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Résumé

Sous T'effet de la disponibilité de subsides alimentaires et de la transformation des paysages, les
populations de grands carnivores s'installent de plus en plus a proximité des humains. Pour
persister a proximité des humains, tout en évitant les conflits et la mortalité, ils doivent adapter leur
comportement spatial. Comprendre ces adaptations comportementales peut étre crucial pour
formuler des stratégies de conservation. Nous avons utilisé des données de localisation GPS pour
¢tudier les mouvements et 'utilisation de l'espace de loups d'Arabie protégés dans le désert
extrémement aride du Néguev (Israél), ou la densité des proies naturelles est réduite. Nous avons
examiné la préférence des loups pour la proximité des infrastructures humaines, tout en testant
I'hypothese selon laquelle les loups utiliseraient des zones ou les ongulés sont plus susceptibles
d'étre présents. Les loups ont montré une forte association spatiale avec les humains, passant une
grande partie de leur temps a proximité des infrastructures humaines et se déplagant principalement
le long des routes. Les loups ont également augmenté leurs déplacements pendant la nuit. En outre,
les loups dont le domaine vital présentait une plus grande disponibilité d'infrastructures humaines
ont montré une sélection accrue pour ces caractéristiques, ce qui suggere une réponse
fonctionnelle positive. Enfin, les loups n'ont pas montré de préférence pour les zones de forte
présence d'ongulés, quelle que soit I'échelle spatiale. Ces résultats, combinés aux analyses récentes
du régime alimentaire, indiquent que les loups dépendent des subsides humains,
proportionnellement a la disponibilité des ordures et des produits agricoles. Nos résultats
démontrent que les loups ajustent leur utilisation de l'espace pour persister a proximité des
humains. Les conditions supplémentaires qui permettent cette persistance comprennent une
protection légale efficace et des attitudes locales positives envers les loups. Nous concluons que de
telles circonstances peuvent favoriser la coexistence spatiale des humains et des grands carnivores.
La forte association spatiale observée et la dépendance alimentaire évidente des loups vis-a-vis des
subsides d'une population humaine a faible densité peuvent également refléter les conditions qui
ont conduit a la domestication des chiens.

INTRODUCTION

La récente croissance de la population humaine a entrainé l'altération d'une grande partie des
paysages de la planete (Newbold et al., 2015). Cette tendance a favorisé 'augmentation des contacts
entre les humains et plusieurs espéces animales, en particulier les especes sauvages qui dépendent

des aliments anthropiques. Les grands carnivores peuvent entrer directement en compétition avec
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les humains pour les ressources par le biais de la déprédation sur le bétail (Boitani, 1992 ; Treves &
Karanth, 2003), mais ils peuvent également bénéficier de subsides relativement abondants et
accessibles provenant des humains, tels que les déchets et les charognes (Newsome et al., 2014).
Les grands carnivores peuvent persister a proximité spatiale des humains grace a des adaptations
comportementales, telles qu'une activité accrue pendant la nuit (Theuerkauf et al, 2003 ;
Hebblewhite & Merrill, 2008). Ces especes peuvent également éviter les rencontres avec les
humains en utilisant des portions de leur domaine vital ou I'activité humaine est moindre (Gehrt,
Anchor & White, 2009). Malgré ces adaptations comportementales, dans les paysages modifiés par
I'homme, les collisions avec la circulation, les conflits liés au bétail et le harcélement sont les
principales sources de mortalité des grands carnivores (Treves et Karanth, 2003 ; Smith et al., 2010).
Ainsi, les grands carnivores qui vivent a proximité d'infrastructures humaines sont confrontés a un
compromis entre un acceés accru aux ressources et un risque de mortalité plus élevé en raison des
conflits (Woodroffe, 1998). Des attitudes favorables et une protection efficace peuvent atténuer
ces conflits et permettre aux grands carnivores de persister a proximité des humains (Chapron et
al., 2014 ; Carter & Linnell, 2016). En raison du déclin mondial des populations de grands
carnivores (Ripple et al.,, 2014), il est important de comprendre les conditions dans lesquelles des
populations viables de grands carnivores persistent a proximité des humains.

Le régime alimentaire et les habitudes alimentaires des loups gtis Canzs lupus ont favorisé a plusieurs
reprises les conflits avec les humains (Boitani, 1992), entrainant la disparition de l'espece de la
plupart de son aire de répartition historique (Musiani & Paquet, 2004 ; Ripple et al., 2014). Les
déplacements et les réactions comportementales des loups face aux activités humaines varient en
fonction de leur régime alimentaire, du type et de 'intensité des activités humaines. Lorsque les
loups évitent spatialement les zones résidentielles, leurs densités a proximité des humains peuvent
diminuer (Hebblewhite et al., 2005 ; Kittle et al., 2015). A l'inverse, dans les zones boréales, les
loups peuvent augmenter leur utilisation des clairieres forestieres et des routes, une stratégie
comportementale qui éleve leur probabilité de rencontrer des proies (Whittington, Clair & Mercer,
2005 ; Lesmerises, Dussault & St-Laurent, 2012). Ainsi, les loups habitent des zones présentant
une grande variété de densités humaines (Theuerkauf, 2009) et, sous certaines conditions
écologiques, peuvent persister a proximité des humains (Hefner & Geffen, 1999 ; Newsome et al.,
2017), comme c'est le cas sur le continent Européen (Chapron et al., 2014). L'identification des
stratégies comportementales qui permettent la persistance des loups pourrait contribuer a la
conservation de cette espéce et d'autres especes de canidés vivant a proximité des habitations
humaines en informant les stratégies de gestion visant a atténuer les conflits (Treves & Karanth,
2003).

Pour évaluer les circonstances qui favorisent la persistance des loups a proximité de 'homme, nous
avons étudié une population de loups Arabes C. /upus arabs habitant le désert aride du Néguev. Des
analyses antérieures des excréments de loups ont révélé que les éléments prédominants du régime
alimentaire des loups Arabes étaient les charognes de vaches, les fruits et les déchets humains
(Shalmon, 1986), ce qui suggere que ces loups peuvent dépendre des déchets humains (Hefner &
Geffen, 1999). Nous avons émis I'hypothese que l'une des raisons pour lesquelles les loups peuvent
maintenir des densités relativement élevées dans ce paysage aride est l'adaptation de leur
comportement afin d'obtenir davantage d'opportunités d'alimentation en présence d'infrastructures
anthropiques. Pour évaluer cette hypothese, nous avons établi trois prédictions et les avons testées
en utilisant des données de localisation GPS de loups se trouvant dans un gradient d'utilisation des
terres par I'homme.
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Les ajustements spatiaux et temporels de l'activité anthropique peuvent permettre aux grands
carnivores de persister dans des paysages ou les rencontres avec les humains augmenteraient la
probabilité de conflit et de mortalité (Hebblewhite & Merrill, 2008 ; Theuerkauf, 2009). En plus
des subsides humains, l'écosystéme du Néguev contient un certain nombre de populations
d'ongulés qui persistent a de faibles densités. Nous avons donc prédit que, comme les loups dans
les écosystemes boréaux (Nelson et al., 2012 ; Kittle et al., 2015), les loups Arabes choisiraient les
zones ayant une probabilité plus élevée de rencontrer des proies ongulées indigenes. Comme la
présence d'ongulés coincidait avec des zones d'infrastructures humaines limitées, notre prédiction
alternative était que les loups sélectionneraient la proximité spatiale de caractéristiques
anthropiques telles que les établissements, les champs agricoles et les dépots d'ordures, et
montreraient un mouvement préférentiel le long des routes de terre. Nous avons prédit que ce
schéma serait particuliérement significatif la nuit, lorsque l'activité humaine et les températures
environnantes sont réduites (Theuerkauf et al., 2003).

Notre troisi¢me prédiction a permis d'examiner plus en détail I'importance de Il'habitat a
proximité des infrastructures humaines pour les loups en testant une réponse fonctionnelle dans
la sélection de l'habitat en fonction des infrastructures humaines. Les réponses fonctionnelles
dans la sélection de I'habitat se produisent lorsque la sélection change lorsque la disponibilité d'une
caractéristique du paysage change (Mysterud & Ims, 1998 ; Mason & Fortin, 2017). Par exemple,
une ressource peut étre fortement sélectionnée la ou elle est rare, mais utilisée comme disponible
ou évitée la ou elle est commune, ce qui suggere que la ressource peut étre limitante ou de grande
importance pour un animal (Roever, van Aarde & Leggett, 2012). Ainsi, nous avons prédit que les
loups ayant une plus grande disponibilité d'éléments anthropiques dans certaines parties de leur
domaine vital montreraient une sélection accrue pour ces éléments (Houle et al., 2010), ou que les
loups ayant peu de parcelles de nourriture de haute qualité d'origine humaine dans leur domaine
vital montreraient une sélection accrue pour ces parcelles.

MATERIAUX ET METHODES

Zone de recherche

Cette ¢tude a été menée dans le désert aride du Néguev (plage de températures mensuelles
moyennes : 15-32°C ; précipitations annuelles moyennes : 28,7-195,1 mm) dans le désert du
Néguev. La zone d'étude s'étend de Lehavim (31,374°N, 34,817°E) au nord a Eilat (29,558°N,
34,952°E) au sud, principalement a l'intérieur des frontieres d'Israél (Fig. 1). Ses parties occidentale
et centrale comprennent plusieurs crétes montagneuses, traversées par des gorges scches et de
larges lavages. La partie orientale, qui fait partie de la vallée du Rift, présente un habitat de type
savane caractérisé par des arbustes et des acacias. Les établissements de la zone de la vallée du Rift
(population totale - 6000), disposés le long de la route principale vers FEilat, subsistent
principalement grace a l'agriculture et au tourisme (Sagie et al., 2013). La plupart des activités
humaines dans les zones montagneuses sont concentrées autour des bases militaires (Fig. 1),
entourées de clotures qui dissuadent I'entrée des hommes mais permettent le passage de la faune.

Les loups Arabes sont les plus grands carnivores de I'écosysteme du Néguev. Les populations de
proies ongulées potentielles dans la région comprennent la gazelle dorcas Gagzella dorcas, estimée a
1200-1500 (densité : 0,04-0,05/km?), Ponagte Equus hemionus, estimé a 200, et le bouquetin de Nubie
capra nubiana, 2 500-1000 individus (densité : 0,02-0,04/km? ; A. Tsoat, données non publiées). Une
si faible densité de proies ne peut soutenir la taille estimée de la population de loups de la région
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(environ 100 individus ; Cohen, Barocas & Geffen, 2013). Les estimations de la consommation
alimentaire des loups (Metz et al., 2012) suggéerent que, pour soutenir une population de 100 loups,
la biomasse minimale disponible d'ongulés (a un taux prudent de 2 kg/loup/jour pour les loups
Arabes) doit étre de 73 000 kg/an. La biomasse maximale estimée des ongulés (Smith et al., 2003)
dans la zone d'étude est de 126 500 kg. Ainsi, un régime alimentaire basé uniquement sur les proies
naturelles ne serait pas viable pour cette population de loups.

Capture d'animaux

Nous avons effectué des captures dans des endroits ou des loups avaient déja été observés, tout en
tenant compte de la sécurité et des contraintes logistiques. Les lieux de capture variaient en
fonction de leur proximité aux infrastructures humaines (Fig. S1). Nous avons capturé des loups a
l'aide de pieges Victor #3 (Woodstream co., Lititz, PA, USA). Pendant les périodes de jour, les
picges restaient couverts. Nous avons immobilisé les loups capturés avec un mélange de Dormitor-
Ketamine hydrochloride a une dose de 10 mg/kg de poids cotporel. Les procédures de piégeage et
de manipulation ont été menées conformément au permis # 2017/41568 délivré par I'Autorité
Israélienne de la nature et des parcs (INPA). Nous avons équipé les loups adultes de marques
auriculaires et de colliers GPS Followit (Lindesberg, Suede) 1C Light (poids : 222 g), avec
téléchargement UHF et GSM et dépot a distance. Nous avons programmé les colliers GPS pour
qu'ils enregistrent un point pendant la journée et des points toutes les heures au crépuscule et
pendant la nuit (de 17 h a 5 h), suivant les périodes d'activité des loups observées précédemment
(Hefner & Getfen, 1999).

Covariables de 1'habitat et estimation du domaine vital

L'activité humaine dans la zone d'étude est caractérisée par de petites agglomérations, des
infrastructures agricoles (par exemple, des silos de stockage), des champs de cultures et des vergers
de dattes variés, des bases militaires et des décharges de déchets (Sagie et al., 2013). Afin d'évaluer
l'influence de ces caractéristiques sur l'utilisation de I'espace et les déplacements des loups, nous
avons développé des couches SIG quantifiant la distance par rapport aux caractéristiques
anthropiques, ainsi que la distance par rapport aux routes pavées et aux chemins de terre. Nous
n'avons pas quantifié¢ séparément la distance par rapport aux zones résidentielles, a l'agriculture,
aux décharges et aux bases militaires car, lors des analyses préliminaires, nous avons constaté que
ces distances étaient fortement corrélées et parce que toutes les caractéristiques n'étaient pas
présentes dans tous les domaines vitaux des loups. Pour quantifier la probabilité de rencontrer des
proies ongulées, nous avons développé une couche basée sur 10 750 observations de gazelle dorcas
(I'espece proie la plus abondante dans notre zone d'étude), réalisées entre 2008 et 2016.

Nous avons dérivé une fonction de densité de noyau, en utilisant un facteur de lissage optimisé
basé sur la distance standard et la distance médiane pour chaque pixel (Silverman, 1986 ; Fig. S2).
En outre, pour quantifier les variations altimétriques et topographiques au sein des habitats des
loups, nous avons développé des couches décrivant l'altitude, la pente, I'aspect et la position
topographique (Tableau 1).

LLe mouvement des loups est caractérisé par des modes comportementaux distincts, qui sont
détectables a l'aide des vitesses de mouvement et des angles de rotation (Gurarie et al., 2011). Le
mod¢le de mouvement dynamique a pont brownien (bBBMM ; Kranstauber et al.,, 2012) tient
compte de ces mouvements hétérogeénes et convient donc aux ensembles de données de
localisation GPS des loups. Nous avons utilisé le dBBMM pour calculer le domaine vital de chaque
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individu pendant la période ou il a été suivi, puis nous avons délimité des contours de densité
d'utilisation de 99% (Fig. 1). Nous avons utilisé ces domaines vitaux comme échelle spatiale pour
¢valuer I'utilisation de I'espace par les loups.

Fonctions de sélection des ressources

Nous avons évalué les variables naturelles et anthropiques du paysage susceptibles de prédire
l'utilisation de 'espace par les loups en utilisant des fonctions de sélection des ressources (RSF ;
Manly et al., 2002). Dans le domaine vital de chaque individu (sélection de troisieme ordre ;
Johnson, 1980), nous avons généré des points aléatoires (disponibles) correspondant au nombre
de positions GPS (utilisées) et extrait les covariables de I'habitat pour chaque point utilisé et
disponible. Nous avons testé toutes les paires de variables prédictives pour la colinéarité en utilisant
le 7 de Spearman, et avons trouvé une faible colinéarité (tous les » < 0,46). Nous avons ensuite
construit un modele complet incluant toutes les covariables de 1'habitat (Tableau 1). Nous avons
ensuite exécuté huit modeles dans lesquels les variables individuelles ont été supprimées et un
mode¢le nul sans effets fixes (Tableau S1). Nous avons utilisé une régression logistique a effets
mixtes pour paramétrer les modeles. Nous avons observé un chevauchement significatif entre les
domaines vitaux de loups adjacents (Fig. 1) mais nous n'avons pas détecté de paires d'individus se
déplagant ensemble, ce qui confirme les résultats précédents (Hefner & Geffen, 1999). Nous
n'avons donc pas ajouté de niveau lié a la meute a nos effets aléatoires (Hebblewhite & Merrill,
2008). Comme nous pensions que les loups présenteraient des variations individuelles dans
l'utilisation de l'espace (Hebblewhite & Merrill, 2008), nous avons spécifié un intercept aléatoire et
des pentes aléatoires pour toutes les variables dans chaque modéle examiné, en suivant les
recommandations de Gillies et al. (2000).

Nous avons testé le modele complet pour la multicollinéarité en utilisant les facteurs d'inflation de
la variance (VIF ; Zuur, Ieno & Elphick, 2010). Nous avons évalué le soutien relatif du modele
complet par rapport aux modéles supplémentaires, incluant tous les facteurs sauf un, en utilisant le
critere d'information d'Akaike (AIC ; Burnham & Anderson, 2002). Pour valider notre modele de
RSF complet, nous avons effectué une validation croisée k-folds pour les RSF avec cinq bins
(Houle et al., 2010). Pour tenir compte d'un éventuel biais da au chevauchement spatio-temporel
des domaines vitaux des loups, nous avons effectué la méme analyse en ajustant le modele complet
avec un ensemble de données comprenant uniquement des individus dont les domaines vitaux ne
se chevauchaient pas (Fig. 1 ; » = 21). Nous avons également effectué une procédure similaire avec
I'ensemble de données excluant les individus dispersés. Les résultats étaient les mémes entre les
modeles paramétrés a l'aide des deux sous-ensembles de données (Tableaux S2, S3, §4), et nous
présentons donc les résultats de l'ensemble complet de données. Toutes les analyses ont été
effectuées dans l'environnement de calcul R (version 3.1.0 ; R Development Core Team 2011).

Analyse des mouvements

Afin de déterminer si les loups évitent les activités humaines dans le temps, nous avons classé les
lieux comme crépusculaires ou nocturnes en fonction des heures quotidiennes de lever et de
coucher du soleil. Nous avons considéré les distances en ligne droite parcourues par les loups entre
les reperes horaires comme des étapes. Nous avons utilisé un modele linéaire mixte pour
déterminer si la période de localisation (crépusculaire ou nocturne) était un bon prédicteur de la
longueur des pas (transformé en logarithme pour la normalité), avec I'D du loup spécifié comme
un intercept aléatoire. En outre, nous avons utilisé le test du rang signé de Wilcoxon pour évaluer
les périodes pendant lesquelles les loups étaient actifs en comparant la proportion de pas dans
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lesquels les loups individuels ont montré un mouvement limité (plus court que 100 m) entre les
emplacements crépusculaires et nocturnes.

Afin d'étudier les facteurs qui influencent les déplacements des loups au niveau des parcelles
(quatriecme ordre ; Johnson, 1980) et la fagon dont les déplacements varient selon les périodes
d'activité humaine, nous avons utilisé des fonctions de sélection de pas (SSF ; Fortin et al., 2005)
séparément pour les ensembles de données crépusculaires et nocturnes. Pour examiner le
mouvement réel, nous avons censuré tous les pas plus courts que 50 m, en tenant compte des
erreurs de télémétrie et des périodes ou le mouvement était limité. Nous avons utilisé un modéle
cas-témoin apparié, générant 20 pas disponibles, chacun partant du méme point que le pas observé.
Nous avons basé la longueur et l'angle des pas disponibles sur la distribution observée des
longueurs de pas et des angles de rotation des pas observés de I'échantillon correspondant de
l'individu. Pour chaque pas observé ou disponible, nous avons extrait les covariables de I'habitat au
point final de chaque pas (Thurfjell, Ciuti & Boyce, 2014).

Apres avoir testé la colinéarité de toutes les paires de variables, nous avons ajusté un modcle
complet, incluant la distance patr rapport aux caractéristiques humaines, la présence/absence a
moins de 500 m de routes principales et de chemins de terre, I'élévation, la pente, 'aspect et la
position topographique (Tableau 1). Le modele a été paramétré en utilisant la régression logistique
conditionnelle, chaque strate étant identifiée comme un point utilisé et ses 20 points disponibles
appariés. Nous avons calculé les SE robustes et les IC a 95% des parameétres en utilisant des
équations d'estimation généralisées (GEE ; Craiu, Duchesne & Fortin, 2008). Comme les données
¢taient continues pour tous les loups et s'étendaient rarement sur plus de 160 jours (Tableau S5),
les clusters dans I'EEG ont été définis par individu. Cela a donné lieu a 28 clusters. Pour tester une
réponse fonctionnelle des loups (Mysterud & Ims, 1998) a la disponibilité des caractéristiques
humaines, des routes pavées et des chemins de terre, nous avons ajouté un terme d'interaction au
mode¢le complet pour chacune de ces caractéristiques, fournissant une indication de la facon dont
la sélection pour ces caractéristiques change par rapport a la quantité de ces caractéristiques
disponibles (calculée comme la valeur moyenne de la covariable des points disponibles pour chaque
strate) pour chaque étape. Nous avons comparé l'ajustement du modele complet avec les modeles
incluant des réponses fonctionnelles en utilisant des criteres d'information de quasi-liquidité
(QIC ; Pan, 2001). Nous avons validé la robustesse des SSF en utilisant une validation croisée a
cinq plis répétée 100 fois, en suivant le cadre développé par Fortin et al. (2009) pour les SSF. En
bref, cette méthode de validation croisée est destinée a un plan cas-témoins, ou le SSF est construit
en utilisant une sélection aléatoire de 80% des données et est utilisé pour estimer les valeurs prédites
des 20% de données retenues. En utilisant les valeurs prédites, I'emplacement observé de chaque
strate est classé par rapport aux étapes disponibles qui lui sont associées (de 1 a 11, c'est-a-dire
I'étape observée et ses 10 étapes disponibles appariées). Les rangs des étapes observées sont
regroupés en 11 cases, et une corrélation de rang de Spearman (r,) est utilisée pour vérifier si les
cases les mieux classées comprennent le plus grand nombre d'étapes observées. Nous avons
¢galement évalué la fourchette moyenne des 1, attendus (c'est-a-dire un choix aléatoire de points)
sur la base des méthodes ci-dessus, mais au lieu de classer I'étape observée parmi les 11 possibles,

nous avons sélectionné au hasard 1 des 10 étapes disponibles pour chaque strate (Fortin et al,,
2009).
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RESULTATS

Entre 2010 et 2015, nous avons capturé 28 loups, dont 22 males et 6 femelles, et collecté un total
de 44 002 emplacements. Les loups ont été suivis pendant des périodes allant de 15 a 344 jours
(moyenne + SE = 1325 + 10,9 jours). Des déplacements inhabituellement longs et la détection de
plusieurs zones centrales d'utilisation distinctes ont indiqué que quatre loups ont été suivis pendant
un mouvement de dispersion (Fig. 1). Pour les autres individus territoriaux, la superficie moyenne
du domaine vital (SE) calculée par dBBMM pendant la période de suivi était de 664,9 + 115,6 km?
(Tableau S5).

Tous les scores VIF des variables RSF étaient inférieurs a 3, ce qui suggere une multicollinéarité
négligeable. Le meilleur prédicteur de l'utilisation de l'espace par les loups au niveau du domaine
vital était la distance aux infrastructures humaines, montrant une relation négative, indiquant une
sélection pour des emplacements plus proches des caractéristiques humaines par rapport au hasard
(B £SE = 0,26 + 0,06 ; Fig. 2, Tableau S2). Parmi les huit variables examinées, la suppression de
la distance aux infrastructures humaines a entrainé le changement le plus significatif de I'AIC par
rapport au modele complet (AAIC = 15,1 ; Tableau S1) ; 61,1% des localisations de loups se
trouvaient 2 l'intérieur ou a moins de 2 km des infrastructures humaines, et 27,6% des localisations
se situaient dans une fourchette comprise entre 2 et 5 km (Fig. S3). Les loups ont également
sélectionné des zones plus proches des chemins de terre (8 £ SE = 0,22 + 0,11 ; Fig 3), des fonds
de vallée (covariable TPI f + SE = 0,01 + 0,01 ; Fig. 3), et des zones plus plates (covariable aspect
B +SE = 0,05 +0,03). La supptession de la probabilité d'occurrence des gazelles a eu un faible
effet sur I'AIC par rapport au modele complet (AAIC = 1,9), ce qui suggere que I'utilisation de
l'espace par les loups n'était pas déterminée par la probabilité de rencontrer une gazelle (Tableau

S2, §3). La validation croisée du modéle complet a indiqué une bonne capacité de prédiction (r
moyen + SE = 0,84 + 0,03).

Nous avons enregistré 10 855 localisations GPS (25%) pendant le crépuscule et le jour et 33 147
repérages pendant la nuit (75%). La durée de la période crépusculaire pendant laquelle les loups
ont été suivis était, en moyenne, de 1,13 h (2,2 localisations crépusculaires moyennes par individu
et par jour). Les loups se déplacaient peu entre les points de repere diurnes et leurs premieres
localisations crépusculaires (moyenne + SD = 0,74 + 0,07 km). La longueur des pas horaires des
loups était en moyenne presque deux fois plus importante pendant la nuit (longueur moyenne des
pas nocturnes +SD = 1,32 + 0,01 km) que pendant le crépuscule (longueur moyenne des pas
crépusculaires £SD = 0,77 +0,02 km) et la période était un facteur prédictif important de la
longueur des pas (modele mixte f + SE = 0,27 + 0,04 ; P < 0,001). La proportion de pas égaux ou
inférieurs a 100 m, indiquant un mouvement limité, était plus élevée au crépuscule (0,50) que la
nuit (0,30). Cette tendance a été confirmée par le test de Wilcoxon signed-rank (W = 106, P <
0,001). De plus, nous avons observé des différences dans la distribution des longueurs de pas, avec
une plus grande asymétrie vers des longueurs de pas courtes au crépuscule (asymétrie = 2,15) par
rapport a la nuit (asymétrie = 1,71 ; Fig. S4).
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Figure 1. Carte de la zone de recherche du loup Arabe dans le sud d'Israél, incluant des parties de 'Egypte et de la
Jordanie. Les contours colorés représentent les domaines vitaux des individus. Les points semi-transparents
représentent les emplacements GPS, les polygones de couleur marron indiquent les zones d'activité humaine, les lignes
grises continues représentent les routes pavées et les lignes en pointillés les chemins de terre. Les localisations GPS de

28 loups d'Arabie ont été collectées en 2010-2015
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A T'échelle de la parcelle, les loups se sont déplacés a proximité des infrastructures humaines et se
sont dirigés vers des pentes plus douces a la fois au crépuscule que la nuit (Tableau S6 ; Figure 4).
De plus, les SSFs qui incluaient une réponse fonctionnelle aux caractéristiques anthropiques ont
surpassé les modeles concurrents (nuit : AQIC = 558,8 ; crépuscule : AQIC = 16,9, Tableau S7).
Les déplacements des loups a proximité des routes pavées et des chemins de terre étaient plus
importants la nuit, ce qui indique qu'ils utilisent ces caractéristiques linéaires pour se déplacer. Le
coefficient SSF de la position du terrain était négatif la nuit (B = 0,004), indiquant un mouvement
vers le fond des vallées. Les schémas observés de proximité accrue des routes et de positions de
terrain plus basses n'étaient pas évidents pour les étapes crépusculaires (Tableau S6). Les résultats
de la validation croisée ont indiqué une bonne adéquation du modele crépusculaire et du modele
nocturne avec le terme de réponse fonctionnelle de proximité humaine (7, crépusculaire = 0,65
+ 0,11, aléatoire = 0,02 + 0,22 ; 7, nocturne = 0,84 + 0,04, aléatoire = 0,05 £ 0,23).

Tableau 1. Description et sources des variables spatiales utilisées comme prédicteurs de l'utilisation de I'espace et des
déplacements du loup Arabe en utilisant les fonctions de sélection des ressources (RSF) et les fonctions de sélection
des étapes (SSF)

Name Description Range Source RSF  SSF
Human Euclidean distance (km) from human features, including 0: 40 INPA, satellite images of + +
distance settlements, agricultural features, garbage dumps, and Jordan, Egypt
military bases
Main road  Euclidean distance (km) from paved roads 0: 31 INPA, satellite images of +
distance Jordan, Egypt
Dirt road Euclidean distance (km) from dirt roads 0: 15 INPA, satellite images of +
distance Jordan, Egypt
Main road  Presence within 500 m buffer distance from 0:1 INPA, satellite images of +
presence paved roads Jordan, Egypt
Dirt road Presence within 500 m buffer distance from 0:1 INPA, satellite images of +
presence dirt roads Jordan, Egypt
Gazelle Point Density Kernel of 10 750 gazelle observations 0: 10 INPA + +
during 2008-2016.
Elevation Value of a Digital Elevation Model (DEM) for each cell —400: 1680 Aster GDEM, asterweb.jpl.nasa.gov/gdem.asp + +
Slope Rate of elevation change among cells in degrees 0: 65 Developed from DEM + +
Aspect The downslope direction of the maximum rate of -1:1 Developed from DEM + +
change in value from each cell to its neighbors
TPI Topographic position index — calculated as the difference  —53: 44 Developed from DEM + +

between the elevation of a cell and the mean elevation
of its neighboring cells. Negative values represent
valley bottoms.

DISCUSSION

Nous démontrons ici que la présence du loup Arabe a l'intérieur ou a proximité d'éléments
anthropiques (89% des localisations a l'intérieur ou a2 moins de 5 km d'une infrastructure humaine)
est évidente a plusieurs échelles, et que la proximité d'éléments anthropiques est le plus fort
prédicteur de 'utilisation de l'espace par les loups. Ces tendances sont d'autant plus évidentes que
les infrastructures humaines ne représentent que 2% du paysage de la zone de recherche (Fig. 1,
Tableau S5). Nos résultats confirment les premiers résultats obtenus pour cette population (Hefner
& Geffen, 1999) et soutiennent la prédiction selon laquelle les loups sélectionnent la proximité
spatiale des caractéristiques anthropiques. Selon le mod¢le SSF le mieux étayé, les loups dans les
zones ou la disponibilité des infrastructures humaines est plus élevée ont montré une sélection
accrue pour ces caractéristiques. Ces résultats sont en accord avec les preuves que les loups habitant
a proximité de zones résidentielles et agricoles humaines font des ajustements comportementaux
(Hebblewhite & Merrill, 2008 ; Theuerkauf, 2009). Pendant la nuit, les loups ont montré une
augmentation de leurs mouvements par rapport au crépuscule et une limitation des repéres diurnes,
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un schéma qui pourrait résulter de températures diurnes élevées ou d'un évitement temporel de
l'activité humaine (Hefner & Geffen, 1999).
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Figure 2. Tracés des estimations des coefficients du modele complet a partir d'une fonction de sélection des ressoutces
(RSF) a effets mixtes ajustée aux données d'utilisation de l'espace par le loup Arabe. Les coefficients standardisés
(barres grises) et les intervalles de confiance a 95% sont indiqués pour chaque facteur. Les variables sont décrites plus
en détail dans le Tableau 1. La RSF a été ajustée aux localisations GPS de 28 loups d'Arabie, collectées en 2010-2015
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Figure 3. Tracés des effets fixes significatifs issus d'une fonction de sélection des ressources (RSF) a effets mixtes
ajustée aux données d'utilisation de l'espace par le loup Arabe. Les moyennes (lignes noires) et les intervalles de
confiance a 95% (lignes pointillées) ont été obtenus par bootstrap non paramétrique avec 100 répétitions pour chaque
valeur d'effet fixe prédite, tout en maintenant toutes les autres variables fixées a la moyenne. Le RSF a été ajusté aux
localisations GPS de 28 loups d'Arabie, collectées en 2010-2015

Les preuves suggerent que, dans les systémes ou l'abondance des ongulés est écologiquement
importante, la sélection des ressources par les loups est principalement motivée par la distribution
des proies ou par 'adéquation de I'habitat des proies indigenes (Nelson et al., 2012 ; Kittle et al.,
2015). En revanche, dans la zone d'étude du Néguev, les ressources proies des ongulés étaient rares
et les loups n'ont pas montré de sélection pour les zones ou les gazelles étaient plus fréquentes, ce
qui ne permet pas de soutenir la prédiction de I'habitat des proies. La gazelle Dorcas est l'espece
proie la plus abondante dans le Néguev et pour laquelle les meilleures données d'occurrence sont
disponibles. Cependant, comme nous ne disposions pas de données comparables sur d'autres
especes proies potentielles ou sur la consommation directe de proies par les loups, I'occurrence de
la gazelle dorcas peut fournir une estimation incompléte de la disponibilité des proies dans notre
zone d'étude. Tout en exploitant les caractéristiques anthropiques, les mouvements des loups
étaient cohérents avec une réponse fonctionnelle positive aux caractéristiques humaines (Mason
& Fortin, 2017). Ce schéma, plus évident la nuit mais aussi au crépuscule, suggere que les
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infrastructures humaines fournissent des ressources importantes pour la persistance de cette
population de loups. Ces résultats différent des études sur les loups dans les écosystemes boréaux,
qui ont montré un plus grand évitement des habitations humaines lorsque celles-ci étaient plus
abondantes sur leur territoire (Houle et al, 2010). Dans l'ensemble, le manque de soutien a
I'hypothese de l'habitat des proies, nos résultats de forte sélection pour la proximité des
caractéristiques anthropiques, et les résultats antérieurs sur le régime alimentaire des loups,
suggerent que les loups du Néguev dépendent principalement des subsides humains (par exemple,
les déchets et les produits agricoles) et ne pourraient pas persister aux densités actuelles en se basant
uniquement sur les proies indigénes (Hefner & Geffen, 1999).

En accord avec les résultats précédents sur les loups qui s'alimentent dans des zones modifiées par
I'homme (Boitani, 1992) et spécifiquement sur cette population (Hefner & Geffen, 1999), nous
n'avons pas observé de loups marqués se déplacant en groupes de plus de 2-3 individus.
Contrairement aux loups gris qui chassent systématiquement de grandes proies (MacNulty et al.,
2012 ; Metz et al., 2012), nos résultats et les précédents suggerent que les loups Arabes du sud
d'Israél dépendent principalement des subsides humains. En plus d'affecter l'utilisation de l'espace
et les déplacements des loups, cette préférence alimentaire peut avoir des implications sur le
systéme social des loups, entrainant des tailles de groupe plus petites. Le chevauchement territorial
observé entre plusieurs paites d'individus suivis suggere également que l'abondance et la
prévisibilité des parcelles de nourriture a proximité des habitations humaines peuvent également
influencer la configuration des territoires des loups. D'autres études sur le chevauchement spatial
et 'évitement entre les loups dans ce systeme et les implications sociales de la dépendance de cette
population aux subventions humaines sont justifiées.

Les loups Arabes se déplagaient de nuit sur les routes goudronnées et les chemins de terre. La zone
de recherche contient un réseau complexe de routes en terre, avec de faibles volumes de trafic,
principalement utilisées pour I'agriculture, I'entrainement militaire et les activités récréatives. Les
déplacements nocturnes le long de routes goudronnées contredisent les données d'autres systemes
(Ciucci, Masi & Boitani, 2003 ; Whittington et al., 2005). Les routes goudronnées sont rares dans
le sud d'Israél (Fig. 1) et les faibles densités humaines de la région entrainent un volume de trafic
relativement limité (la majorité des routes du Néguev comptent moins de 5000 véhicules/jour ;
Bureau des statistiques d'Israél). Par conséquent, surtout pendant la nuit, les routes pavées
pourraient étre fonctionnellement analogues aux chemins de terre et faciliter les déplacements des
loups. Les routes dans le Néguev peuvent permettre le déplacement entre les parcelles de ressources
anthro-pogéniques et augmenter les chances d'exploiter ces sources de nourriture pour les loups.
Nos résultats indiquent que I'utilisation de l'espace a proximité d'éléments linéaires créés par
I'homme peut faciliter les déplacements et minimiser la dépense énergétique (Zimmermann et al.,
2014), offrant aux loups des avantages qui dépassent les risques de mortalité associés aux routes.
Nos résultats montrent que les loups Arabes sont plus actifs et se déplacent le long des routes la
nuit, ce qui n'est pas évident au crépuscule, et peut s'expliquer par la nécessité de réduire la dépense
énergétique en ¢évitant l'activité a des températures diurnes élevées, caractéristiques de

I'environnement aride.
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Figure 4. Probabilités relatives (exposant [exp] du coefficient de sélection) de sélection en fonction de la distance aux
infrastructures humaines (a, d), de la présence a proximité de chemins de terre (b, €) et de la présence a proximité de
routes pavées (c, f) pendant la nuit et le crépuscule pour les loups Arabes dans le sud d'Israél, 2010-2015. Les lignes
pleines représentent les relations prédites a l'aide des coefficients de sélection moyens, les lignes pointillées représentant
I'IC a 95% de la prédiction. Pour le graphique de réponse fonctionnelle (a), trois niveaux différents de disponibilité
des caractéristiques humaines ont été calculés par des quantiles de 5%, 50% et 95%
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Nos résultats documentent une population de loups d'Arabie qui persiste avec une forte association
spatiale avec I'activité humaine et qui dépend des subsides humains - des conditions qui ont pu
faciliter la domestication du chien. Des preuves suggerent que les signatures génétiques des loups
gris d'Europe et du Moyen-Orient sont fortement présentes dans les races de chiens modernes
(Larson et al., 2012). La population humaine rurale et a faible densité de notre zone d'étude peut
refléter les conditions prévalant lorsque la domestication des chiens a eu lieu (Clutton-Brock, 1995).
De plus, en raison de la faible disponibilité des proies ongulées par rapport aux subsides humains,
les loups qui avaient moins peur, de la proximité humaine ont pu devenir dépendants des aliments
dérivés de I'homme pour leur subsistance (Driscoll, Macdonald & O'Brien, 2009 ; Newsome et al.,
2017). Ainsi, les conditions de notre zone d'étude et le comportement observé des loups du Néguev
peuvent fournir un apercu de l'une des voies de la domestication des chiens.

Tant les adaptations sociologiques des humains que les adaptations comportementales des grands
carnivores sont nécessaires pour permettre la persistance de ces especes a proximité des humains
(Musiani & Paquet, 2004 ; Chapron et al., 2014). Les loups Arabes restent légalement protégés et
considérés positivement par les habitants de notre zone d'étude (Cohen et al., 2013), probablement
en raison de leur capacité a éviter les conflits avec les humains et du faible role de I'élevage dans les
activités économiques locales. Les loups dans d'autres régions du Moyen-Orient, ou le bétail et les
poulets ont une plus grande importance économique, ne sont pas aussi bien vus par les populations
humaines, ce qui entraine des conflits fréquents (Reichmann & Saltz, 2005 ; Tourani et al., 2014).
Nos résultats, combinés a de récentes estimations de population (Cohen et al., 2013), suggerent
que dans certaines conditions écologiques, les grandes populations de canidés peuvent persister a
proximité des habitations humaines en ajustant leurs mouvements, leurs habitudes alimentaires et
leurs budgets d'activité. Ces modeles comportementaux soutiennent l'idée que les paysages
anthropiques peuvent étre a l'origine de processus évolutifs en affectant le mouvement et le
comportement des espéces commensales, en particulier les carnivores (Newsome et al., 2017).

Hors article : Gazelle Dorca, 15-20 Kg
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