtes de succession sont courantes. Le paysage est en outre parsemé de lacs et de tourbières, dont 

la moitié environ a été asséchée. L’élan (Alces alces) et le renne (Rangifer tarandus L.) sont les deux 

espèces d'ongulés résidentes de la zone d'étude (Kojola et al., 2004). Les rennes comprennent la 

sous-espèce forestière sauvage (R. t. fennicus) et la sous-espèce semi-domestique en liberté (R. t. 

tarandus). La distribution du renne sauvage forestier est limitée au nord par la zone de gestion des 

rennes semi-domestiqués, séparée physiquement par une clôture s'étendant à travers la Finlande à 

environ 65°N. Au nord de cette frontière, les loups ne bénéficient d'aucune protection légale et 

sont couramment tués par des chasseurs locaux (Kojola et al, 2006). 

 

2.2. Capture et manipulation des loups 

Les loups ont été capturés et munis d'un collier à la fin de l'hiver ou au début du printemps (entre 

février et avril) (Kojola et al., 2006). Les individus ont été capturés à l'aide de motoneiges lorsque 

la neige était molle et d'au moins 80 cm. Les motoneiges étaient conduites à côté des loups, qui 

étaient capturés à l'aide d'un nœud coulant fixé à une perche. Les loups étaient placés dans une 

boîte en bois renforcée par une grille métallique à l'extérieur et munie de portes aux deux extrémités. 

Les loups ont été maintenus dans la boîte pendant au moins 30 minutes avant d'être injectés avec 

un mélange de médétodimine et de kétamine dans un rapport de dose de 1:20 (Jalanka et Roeken, 
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1990). Les loups ont été équipés de colliers contenant des récepteurs de système de positionnement 

global (GPS Plus 2, Vectronic Aerospace GmbH, Berlin, Allemagne) et des émetteurs de 

radiobalises à très haute fréquence (VHF) (Televilt, Lindesberg, Suède). Les colliers pesaient 

environ 760 g et étaient munis de colliers extensibles et réglables. La capture, la manipulation et 

l'anesthésie des loups étaient conformes aux directives émises par le Comité de soins et d'utilisation 

des animaux de l'Université d'Oulu et aux autorisations fournies par le gouvernement provincial 

d'Oulu (OLH-01951/Ym-23). 

 

 
FIGURE 1. Carte indiquant les polygones de délimitation de huit études de suivi de loups en Finlande (carte en 
médaillon). Plusieurs de ces études ont eu lieu dans des territoires qui se chevauchent : Le territoire de Lentuan Uros 
(magenta) en 2011 a été hérité par Julla en 2013 (bleu), et le territoire de Viki en 2006 a été hérité par Hessu, qui a été 
suivi en 2011 et 2013 (gris, vert et orange). Les couleurs plus foncées sur la carte reflètent des altitudes plus élevées 
(maximum 340 m). Ces territoires se trouvent au cœur de l'aire de répartition des loups Finlandais, près de la frontière 
avec la Russie, d'où la population s'est naturellement dispersée, mais au sud de la zone de gestion des rennes (ligne 
pointillée) qui est séparée du sud de la Finlande par une clôture au nord de laquelle les loups ne sont pas protégés 

 

2.3. Suivi sur le terrain 

Nous avons analysé les données de sept loups suivis intensivement sur le terrain. Chaque loup a 

été suivi intensivement pendant 60 jours du début du mois de juin à la fin du mois de juillet pendant 

un été de 2006 à 2013, à l'exception d'un loup (Hessu) qui a été suivi pendant deux étés (2011 et 

2013). Tous les loups munis de colliers représentaient des individus reproducteurs, et nous n'avions 

pas plus d'un loup muni d'un collier dans une meute particulière. 

 

Des localisations GPS ont été obtenues pour tous les loups à intervalles d'une demi-heure via le 

réseau GSM (Global System for Mobile), qui couvrait l'intégralité des territoires de tous les loups. 

Dans sept des huit études, chaque emplacement a été visité sur le terrain après un délai minimum 

de cinq jours, à l'exception des emplacements situés à proximité ou autour de la tanière. Le délai a 
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été maintenu afin de minimiser les perturbations, et les endroits visités un jour donné étaient aussi 

éloignés que possible de l'emplacement du loup central ce jour-là. Le décalage médian global était 

de 8 jours (intervalle interquartile de 5 à 11 jours). Un rayon minimum de 25 m autour de chaque 

emplacement a été prospecté à l'aide de chiens pisteurs entraînés, capables d'identifier efficacement 

les indices de présence des loups, tels que les carcasses, les caches, les sites de couchage et les 

excréments. Pour le reste de l'étude, seuls les emplacements regroupés, correspondant à des sites 

probables de prédation, de couchage et de cache, ont été visités. Les carcasses des proies cervidés 

et leur statut d'âge (adulte ou faon) ont été identifiés par les os et les bois. Plusieurs d'entre elles 

n'étaient pas identifiables sur le terrain et ont été enregistrées comme « ongulé inconnu ». D'autres 

proies, dont le lièvre (Lepus europaeus), le castor (Castor castor), le grand tétras (Tetrao urogallus), le 

tétras-lyre (Tetrao tetrix), le chien viverrin (Nyctereutes procyonoides) et l'autour des palombes (Accipiter 

gentilis), ont été identifiées par leur pelage et leur plumage et classées comme des proies « mineures », 

sans autre subdivision en catégories d'âge. Pour plus de détails sur la méthodologie de terrain, voir 

(Gurarie et al., 2011), qui fournit une analyse détaillée des préférences d'habitat estival de deux des 

loups. Le résultat simplifié du suivi intensif sur le terrain était une piste de mouvement annotée 

avec les comportements, ainsi que la localisation et l'identité de la plupart des proies consommées 

pendant la période des études. Séparément, des enquêtes sur les hurlements (Fuller et Sampson, 

1988) et le suivi hivernal après chacune des périodes estivales ont été utilisés pour estimer le nombre 

d'adultes, de jeunes et de petits dans chaque meute. 

 

2.4. Modèle cognitif 

Notre objectif global était de spécifier et d'estimer un modèle qui prédit le comportement de 

mouvement d'un loup pendant la période d'élevage des petits centrée sur la tanière en été. En été, 

les loups dépensent des efforts et une énergie considérable pour obtenir suffisamment de 

nourriture pour nourrir et élever leurs petits, quittant et retournant à la tanière sur une base quasi 

quotidienne (Jedrzejewski et al., 2001 ; Alfredéen, 2006 ; Gurarie et al., 2011). Un objectif 

secondaire important des déplacements des loups est de patrouiller la limite territoriale, une tâche 

particulièrement importante lorsque d'autres loups habitent des territoires adjacents (Peters et 

Mech, 1975). 

 

Afin de démontrer l'utilité de la mémoire, nous devions isoler une variable comportementale qui 

pourrait être expliquée par l'expérience antérieure des loups. Les loups sont très mobiles et libres 

de chasser et de visiter n'importe quel endroit de leurs territoires. En Finlande, il existe peu de 

contraintes topographiques quant à l'habitat disponible, seuls les grands plans d'eau sont 

véritablement inaccessibles en été. Cependant, les déplacements des loups en été sont centrés sur 

les tanières, ce qui nous permet de spécifier et d'énumérer les voyages, définis comme l'ensemble 

des emplacements GPS encadrés à chaque extrémité par le départ et le retour au site connu de la 

tanière. Une variable dépendante qui reflète un choix apparemment libre (c'est-à-dire non contraint 

et non forcé) est la direction choisie par le loup, c'est-à-dire la partie du territoire vers laquelle le 

loup se dirige lorsqu'il quitte la tanière pour commencer un déplacement. 

 

Afin d'énumérer ou de quantifier ce choix, nous avons discrétisé l'ensemble du territoire en un 

certain nombre de zones comprises entre 3 et 8 (voir exemple dans les panneaux supérieurs de la 

Figure 4). Nous avons utilisé une gamme de numéros de zones car nous n'avons aucune idée de la 

manière dont le loup organise sa carte mentale du territoire, mais la gamme de zones nous a 

permis d'explorer grossièrement l'échelle spatiale à laquelle le processus de prise de décision des 

loups pourrait se produire. Afin de rendre la classification spatiale non supervisée et algorithmique, 
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nous avons utilisé un groupement de voisins les plus proches sur les ensembles de données de 

localisation, avec la légère modification que la racine carrée a été prise de la distance de chaque 

emplacement à la tanière (c'est-à-dire, , où xT se réfère à l'emplacement 

transformé). Cette transformation a eu pour effet de générer des zones qui étaient plus susceptibles 

d'être disposées radialement autour du centre du site de la tanière. Après avoir effectué le clustering 

sur les emplacements transformés, un polygone a été dessiné autour d'une tessellation de Dirichlet 

de chaque ensemble de points originaux, divisant ainsi l'ensemble des emplacements originaux en 

un nombre spécifié de zones. La tessellation a été réalisée à l'aide de la fonction dirichlet du paquet 

R spatstat (Baddeley et al., 2015). Chaque voyage a été classé comme se dirigeant vers une zone 

particulière en prenant l'ensemble des points depuis le début du voyage jusqu'à l'emplacement le 

plus éloigné de la tanière ou du premier abattage - selon ce qui est arrivé en premier - et en trouvant 

le mode des zones visitées (par exemple, si l'ensemble des zones était 3,3,2,3,3, la zone sélectionnée 

serait 3) (voir la Figure 2 pour une illustration du processus de classification des zones). 

 

Quel que soit le résultat final du voyage (c'est-à-dire les zones visitées par le loup, si, où et combien 

de proies sont tuées, etc.), la zone sélectionnée est un choix libre et sans contrainte que le loup fait 

au moment du départ. L'hypothèse centrale de notre modèle basé sur la mémoire est que le choix 

de la zone est déterminé, en partie, par des expériences antérieures - en particulier, le succès de 

la prédation et les visites aux limites - qui sont spécifiques à chaque zone. 

 

 
FIGURE 2. Illustration de deux déplacements (#3 et #19) pour le loup Niki superposée à une classification en quatre 
zones. Les points de couleur représentent tous les emplacements recueillis pour Niki au cours de la période de deux 
mois de l'étude. Les quatre couleurs représentent les zones I à IV telles qu'étiquetées le long de l'extérieur. Lors du 
voyage 3, le loup est parti de la zone IV, a tué un petit renne, s'est déplacé le long de sa limite (couleurs roses), a tué 
un renne adulte et est retourné à sa tanière, entièrement dans la zone IV. Dans le voyage 19, le loup est parti de la zone 
II, a tué un élan adulte à la limite, s'est déplacé le long de la limite et est revenu par la zone I. Indépendamment de la 
zone de retour, ce voyage est classé comme un voyage en zone II, puisque c'est la direction choisie par le loup au 
départ. Le losange au milieu indique le site de la tanière 
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2.4.1. Modèle de choix discret… 

 

2.4.2. Zones de score 

Nous supposons que le loup suit un score de prédation spécifique à la zone, qui est plus élevé 

dans les zones où le succès de prédation est plus important et plus récent, et un score de frontière, 

qui est plus élevé dans les zones où les visites de frontière sont plus récentes. Il est important de 

noter que ces scores (qui sont tous positifs) ne font que quantifier le succès de prédation et les 

visites aux frontières, sans prétendre que des valeurs plus élevées rendent les départs dirigés plus 

ou moins probables. La force et le signe des coefficients estimés du modèle de choix discret, 

détaillés dans la section suivante, indiquent si les zones ayant obtenu un score élevé ou faible sont 

préférées. En fait, étant donné la complexité du comportement des loups et de leurs proies, il est 

difficile de savoir a priori si les zones présentant un nombre plus ou moins élevé de kills seraient 

préférées ou évitées. Les grandes proies (par exemple, les élans ou les rennes adultes) sont souvent 

cachées, c'est-à-dire que les parties non consommées sont enterrées dans le sol pour y revenir plus 

tard (Peterson et Ciucci, 2003), ce qui peut rendre attrayant un site de chasse récent. De même, 

l'adéquation générale d'une zone particulière pour certaines espèces de proies peut rendre 

attractives les zones où le succès de la prédation est élevé. Le comportement des proies peut 

compliquer davantage ces réponses, car les proies peuvent également éviter les zones où des 

animaux ont été tués récemment, ce qui génère un « paysage de la peur » (Laundré et al., 2010), et 

il peut être plus stratégique d'éviter temporairement un site ayant connu un succès récent. 

 

Chaque individu tué contribue individuellement au score de prédation correspondant à la zone où 

il se trouve. Nous supposons que le score est d'autant plus élevé que la masse de la proie est 

importante, que le temps nécessaire pour la tuer est court (c'est-à-dire que l'effort est moindre) et 

que la proie est récente. Une expression qui combine toutes ces hypothèses est : 

 
où la somme est effectuée sur toutes les proies capturées dans la zone i jusqu'au voyage t (preyi,t) ; 

M est la masse approximative de la proie ; α ∈ [0, 1] est un paramètre de mise à l'échelle de la masse 

(détails ci-dessous) ; l'effort Ej est le temps passé à se déplacer avant chaque mise à mort, soit après 

avoir quitté la tanière, soit lors d'événements qui « mettent en pause » le comportement de chasse, 

notamment la revisite de la cache ou la mise au lit ; ∆pj est le temps écoulé depuis l'événement de 

prédation ; τp est une échelle de temps de la mémoire qui capte la durée pendant laquelle le loup 

considère les succès précédents comme valides ou exploitables ; et k est un coefficient 

d'actualisation de la mémoire. Les estimations de la masse des adultes et les taux de croissance 

linéaire estimés pour les faons des principales proies ongulées (élan, renne forestier et semi-

domestique) ont été obtenus à partir de la littérature ainsi que la masse approximative des plus 

petits mammifères et oiseaux (Tableau 1). Les taux de croissance étaient, en particulier, importants 

pour saisir la croissance des faons de renne et d'élan, qui sont plusieurs fois plus grands à la fin 

juillet qu'au début juin. 

 

La forme de ce score de prédation reflète plusieurs hypothèses structurelles fortes, que nous avons 

testées dans une mesure limitée. Par exemple, nous avons fixé k à 1 pour une décroissance 

exponentielle de la mémoire, ou à 2 pour une décroissance gaussienne. Nous avons également 

ajusté des modèles où le score de prédation n'incluait pas l'actualisation de l'effort, c'est-à-dire où 

Ej était toujours égal à 1. Cela nous a permis de tester, de manière limitée, si l'effort était également 
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suivi. Dans les deux cas, les modèles de choix discrets ajustés avec les deux valeurs différentes de 

k et avec et sans le terme d'effort ont été comparés en utilisant les rapports de vraisemblance. 

 
TABLEAU 1. Espèces de proies, nombres tués, et modèles de croissance ou estimés utilisés pour approximer la masse 
obtenue de chaque élément de proie dans le module de prédation du modèle de cognition 

 
Le taux de croissance est exprimé en kg/jour ; pour les animaux tués avant la date moyenne de naissance, le poids de 
naissance a été utilisé. Les sources citées sont : S-(Sand et al., 2008) ; M-(Markgren, 1969), F&P-(Finstad et Prichard, 
2000) 

 

Les deux paramètres libres du module de mémoire de prédation sont le paramètre de masse de la 

proie α et l'échelle de temps de la mémoire de prédation τp. Si α = 0, toute proie (qu'il s'agisse d'un 

lièvre ou d'un élan adulte) contribue de manière égale au score. Si α = 1, la contribution est 

proportionnelle à la masse. Le coefficient de mémoire τp capte l'échelle de temps à laquelle la 

mémoire est conservée : si τp = ∞, toute expérience de prédation s'accumule sans actualisation du 

temps. 

 

La mémoire des frontières tente de savoir si le loup a patrouillé et marqué sa frontière un objectif 

comportemental important. Pour classer algorithmiquement les emplacements comme des 

emplacements de frontière, nous avons développé un algorithme de coque concave qui fonctionne 

comme suit : (1) sélectionner la coque convexe (c.-à-d. les sommets du polygone convexe minimal) 

Zmcp, (2) calculer l'angle θinner entre tous les points intérieurs Zinner et les points respectifs de la coque 

convexe les plus proches, (3) retenir le sous-ensemble Z∗
inner où θinner < θ∗, où θ∗ est un seuil de 

concavité, (4) répéter ces étapes en utilisant l'ensemble combiné de Zmcp et Z∗
inner comme entrée, (5) 

arrêter l'itération lorsque le nouvel ensemble est identique à l'ensemble d'entrée. Nous avons utilisé 

un angle de seuil de θ∗ = π/2 (90°). Cet algorithme a généré des ensembles de limites territoriales 

qui étaient cohérents avec les emplacements de limites déterminés sur le terrain (voir la Figure A.1 

pour un exemple de l'algorithme et la Figure A.2 pour toutes les limites en annexe A). 

 

La mémoire des limites, notée Bi,t, est une variable binaire (0, 1) qui permet de suivre si le loup a 

visité au moins deux emplacements sur la limite de la zone i dans une période de temps fixe λ 

précédant chaque déplacement. Le paramètre λ capture l'intervalle de temps pendant lequel le loup 

estime qu'il est nécessaire de re-marquer le territoire et, par conséquent, lié au temps où une marque 

olfactive s'estompe. Nous avons anticipé que le coefficient de régression de choix pour la frontière 

serait négatif, indiquant qu'une zone avec une frontière récemment visitée sera notée plus bas. 
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Enfin, nous avons ajouté une variable de répétition Ri,t, qui vaut simplement 1 si la zone sélectionnée 

au voyage t - 1 était également i et 0 sinon. Cette variable est incluse dans le modèle pour tenir 

compte de toute auto-corrélation (ou anti-corrélation) sérielle dans le choix de la zone par le loup, 

qui pourrait être confondue avec l'une ou l'autre des variables de prédation ou de frontière. 

 

2.4.3. Ajustement et sélection du modèle… 

 

3. RÉSULTATS 

La taille des meutes varie considérablement, ce qui signifie que le nombre et la composition des 

proies tuées varient d'une meute à l'autre (Figure 3). La grande majorité des proies consommées 

étaient des cervidés (176 des 206 carcasses identifiées : 85%) : 80 (39%) étaient des faons d’élans et 

46 (22%) étaient des faons de renne, 36 (17%) étaient des élans adultes et 11 (5%) étaient des rennes 

adultes. Les autres proies étaient toutes mineures, principalement des lièvres. Les deux meutes les 

plus grandes et les mieux établies, dont nous avons rendu compte dans un travail précédent 

(Gurarie et al., 2011), ont consommé de loin le plus de proies (plus de 45 éléments chacune, contre 

22 pour la meute suivante, Figure 3), ce qui peut s'expliquer en partie par leur consommation de 

proies plus grandes, plus faciles à localiser sur le terrain. Sur les périodes respectives de 60 jours de 

suivi sur le terrain, le nombre de déplacements supérieurs à 2 h a varié entre 34 et 67 (moyenne 53, 

écart-type 12). 

 

 
FIGURE 3. Composition des meutes et des proies des 8 études meute-année, classées chronologiquement par année. 
Les couleurs indiquent la composition des proies comme dans la légende, les points et les triangles au-dessus des barres 
indiquent le nombre d'adultes et de petits dans chaque meute, respectivement 

 

3.1. Paramètres d'intérêt non focal 

Bien que le modèle cognitif complet comporte de nombreux paramètres structurels, les principaux 

paramètres d'intérêt étaient ceux liés aux échelles de temps de la mémoire de la prédation et des 

visites aux frontières, et aux échelles spatiales telles que reflétées par le nombre de zones. Nous 

avons cependant dû prendre des décisions concernant plusieurs autres paramètres. 
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Ainsi, nous avons initialement exploré deux valeurs du paramètre de forme de la décroissance de 

la mémoire [k dans l'équation (3)] : k = 1 correspondant à une décroissance exponentielle de la 

mémoire, et k = 2 correspondant à une décroissance gaussienne de la mémoire. Nous avons 

également exploré deux valeurs du paramètre d'échelle de la masse α : α = 0,5, c'est-à-dire une 

échelle de racine carrée, et α = 1, une échelle linéaire. Nous avons ajusté le modèle de choix discret 

complet (prédation + visite de la frontière + répétition) sur une gamme de valeurs de paramètres 

d'échelle et sur chacune des quatre combinaisons de α et k et nous avons comparé les 

vraisemblances des modèles ajustés. Les résultats sont résumés et présentés dans l'Annexe B. 

 

Il y avait une grande variabilité entre les animaux individuels lorsque ces modèles ont été ajustés 

(voir les résultats dans l'Annexe B). Certains (par exemple, Viki 2006) avaient une probabilité 

beaucoup plus élevée avec une décroissance gaussienne et une mise à l'échelle par racine carrée, 

tandis que pour d'autres (par exemple, Niki 2008), c'était exactement l'inverse. Les différences 

absolues dans les log-vraisemblances n'étaient pas - typiquement - beaucoup plus grandes que 1, ce 

qui suggère que le processus n'était pas sensible à l'un ou l'autre de ces paramètres. Nous avons 

donc choisi de fixer le modèle « Viki » (décroissance gaussienne et mise à l'échelle de la racine 

carrée) pour tous les résultats ultérieurs, en notant que ces divergences pourraient mériter une étude 

plus approfondie. Les analyses ultérieures se sont concentrées sur les échelles temporelles de la 

prédation et de la mémoire des frontières, ainsi que sur les échelles spatiales définies par le nombre 

de zones. 

 

De même, nous avons évalué l'hypothèse structurelle selon laquelle la composante effort [Ej dans 

l'équation (3)] contribue de manière significative au score de prédation en tant que prédicteur en 

comparant les probabilités d'ajustement avec et sans la composante effort sur une gamme de 

valeurs de paramètres. Encore une fois, il y avait une variabilité considérable entre les individus 

(voir Annexe C), mais pour les quatre études pour lesquelles le modèle d'effort était un meilleur 

modèle (Viki 2006, Niki 2008, Lentuan Uros 2011 et Julla 2013), la différence était plutôt 

importante (la plupart des valeurs ∆AIC < -2). Ces quatre loups sont également les quatre loups 

pour lesquels la prédation a été retenue dans le modèle final de choix discret (voir ci-dessous et 

Tableau 4). Une conclusion préliminaire générale est que l'effort de chasse est effectivement suivi 

par le loup, et que le « score de prédation » est tempéré par des temps d'effort plus longs. Nous 

avons conservé le terme d'effort pour toutes les analyses ultérieures. 

 

3.2. Modèle cognitif : Exemple d'analyse 

Nous illustrons les ajustements du modèle cognitif complet (P+B+R) pour un loup, Lentuan Uros 

(LU 2011), à travers une gamme de découpages de zones (Figure 4, panneaux supérieurs) et de 

valeurs du décalage temporel de la frontière λ et de l'échelle de temps de la mémoire de la prédation 

τp (Figure 4, panneaux inférieurs). Nous avons obtenu une amélioration de plus de 50% par rapport 

aux prédictions nulles pour ce loup (la plus élevée de tous les autres loups), avec des maxima d'IPR 

compris entre 1,51 et 1,54 pour un découpage spatial en 5 à 8 zones. Le profil de l'IPR sur les 

échelles de temps limites est assez cohérent pour le nombre de zones, autour de 4,5 jours, avec le 

pic le plus important pour les zones 5 et 6. Le profil RPI contre l'échelle de temps de la mémoire 

de la prédation atteint des pics constants entre 1,25 et 1,75 jour, bien que les différences entre les 

échelles de temps soient moins spectaculaires. Il est intéressant de noter que le profil RPI-prédation 

était plus net au niveau de la ventilation supérieure des zones (7 et 8) où le profil pour la mémoire 

des limites était plus plat. 
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FIGURE 4. Ventilation des zones (panneaux supérieurs) et balayage des paramètres des modèles de mémoire 
(panneaux inférieurs) pour le loup Lentuan Uros (LU). Les panneaux supérieurs illustrent la séparation grossièrement 
axiale générée par l'algorithme de regroupement des zones. Les panneaux inférieurs illustrent l'amélioration de la 
prédiction calculée (RPI) pour les modèles adaptés à la prédation et à la frontière pour différentes valeurs de l'échelle 
de temps de la mémoire de la prédation τp (panneaux du milieu) et des décalages de visite de la frontière λ (panneaux 
inférieurs). Les spectres de couleur correspondent à l'autre échelle de temps dans chaque graphique. Ainsi, par exemple, 
l'IPR maximal (1,54) est atteint à 5 zones, τp = 1,75 jour et λ = 4 jours 

 

Pour l'ensemble de paramètres RPI le plus élevé (5 zones, τp = 1,75, λ = 4,0), une comparaison des 

modèles avec toutes les combinaisons linéaires de modèles P, B et R montre qu'il n'y a 

essentiellement aucune différence entre le modèle P+B+R et B+R, mais que ces deux modèles 

sont bien meilleurs que tous les autres (∆AIC > 4), et que le modèle nul est bien moins performant 

que tous les autres (Tableau 3). Les coefficients pour la limite et la répétition étaient tous deux 

hautement significatifs et positifs, suggérant que le loup avait tendance à répéter son comportement 

antérieur et, de manière inattendue, que les visites aux limites étaient renforcées par les visites 

récentes, plutôt que les visites récentes évitant le besoin de retourner à une limite. 

 

3.3. Modèle cognitif : Tous les loups 

Un modèle cognitif a amélioré de manière significative le RPI nul pour six des huit études sur les 

loups avec la meilleure (ou presque meilleure) combinaison de paramètres (Tableau 4). Nous 

appelons ces six études les « loups cognitifs ». Il existe cependant une variabilité considérable dans 

les valeurs des paramètres maximisant le RPI et dans les signes des coefficients ajustés. 
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TABLEAU 3. Tableau ∆AIC pour la comparaison des modèles de choix cognitifs ajustés pour le loup LU 2011 avec 
5 zones, τp = 1,75, λ = 4,0, triés par AIC décroissant, avec d.f. représentant les degrés de liberté (nombre de paramètres) 

 
Les valeurs des coefficients en gras sont significatives au niveau α = 0,01 ; les coefficients en italique sont significatifs  
au niveau α = 0,1. Les deux premiers modèles ont des valeurs AIC presque identiques. P, B et R désignent 
respectivement le score de prédation, le score de frontière et les prédicteurs de répétition. Notez que le modèle « nul » 
ici est un modèle à intercept seul, dans lequel chaque zone a une préférence constante non affectée par les covariables 

 
TABLEAU 4. Résumé des résultats du meilleur (ou presque meilleur) modèle pour chaque étude, avec les valeurs des 
paramètres sélectionnés, le modèle sélectionné et les estimations des coefficients 

 
Les indicateurs de significativité **, * et - indiquent des valeurs p inférieures à 0,01, 0,05 et 0,1, respectivement. Pour 
les coefficients qui étaient significatifs au niveau de 0,1, les caractères gras et italiques indiquent les coefficients positifs 
et négatifs. L'amélioration globale par rapport à la valeur nulle a été déterminée par le fait que l'intervalle de confiance 
inférieur à 95% de l'IPR est entièrement supérieur à 1,0 

 

L'effet de répétition était positif et significatif pour tous les loups cognitifs sauf un, ce qui suggère 

que les loups ont une certaine autocorrélation directe dans leur choix de direction de départ. Pour 

trois des quatre loups cognitifs pour lesquels le coefficient de prédation a été retenu, l'effet était 

significatif et positif - conformément à notre hypothèse a priori selon laquelle il y aurait une 

préférence pour les zones ayant des scores de prédation plus élevés, conformément à l'hypothèse 

de fidélité au site de recherche de nourriture. L'exception est Viki 2006, qui a montré une réponse 

négative à la prédation à une échelle de temps de mémoire de 0,75 jours. De même, l'effet frontière 

a été retenu pour cinq études, dont trois ont montré des réponses positives, tandis que deux ont 

montré des réponses négatives. Vellu 2010, le seul loup cognitif pour lequel la répétition n'était pas 

significative, présentait un coefficient de frontière fortement négatif (à une échelle de temps de 

mémoire de 8,5 jours), indiquant que la patrouille de frontière était un moteur significatif pour ce 

loup, qui avait également le plus allongé de tous les territoires (Figure 1). Le seul loup qui s'est 

conformé à nos deux prédictions hypothétiques est Julla 2013, avec à la fois une réponse positive 

à la prédation et une réponse négative aux visites aux frontières. 

 

3.4. Coefficients à travers les décalages temporels 

Nous avons exploré comment les tailles d'effet estimées et les signes ont changé à travers les 

échelles de temps de la mémoire pour les visites de frontière (λ de 1 à 20 jours) et les scores de 
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prédation (τp de 0,5 à 5 jours) pour les loups pour lesquels les deux étaient des prédicteurs 

significatifs des directions de départ. La Figure 5 illustre trois de ces exemples. 

 

 
FIGURE 5. Coefficients estimés des effets de frontière par rapport aux échelles de temps de la mémoire des frontières 
(panneaux supérieurs) et de l'effet de prédation par rapport à l'échelle de temps de la mémoire de prédation (panneaux 
inférieurs) pour trois exemples de loups. Les barres épaisses et fines représentent des erreurs standard de 1 et 2 autour 
des estimations ponctuelles respectives, les bleus sont négatifs, les rouges sont positifs, les couleurs claires et foncées 
représentent des erreurs standard de 1 et 2 par rapport à 0. Notez que le coefficient de limite pour Viki (panneaux de 
gauche) change de signe à travers les échelles de temps de mémoire 

 

En général, tant pour la prédation que pour les visites aux limites, plus l'échelle de temps est longue, 

moins la mémoire est importante pour prédire les valeurs intrisèques des zones, ou du moins pour 

prédire la direction de la recherche de nourriture. Cependant, des modèles uniques émergent pour 

chaque individu. Ainsi, Julla 2013 présentait une réponse positive à la prédation (taille d'effet 

moyenne de 0,58) et une réponse négative aux limites (moyenne de -0,72), de manière plus ou 

moins constante sur toutes les échelles de temps. Pour le loup LU, la réponse positive à la limite 

atteint son maximum autour de la valeur correspondant à la probabilité la plus élevée, soit environ 

4 jours (Tableau 4), puis décroît régulièrement jusqu'à cesser d'être significative après une valeur 

d'environ λ = 10 j. La réponse de prédation décroît régulièrement avec une échelle de temps plus 

grande, devenant statistiquement non significative après environ 3 jours. 

 

De manière plus frappante, le loup Viki 2006 subit un changement de signe du coefficient de limite 

entre les décalages temporels courts (≈ 3 jours) et les décalages temporels plus longs (≈ 12 jours). 

Cela suggère que le loup est plus susceptible de revisiter (ou de valoriser fortement) une zone de 

fréquentation récente, mais si le score considère s'il y a eu des visites sur une période de deux 

semaines, cette zone est moins susceptible d'être sélectionnée. Ce résultat est quelque peu cohérent 

avec la mémoire à court et à long terme, souvent appelée « de travail » et « de référence », qui a été 

mesurée expérimentalement (Green et Stanton, 1989 ; Becker et Morris, 1999) et modélisée (Bracis 

et al., 2015, 2018). Les visites récentes de portions d'une frontière peuvent nécessiter davantage 

de visites pour un bon marquage. Mais si une frontière a été marquée sur une plus grande échelle 
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de temps, alors que d'autres ne l'ont pas été, alors la nécessité d'aller dans des zones non marquées 

augmente. La force de la réponse à la prédation pour Viki 2006 est significativement négative à une 

échelle de temps de 1,5 à 2 jours, ce qui indique que des retours plus ou moins immédiats dans les 

zones où les animaux ont été tués avec succès sont peu probables. Cependant, au fur et à mesure 

que l'échelle de temps de la mémoire de la prédation augmente, le succès récent de la prédation 

devient moins significatif comme prédicteur des mouvements futurs. 

 

4. DISCUSSION 

Les processus cognitifs ne peuvent pas être observés directement chez les animaux dans la nature ; 

même dans les expériences contrôlées, la mémoire ne peut être que déduite. L'étude de la cognition 

nécessite donc le développement d'un modèle cognitif permettant de faire des déductions sur les 

observations comportementales, comme les mouvements et les événements de prédation, qui sont 

les résultats observables des processus cognitifs. Afin de démontrer que les loups à fourrage central 

utilisent la mémoire pour prendre des décisions de déplacement, nous avions besoin de plusieurs 

ingrédients spécifiques : (1) un ensemble discret et observable de choix effectués par les loups dans 

la nature, (2) des événements significatifs (prédation réussie et passages aux limites) qui pourraient 

raisonnablement avoir influencé l'évaluation de ces choix, (3) un cadre statistique permettant une 

exploration rapide des différentes échelles temporelles et spatiales auxquelles la mémoire pourrait 

opérer, combiné à un cadre de sélection de modèles pour réduire les variables explicatives 

significatives, et (4) une mesure par laquelle nous pourrions démontrer que notre modèle surpasse 

un modèle non cognitif. Pour la plupart des loups, les modèles cognitifs ajustés et paramétrés 

étaient 20 à 50% plus performants pour prédire les choix que les modèles nuls non cognitifs 

(Tableau 4). 

 

Afin de développer et d'ajuster de tels modèles, nous nous sommes appuyés sur un ensemble de 

données extraordinairement détaillées contenant des informations fiables sur des objets et des lieux 

dont on sait qu'ils sont importants pour les loups pendant la saison de reproduction : l'emplacement 

précis de la tanière, des sites de prédation (kill-site) avec l'identification des espèces de proies, et - 

avec un peu plus de conjecture - les contours de la limite territoriale. Nous avons donc construit 

notre modèle autour des impératifs comportementaux de prédation et de marquage territorial, 

ancrés autour de trajets assez réguliers et centraux qui commencent et se terminent sur le site de la 

tanière. Le modèle a supposé une notation spatialement explicite qui émerge directement des 

expériences antérieures pour les deux priorités. Ces hypothèses génériques sont cohérentes avec 

les aspects bien connus du comportement des loups (Mech et Boitani, 2003). 

 

Néanmoins, et c'est ce qui nous intrigue le plus, les résultats obtenus ont souvent contredit nos 

attentes et se sont révélés très individuels et idiosyncrasiques. Nous commentons ici la conception 

et la structure de notre cadre de modélisation, discutons de l'écologie spatiale cognitive des loups 

de notre étude et concluons par quelques idées générales sur les ingrédients nécessaires pour faire 

des inférences cognitives sur les animaux dans la nature. 

 

4.1. Choix discrets 

Nous avons choisi un cadre de choix discret avec une conception centrée sur le choix apparemment 

non contraint de la direction prise par le loup lorsqu'il quitte la tanière. L'approche du choix discret 

est naturelle pour explorer la cognition pour plusieurs raisons. Tout d'abord, les études 

expérimentales de la mémoire et de l'apprentissage chez les animaux se réduisent presque toujours 
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à des cadres de choix discrets (Thorpe et al., 2004), y compris des plans expérimentaux classiques 

tels que les tours qu'un rat choisit pour naviguer dans un labyrinthe (Tolman et Honzik, 1930) ou 

le « key-pecking » par les pigeons (Wilkie et Willson, 1992). Plus en rapport avec les loups, les 

expériences sur les chiens domestiques Canis familiaris qui ont montré une mémoire épisodique et 

de travail explicite ont été conçues autour de la dissimulation de récompenses alimentaires dans 

des boîtes discrètes (Fiset et al., 2003 ; Fujita et al., 2012). Deuxièmement, l'analyse statistique de 

données d'observation sur des choix discrets est un domaine bien développé, en particulier en ce 

qui concerne les choix économiques humains (Louviere et al., 2000 ; McFadden, 2001 ; Dubé et 

al., 2002). L'ajustement des modèles de choix discrets est, par conséquent, rapide et techniquement 

simple, et fournit des tailles d'effet facilement interprétables pour un nombre quelconque de 

covariables statistiquement soutenues qui pourraient influencer indépendamment les choix. Enfin, 

un cadre de choix discret fournit une mesure directe du succès prédictif des modèles en comparant 

les prédictions probabilistes aux observations aléatoires. 

 

Malgré l'adéquation naturelle du cadre du choix discret à l'étude de la cognition, cette étude est le 

seul exemple que nous connaissons appliqué à un animal sauvage en liberté. L'ingrédient clé est le 

choix discret lui-même. Nous nous sommes concentrés sur un type de mouvement très spécifique, 

à savoir le premier stade du départ d'une tanière. Étant donné la grande mobilité des loups et 

le paysage relativement peu structuré des forêts mixtes Finlandaises, toutes les destinations étaient 

plus ou moins disponibles. De plus, il semblait possible de supposer que chaque départ de la tanière 

avait des objectifs essentiels similaires : d'abord obtenir de la nourriture en chassant ou en visitant 

des caches existantes, dans le but de revenir avec suffisamment de nourriture pour nourrir les 

petits dans la tanière, et patrouiller les territoires. En réduisant notre variable de mouvement de 

cette manière, nous avons grandement simplifié le problème général de la « modélisation des 

mouvements ». Cela contraste avec une étude thématiquement similaire, dans laquelle un modèle 

basé sur la mémoire des mouvements hivernaux (c'est-à-dire non centrés sur la tanière) des loups 

avec des visites de frontières et l'habitat des proies utilisés comme covariables (Schlägel et al., 2017). 

Dans leur analyse contraignante, chaque étape du mouvement a été modélisée et la carte spatiale a 

été fixée à une grille réalisable sur le plan informatique. Ainsi, les unités spatiales et temporelles de 

l'analyse n'ont pas été fixées par des considérations biologiques ou comportementales, mais par le 

compromis entre la puissance de la batterie et la transmission par collier, et par les contraintes de 

calcul du traitement de la grille spatiale. Le calcul intensif de l'ajustement d'un seul modèle (plusieurs 

jours, Schlägel, comm. pers.) a limité la possibilité d'explorer différents paramétrages, structures de 

modèles ou covariables. En outre, la nature des mouvements peut varier considérablement en 

fonction de la motivation ou de l'impératif comportemental. Par exemple, des travaux antérieurs 

sur plusieurs loups de cette étude ont montré que les mouvements sont plus rapides et plus dirigés 

lors du retour à une tanière après une prédation que lors de la chasse (Gurarie et al., 2011), une 

distinction qui est perdue lorsque tous les mouvements sont supposés être dirigés par le même 

processus. 

 

En nous concentrant sur un ensemble limité de départs discrets et sur une structure spatiale 

grossièrement discrétisée, nous avons pu comparer des milliers de modèles en peu de temps, en 

balayant de multiples échelles temporelles et spatiales et des combinaisons de valeurs de paramètres 

structurels. Le compromis évident est que nous avions relativement peu de départs à modéliser, 

pas plus d'un par jour et par loup, ce qui a limité le pouvoir d'inférence de modèles plus complexes. 
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4.2. Échelles d'espace et de temps 

Parmi les nombreuses hypothèses structurelles qui sous-tendent notre cadre de travail, la plus ténue 

est peut-être la discrétisation des territoires des loups en un nombre dénombrable de zones. Il 

n'existe aucun moyen objectif de savoir dans quelle mesure la carte mentale d'un loup peut être 

similaire à notre partition zonale basée sur le clustering. Cependant, nous avons pu tester un 

éventail de nombres de zones, de 3 - trop peu pour fournir des informations intéressantes - à 8 - à 

la limite des choix discrets étant donné le nombre de voyages que nous analysons par loup. En 

comparant ces différentes structures spatiales, nous avons pu obtenir une idée grossière de l'échelle 

spatiale à laquelle les loups pourraient conceptualiser leur territoire. Le nombre de zones qui 

séparent le mieux les choix discrets des loups se situe entre 5 et 8, c'est-à-dire dans la moitié 

supérieure de la fourchette. Si l'on considère que la superficie moyenne du territoire des loups était 

d'environ 670 km2 (écart-type 275), cela suggère qu'une échelle spatiale cognitive pertinente pour 

évaluer les zones serait de l'ordre de 80 à 130 km2. Notez que ce balayage des paramètres structurels 

est rendu possible, voire trivial, par le cadre du modèle de choix discret. 

 

Pour les animaux pour lesquels la mémoire de la prédation était significative, trois d'entre eux 

avaient une durée comprise entre 0,75 et 1,75 jours (Tableau 4), ce qui peut être considéré comme 

une indication de la durée pendant laquelle la localisation spatiale d'un succès de prédation est 

pertinente pour un loup. Les plus grosses proies étaient souvent déchirées en plus petits morceaux 

et cachées, c'est-à-dire enterrées peu profondément, par les loups. Ces caches sont souvent 

revisitées dans un laps de temps relativement court après l'abattage, avant que toute viande utile ne 

soit trop gâchée, et l'échelle de temps de 1 à 2 jours pourrait refléter ce comportement spécifique 

de revisite des caches. Pour les loups pour lesquels les visites des caches étaient un facteur 

significatif, les échelles de temps étaient presque toutes beaucoup plus longues : de 3 à 8,5 jours 

(Tableau 4). 

 

Le changement de l'ampleur des réponses du coefficient (Figure 5) apporte des nuances à cette 

discussion sur les échelles de temps. Plus particulièrement, le changement de signe de la réponse 

de la limite en fonction des échelles de temps pour le loup Viki est quelque peu cohérent avec le 

paradigme des mémoires « de travail » (court terme) et « de référence » (long terme) qui 

fonctionnent souvent de manière différente (avec des signes opposés) à différentes échelles de 

temps. De même, alors que nous avons discrétisé l'espace en un nombre relativement faible de 

grandes zones, il apparaît dans la Figure 4 que le pic de l'IPR contre l'échelle temporelle de la 

prédation est plus étroit à un plus grand nombre de zones (8), c'est-à-dire à une échelle spatiale 

plus fine, tandis que l'IPR contre la mémoire de référence est plus nettement optimisé à un nombre 

plus restreint de zones (5). Cela pourrait indiquer que l'échelle spatiale à laquelle le succès de la 

prédation est mémorisé est plus fine que l'échelle spatiale de la patrouille des frontières. Ceci est 

cohérent avec le fait que la prédation se produit de manière imprévisible dans des endroits très 

spécifiques, alors que la frontière est une entité connue et fixe qui est marquée de manière plus 

efficace par des mouvements territoriaux plus importants. L'inclusion de multiples échelles 

temporelles et spatiales dans un modèle comme celui-ci, cependant, étend le pouvoir des 

observations limitées pour faire des inférences. 

 

4.3. Stratégies de recherche de nourriture des loups : Patch appauvrissement ou fidélité au 

site ? 

Bien que l'ajustement, la paramétrisation et l'évaluation prédictive du modèle cognitif aient été 

largement réussis, plusieurs des effets estimés contredisent nos attentes initiales et indiquent des 
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stratégies de recherche de nourriture nuancées et dépendantes du contexte. En particulier, nous 

avions prévu que l'effet de la mémoire des prédations serait positif, ce qui correspond à une 

stratégie de fidélité au site de recherche de nourriture, et que l'effet de la visite des frontières serait 

négatif, car les frontières récemment visitées n'auraient pas besoin d'être revisitées immédiatement. 

 

En fait, un seul loup (Julla) présente une mémoire de prédation positive significative à une échelle 

de temps de 4 jours (de loin la plus longue échelle de temps) combinée à une mémoire de frontière 

négative significative (échelle de temps de 3 jours). Julla était l'un des loups d'une petite meute (2 

adultes) qui n'a apparemment tué que 5 rennes (dont 3 adultes) identifiés par les agents de terrain 

au cours de la période d'étude. Avec un si petit nombre d'animaux, la mise en cachette et la mémoire 

jouent un rôle encore plus important, ce qui a probablement contribué au score plus élevé des sites 

de prédation récents. Dans ce contexte, la fidélité apparente au site de recherche de nourriture est 

peut-être plus étroitement liée au retour des caches qu'à la densité persistante des proies. 

 

Julla peut être comparée à un autre loup (Viki) qui avait un faible (0,1 > p-value > 0,5) coefficient 

négatif sur la mémoire de prédation (échelle de temps de 1,25 jours). Viki n'accordait apparemment 

pas autant d'importance aux lieux de prédation récente qu'aux déplacements vers d'autres zones de 

son territoire. Viki était un membre reproducteur de la meute la plus grande et la mieux établie de 

notre ensemble de données dans la zone centrale du loup Finlandais, et il a tué le plus grand nombre 

de rennes et d’élans, principalement des faons, au total (Figure 3). Il est possible que le taux de 

réussite élevé de la prédation dans l'ensemble de l'aire de répartition, ainsi que le besoin accru de 

patrouiller les frontières et de renforcer le marquage territorial, atténuent la nécessité de la fidélité 

au site d'alimentation. En outre, il est possible qu'une raréfaction locale des proies puisse se 

produire, par analogie à l'hypothèse de la « perturbation des parcelles » qui conduit les lions à 

changer régulièrement de lieu de prédation après des chasses réussies, en raison du fait que les 

espèces proies évitent les environnements manifestement risqués (Valeix et al., 2011). Alors que le 

champ de vision et la communication inter-espèces de proies correspondantes des chasses réussies 

sont beaucoup plus limités dans la forêt boréale que dans la savane, de nombreux ongulés proies 

ont des domaines beaucoup plus petits que la plus petite des zones de loups. Par exemple, les 

domaines vitaux d'été des élans femelles en Fennoscandie varient de 1000 à 2000 ha (Cederlund et 

Okarma, 1988 ; Eriksen et al., 2011). Les élans sont, en outre, solitaires et quelque peu territoriaux, 

avec un chevauchement minimal de leurs territoires (Eriksen et al., 2011). La mort d'un seul adulte 

peut donc réduire de manière significative la disponibilité des proies à un niveau hyper-local, tandis 

que la mort d'un petit - dont une mère élan est susceptible d'être consciente - peut également 

entraîner un déplacement de l'aire de répartition de la femelle. 

 

Contrairement à Viki et Julla, Niki avait un coefficient de prédation fortement positif (au décalage 

temporel de 0,75), et aucun modèle de limite n'a été sélectionné, bien qu'elle ait tué le plus grand 

nombre d'animaux. Cela peut s'expliquer par le fait que le territoire de Niki était largement structuré 

par plusieurs routes principales et une longue clôture séparant la zone de gestion des rennes (RMA, 

Figure 1). En fait, Niki était le seul loup dont le territoire chevauchait la RMA et le seul loup à avoir 

tué plusieurs rennes semi-domestiques (Gurarie et al., 2011). Toutes ces caractéristiques très 

structurantes sont compatibles avec le fait que certaines zones sont systématiquement meilleures 

pour la prédation, ce qui fait de la fidélité au site de recherche de nourriture une stratégie plus viable 

pour ce loup. 
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Bien qu'il soit impossible de rendre compte de la grande variabilité des stratégies cognitives de ces 

loups, nous pouvons conclure de manière générale que les loups peuvent adopter l'une ou l'autre 

des principales stratégies de recherche de nourriture ou - en fait - se déplacer sans prêter la moindre 

attention à la distribution des proies. Il convient de noter que les territoires étudiés étaient tous très 

similaires, beaucoup étant voisins ou se chevauchant d'une année sur l'autre (Figure 1). Les 

principales différences entre les loups étaient liées à la composition et à la densité des meutes ainsi 

qu'à la distribution des routes principales et des habitations, qui peuvent avoir un impact significatif 

sur le comportement des loups et l'utilisation de l'espace en général (Gurarie et al., 2011 ; Barry et 

al., 2020). Ainsi, lorsqu'il s'agit d'utiliser et de répondre à la mémoire spatiale, les loups semblent 

être très idiosyncrasiques et individuels, tout comme le contexte social et écologique des loups 

individuels peut être très spécifique, même au sein d'un même territoire à travers les années (voir 

également l'annexe B). Même s'il peut être démontré statistiquement que certaines décisions sont 

influencées par l'expérience antérieure, peu de généralités peuvent être faites sur les échelles 

spatiales ou temporelles et l'importance relative des différents indices sur la cognition des loups. 

 

4.4. Inférer la cognition à partir des données de mouvement 
Déduire l'utilisation de la mémoire pour des animaux se déplaçant dans la nature est un défi 

étonnamment difficile à relever, principalement en raison du grand nombre de variables qui ne 

peuvent être contrôlées et de la complexité du comportement des animaux. Néanmoins, des 

inférences cognitives peuvent être faites lorsque certains critères sont remplis. Nous proposons ici 

une liste de contrôle basée sur le succès quelque peu mitigé de l'adaptation de notre propre modèle 

cognitif sur l'ensemble des données relatives aux loups. 

1. L'identification et l'isolement d'un comportement quantifiable distinct qui pourrait 

hypothétiquement être motivé par des expériences antérieures et par ailleurs peu confondu par des 

impératifs comportementaux inconnus ; par exemple, les départs de tanières vers des zones 

spatiales spécifiques. 

2. L'identification d'événements ou d'indices clés qui pourraient déterminer le comportement de 

mouvement à modéliser ; dans notre exemple, les événements de prédation et les visites aux 

frontières. En général, les ressources alimentaires sont le déclencheur le plus important, ce qui fait 

écho aux installations expérimentales où les récompenses alimentaires sont couramment utilisées. 

En règle générale, les données de mouvement seules, sans contexte, ne seront presque jamais 

suffisantes pour identifier sans ambiguïté un signal cognitif. 

3. Un mécanisme cognitif plausible pour une réponse de mouvement à ces événements ; c'est-à-

dire, le modèle de mouvement basé sur la mémoire lui-même. Idéalement, ce modèle peut être 

développé de manière hiérarchique, de sorte que des modèles de plus en plus complexes puissent 

être comparés pour tester des hypothèses spécifiques. 

4. Un cadre statistique pour estimer les propriétés de ce mécanisme à partir des données de 

mouvement ; par exemple, le cadre de modélisation du choix discret et les balayages de paramètres 

pour l'exploration du maximum de vraisemblance des valeurs de paramètres. 

5. Une métrique fiable pour démontrer la performance relative du modèle cognitif par rapport à 

des modèles plus simples et non cognitifs ; par exemple, le score d'amélioration de la prédiction 

relative. 

 

Cette liste de contrôle peut être utile en indiquant des principes généraux pour le développement 

de l'analyse cognitive des données de mouvement.  


