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Résumé

A une époque ou la pression humaine sur la nature s'accroit, la compréhension des schémas
spatio-temporels de la faune et de la flore par rapport aux perturbations humaines peut
contribuer aux efforts de conservation, en particulier pour les grands carnivores. Nous avons
examiné l'activité temporelle et les schémas spatiaux des loups et de huit mammiferes
sympatriques dans 71 stations de pieges photographiques en Grece. Les loups gris se
chevauchent temporellement le plus avec les sangliers (A = 0,84) et les mammiferes de taille
moyenne (A > 0,75), modérément avec les ours bruns (A = 0,70), et le moins avec les
chevreuils (A = 0,46). Tous les mammiféres sauvages étaient principalement nocturnes et
présentaient un faible chevauchement temporel avec les perturbations humaines (hommes,
véhicules, bétail et chiens ; A = 0,18-0,30), a I'exception du chevreuil, qui était plus diurne (A
= 0,80). Six especes sur neuf ont augmenté leur nocturnité sur les sites a forte perturbation
humaine, en particulier les chevreuils et les loups. La détection des loups était négativement
associée aux routes pavées, la détection des chevreuils était négativement associée aux
perturbations humaines, et la détection des sangliers était négativement associée aux chiens.
La détection d'ours, de sangliers et de renards a augmenté a proximité des agglomérations.
Notre étude a des implications pratiques pour la conservation des loups et la coexistence
entre I'homme et la faune.

1. INTRODUCTION

L'étude des schémas d'activité des animaux dans le temps et dans l'espace est essentielle pour
comprendre leur comportement, leurs interactions avec d'autres especes et leurs besoins en
ressources [1]. Les schémas spatio-temporels de la faune sont affectés par les perturbations
humaines [2, 3], les facteurs climatiques [4], I'activité et I'abondance des proies [5] et les
interactions interspécifiques [0, 7]. Compte tenu de l'industrialisation rapide de la Terre [8]
et de la forte expansion prévue des routes a I'échelle mondiale [9], la faune et la flore, et en
particulier les grands carnivores, sont de plus en plus vulnérables aux pressions exercées par
I'homme [10]. Cette question a récemment été abordée par les gouvernements du monde
entier dans le Cadre mondial pour la biodiversité Kunming-Montréal [11], avec deux
objectifs distincts : (a) éliminer la perte de zones de grande importance écologique d'ici 2030
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(objectif 1), et (b) minimiser les conflits entre 'homme et la faune sauvage pour promouvoir
la coexistence (objectif 4). Il est donc essentiel de comprendre les schémas spatio-temporels
de la faune et de la flore sauvages afin d'éclairer les pratiques de conservation et les futurs
efforts de recherche.

Les humains sont percus comme des «super prédateurs» et peuvent déclencher un
comportement d'évitement chez les animaux sauvages, qui adaptent généralement leur
comportement dans le temps et dans l'espace pour minimiser les rencontres avec les humains
[2, 12]. Dans certaines régions, 'activité humaine peut affecter les grands herbivores plus que
I'habitat ou les prédateurs naturels [13, 14]. Les mammiferes sauvages augmentent souvent
leur activité nocturne en fonction de l'intensité des perturbations humaines dans les paysages
anthropogéniques [2, 15, 16]. Pour de nombreux grands carnivores, leur longue histoire de
persécution contribue probablement a leur comportement crépusculaire et nocturne [17].
Les animaux ne réagissent pas de mani¢re homogene aux perturbations humaines et aux
conditions environnementales variables ; une approche multi-espéeces est donc nécessaire
[18].

Le défi que représente l'adaptation des schémas comportementaux spatio-temporels pour
optimiser la condition physique est encore plus prononcé pour les grands carnivores, qui
augmentent parfois leur succes de chasse en adoptant les schémas spatio-temporels de leurs
proies [19, 20]. En tant que prédateurs supérieurs, les loups gris (Canis lupus) constituent une
espece modele efficace pour I'étude des relations spatio-temporelles, étant donné que leurs
populations dans les paysages dominés par I'homme a travers I'Europe semblent étre en
augmentation [21]. Nous avons donc concentré nos recherches sur les loups gris, une espéce
protégée par la législation Européenne (Directive Habitats de 1'Union Européenne
92/43/CEE). Les loups sont tres répandus en Gréce (60% du territoire continental) [22], ot
les conflits entre les loups et les humains constituent un probleme majeur de gestion [23]. 11
est donc nécessaire de comprendre les schémas d'activité spatio-temporelle des loups et de
leurs proies sauvages afin d'informer la gestion de la faune sauvage et l'atténuation des
conflits entre le loup et 'homme, et d'orienter les futurs efforts de recherche. Ce sujet reste
largement a étudier dans les paysages dominés par I'homme du sud-est de I'Europe, et de la
Greéce en particulier, de sorte que notre recherche contribue a combler une importante lacune

dans les connaissances écologiques.

Nous avons concentré notre recherche sur les loups gris et leurs principales proies sauvages
dans le nord-ouest de la Grece en étudiant le comportement de la faune a 1'aide du piégeage
photographique [1]. Nous avions quatre objectifs, a savoir : (a) les schémas d'activité
temporelle des loups et le chevauchement temporel avec leurs principales proies sauvages
et d'autres prédateurs sympatriques, (b) les schémas d'activité temporelle des mammiferes
sauvages en relation avec les perturbations humaines, (c) la nocturnité des mammiferes
sauvages en réponse a l'intensité des perturbations humaines, et (d) les facteurs influencant
les taux de détection des mammifeéres sauvages. Nous avons interprété nos résultats dans le

contexte de la conservation des loups.
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2. MATERIELS ET METHODES

2.1. Zone d'étude

L'étude a été menée dans I'unité régionale de loannina, au nord-ouest de la Grece (environ
5000 km®, 39.8116969 N, 20.808036 E) (Figure 1). Il s'agit d'une zone montagneuse dont
l'altitude varie entre 92 et 2586 m. La région est couverte de foréts de feuillus, de foréts de
coniferes, de foréts mixtes (38%), de maquis (26,4%), de terres agricoles (17,3%), de prairies
naturelles/de végétation éparse (15,4%), de surfaces attificielles (1,6%), de plans d'eau/de
zones humides (0,7%) et de terres naturelles dénudées (0,6%) [24]. Le climat était
intermédiaire entre le type méditerranéen et le type continental, avec des précipitations
annuelles totales moyennes de 1 015 mm et une température mensuelle moyenne allant de
4,7°C (janvier) a 26,8°C (aout), avec un minimum en janvier (-3,2°C) et un maximum en aout
(35,0°C) (données de la station météorologique de loannina, 2010-2020, 475 m). Les
mammiferes présents dans la région sont le loup, l'ours brun (Ursus arctos), le sanglier (Sus
serofa), le chevreuil (Capreolus capreolus), le chamois des Balkans (Rupicapra rupicapra balcanica),
le renard roux (I ulpes vulpes), le blaireau Européen (Meles meles), 1a touine (Martes foina), le
lievre brun (Lepus enropaeus) et, occasionnellement, le chacal doré (Canis aureus). Les zones
protégées couvrent 44% de la zone d'étude (16 sites du réseau Natura 2000). La densité
humaine est de 33,6 habitants/km?* [25]. L'élevage est la principale activité économique de la
zone d'étude avec une densité moyenne de 66,5 ovins/caprins et 7,3 bovins par km® [26]. La
plupart des troupeaux en liberté sont protégés par des chiens de garde et des bergers. La
chasse est tres répandue, avec 5500-6000 permis régionaux délivrés a chaque saison de chasse
(Association de chasse de lIoannina). La chasse est autorisée de la mi-aout a la fin février ;
cependant, les chasseurs promenent souvent leurs chiens de chasse a I'extérieur en dehors de
la saison de chasse. Les chasseurs ne sont pas autorisés a chasser a proximité des
établissements humains ou dans les réserves naturelles (7 = 15 réserves, 6% de la zone
d'étude). Les principales especes mammifeéres gibier sont le sanglier et le lievre brun. La
chasse au chevreuil et au chamois des Balkans est légalement interdite en Grece depuis 1969
en raison des faibles densités de population de ces espéces, bien que le braconnage existe.

Layer
Camera trap sites
@ High human disturbance
@ Low human disturbance
[ 10annina regional unit
I Forest
Scrubland
Agriculture
Grassland/Sparse vegetation
I Lakes
- Paved roads

Figure 1. Carte de la zone d'étude et emplacements des 71 sites de pieges photographiques dans l'unité régionale
de Toannina, au nord-ouest de la Grece, de juillet a octobre 2019 et de juillet a novembre 2020. Les cercles
rouges et les cercles verts indiquent les stations de caméra qui ont enregistré des perturbations humaines élevées
(n = 24) et faibles (#n = 47), respectivement (détails dans la section 2.3.3)
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2.2 Collecte des données : piégeage photographique

Nous avons mené l'enquéte par piege-caméra entre juillet et octobre 2019, et entre juillet et
novembre 2020, en utilisant 20 pi¢ges-caméra non lumineux (Browning dark Ops HD Pro
X 2029). Nous avons effectué une rotation des pieges-caméras tous les 30-40 jours sur un
total de 75 stations dans une grille standard de 5 X 5 km de I'AEE (27), couvrant 36% de
l'unité régionale de Ioannina. Nous avons positionné les caméras de manicre a maximiser la
probabilité de détecter les loups le long des chemins forestiers. Nous avons caché les caméras
et les avons verrouillées sur des arbres (hauteur : 60-250 c¢m) afin de minimiser les vols de
caméras et le vandalisme. Néanmoins, vers la fin de la période d'étude, trois caméras ont été
volées, et une a été perturbée par le bétail, ce qui a abouti a un ensemble final de 71 stations
de pieges photographiques (Figure 1). Les caméras sont restées en place pendant une
moyenne de 37,5 (+ 6,5 SD) jours de piégeage par site. L'espacement moyen entre les
caméras ¢tait de 4,1 km (£ 1,5 km). Nous avons programmé les caméras pour qu'elles soient
actives 24 heures sur 24 et qu'elles prennent trois photos par déclenchement sans délai entre
les images consécutives, sans utiliser d'appats ou de leurres (Permis de recherche 59655/252
et 36097/927).

2.3. Analyse des données

2.3.1. Indice d'abondance relative. ..

2.3.2. Modéles d'activité temporelle des loups par rapport anx: autres mammiferes. . .
2.3.3. Modéles d'activité temporelle par rapport aux perturbations humaines. . .
2.3.4. Modélisation des taux de détection des mammiferes. ..

3. RESULTATS DE L'ETUDE

L'ensemble des données comprenait 2698 jours-caméras et 8659 détections indépendantes,
dont 5295 de 14 especes de mammiferes sauvages (Tableau 1). Les sangliers étaient les grands
mammiferes les plus fréquemment détectés (94% des sites, » = 598 détections), suivis par les
loups (79%, n = 168), les chevreuils (62%, » = 159), et les ours bruns (52%, » = 150). Les
renards roux, les lievres bruns et les martres sont les especes de taille moyenne les plus
fréquemment détectées. Les perturbations humaines étaient tres répandues (100% des sites,
n = 3379 détections), les véhicules ayant le taux de détection le plus élevé, suivis par les
chiens, les humains et le bétail (Tableau 1).

3.1. Chevauchement des modéles d'activité des mammiferes avec les perturbations
humaines

Tous les mammifeéres sauvages ont présenté un chevauchement temporel relativement faible
avec les perturbations humaines totales (A = 0,18-0,306), a I'exception du chevreuil (A = 0,80)
(Figure 3a). Les perturbations humaines étaient concentrées dans les périodes diurnes (pics
en début de matinée et en fin d'apres-midi), alors que les mammifeéres sauvages étaient plus
actifs la nuit. Les schémas d'activité temporelle de tous les mammiferes sauvages étaient
significativement différents des schémas temporels de perturbation humaine regroupés sur
tous les sites de caméra (tests MWW ; p < 0,001) (Tableau S3).

.2. Nocturnité des mammiféres par rapport a l'intensité des perturbations humaines
3.2. Nocturnité d feres p pport al'intensité des perturbations h

Les quatre grands mammiféres ont augmenté leur nocturnité en réponse a I'augmentation

des perturbations humaines, en particulier les chevreuils et les loups, comme le montre
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l'indice de rapport de risque (Figure 3c, Tableau S4). Les loups et les sangliers ont également
présenté des schémas d'activité différents entre les niveaux de perturbation humaine faibles
et élevés (Figure 3b). Parmi les cinq mammiferes de taille moyenne, seuls les chats sauvages
et les lievres bruns ont augmenté leur activité nocturne dans les sites a fortes perturbations
humaines (Figure 3c). Les chats sauvages, les lievres bruns et les renards roux présentaient
des schémas d'activité différents entre les sites a faibles et a fortes perturbations humaines
(Figure 3b, c).

Tableau 1. Résumé des détections, indice d'abondance relative (RAI) et proportion de sites ou chaque espece
de mammifere sauvage et chaque type de perturbation humaine ont été détectés dans 71 pieges photographiques
en Grece, 2019-2020

Species Detections RAI % Sites
Wild mammals
Grey wolf Canis lupus 168 6.31 79%
Brown bear Ursus arctos 150 5.63 52%
Wild boar Sus scrofa 598 22,52 94%
Roe deer Capreolus capreolus 159 6.04 62%
Red fox Vulpes vulpes 1937 72.90 96%
Badger Meles meles 174 6.49 68%
Wildcat Felis silvestris 135 5.07 59%
Stone marten Martes foina 786 29.47 86%
Brown hare Lepus europaeus 1064 39.83 82%
Hedgehog Erinaceus sp. 70 2.63 38%
Red squirrel Sciurus vulgaris 43 l.61 27%
Weasel Mustela nivalis 6 0.23 6%
Golden jackal Canis aureus 3 0.11 3%
Balkan chamois  Rupicapra rupicaprabalcanica 1 0.04 1%
Human disturbance
Human (non-motorized) 645 24.21 87%
Hunter 169 6.34 45%
Shepherd 207 777 39%
Tourist 210 7.88 37%
Resident 66 2.48 34%
Vehicle 2181 81.87 89%
Dog 727 27.29 86%
Livestock-guarding dog (LGD) 437 16.40 56%
Hunting dog 246 9.23 58%
Pet dog 36 1.35 10%
Village /Stray dog 17 0.64 8%
Livestock 498 18.69 54%
Cattle 398 14.94 34%
Sheep/goat 71 2.67 25%
Horse/mule 33 1.24 11%
Total human disturbance 3379 126.84 100%

(Human + Vehicle + Dog + Livestock)

3.3. Chevauchement du modele d'activité des loups avec d'autres mammiferes
Le chevauchement temporel des loups avec leurs deux principales especes de proies sauvages

était élevé pour les sangliers (A > 0,75) et faible pour les chevreuils (A < 0,50) (Figure 2,
Tableau S2). Les loups ont montré un chevauchement intermédiaire avec les ours bruns (A

= 0,70) et un chevauchement élevé avec les mammiferes de taille moyenne (A > 0,75).
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L'activité temporelle de toutes les especes était significativement (p < 0,05) ou marginalement
significativement (p < 0,10) différente de celle des loups, a I'exception des martres.
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Figure 2. Chevauchement dans le modele d'activité temporelle entre les loups et les autres mammiferes en
Grece 2020. A : pourcentage de chevauchement (intervalles de confiance a 95% entre parentheses), indiqué en
gris Lignes verticales en pointillés : heures moyennes de lever (07:04) et de coucher (19:32) du soleil. Texte en
gras : niveau de signification du test MWW (***: p < 0,001, **: p < 0,01, *: p < 0,05, (a) 0,1 < p < 0,05)

3.4. Facteurs influengant la variation spatiale des taux de détection des mammiféres
sauvages

Nous avons identifi¢é un ensemble de, un a cinq modéles fortement soutenus par espéce
(Tableau S5). Différents facteurs environnementaux ont influencé le taux de détection de
différents mammifeéres sauvages. La détection des loups et des chevreuils était positivement
associée a des pentes plus douces, alors que la détection des renards roux et des martres a
augmenté a basse altitude (Figure 4, Tableau S06). La détection d'ours bruns et de chevreuils
était positivement associée a l'augmentation de la couverture foresticre. La détection de
sangliers et de martres était positivement associée a 'augmentation du couvert végétal, tandis
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que la détection de renards et de martres était positivement associée a l'augmentation du
couvert végétal. La détection des sangliers et des martres était positivement associée a
'augmentation de la couverture des broussailles, tandis que la détection des renards était
négativement associée a la couverture des broussailles.

L'influence des variables anthropogéniques varie selon les especes. La détection des loups a
¢été influencée négativement par les routes pavées et positivement par l'abondance des
chasseurs (Figure 4, Tableau S6). La détection des chevreuils a été influencée négativement
par la perturbation humaine totale (RAI combinée de I'homme, du véhicule, du chien et du
bétail). La détection d'ours bruns, de sangliers et de renards roux était plus élevée a proximité
des zones habitées. La détection de sangliers était négativement associée a l'abondance de
chiens. Les blaireaux étaient marginalement associés négativement a une abondance
d'humains, tandis que les lievres bruns étaient positivement associés aux chasseurs. Les taux
de détection des paires d'especes suivantes étaient positivement associés : les sangliers avec
les chevreuils parmi les grands mammiféres, ainsi que les blaireaux avec les chats sauvages et
les blaireaux avec les martres parmi les mammiferes de taille moyenne (Figure 4, Tableau S6).
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Figure 3. (a) chevauchement de l'activité temporelle entre les mammiféres sauvages et les perturbations
humaines en gréce, 2019-2020. (b) chevauchement de l'activité temporelle des mammiferes sauvages entre les
sites a faibles et a fortes perturbations humaines. Les lignes verticales en pointillés représentent les heures
moyennes de lever (07:04) et de coucher (19:32) du soleil. Les différences significatives et marginalement
significatives dans le chevauchement résultant du test mww sont indiquées en gras (¥**: p < 0,001, ** : p <
0,01, * : p < 0,05,a2:0,1 <p <0,05) (c) nocturnité (pourcentage de détections nocturnes) et décalage de la
nocturnité (RR : rapport de risque) entre les sites a faibles et a fortes perturbations humaines
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Figure 4. Coefficients moyens du modele () avec intervalles de confiance a2 95% (IC, barres) des variables
prédictives incluses dans les modéles linéaires généralisés utilisés pour étudier les facteurs influencant le taux
de détection des mammifeéres sauvages en Grece, 2019-2020. Couleur rouge : effet négatif (§ < 0). Couleur
bleue : effet positif ( > 0). Les astérisques indiquent les niveaux de signification correspondant au fait que
I'IC 2 95% chevauche zéro, ce qui indique qu'il n'y a pas d'effet significatif. a = effet marginalement significatif
au niveau de I'IC 2 90%

4. DISCUSSION

4.1. Chevauchement temporel entre le loup et les prédateurs et proies sympatriques
Nous avons constaté un chevauchement temporel important entre les loups et les sangliers,
ce qui est cohérent avec d'autres études en Méditerranée [5, 6, 34]. Les sangliers représentent
la proie sauvage la plus importante pour les loups en Europe (48), ou les populations de
sangliers sont en augmentation (49). Les loups présentaient un chevauchement plus faible
avec les chevreuils, la deuxieme proie sauvage la plus importante pour les loups en Europe
(48). Des travaux antérieurs ont montré que les loups peuvent présenter un chevauchement
temporel plus faible avec les chevreuils [6], mais que ce chevauchement est plus important la
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ou les loups sont plus diurnes [34]. L'utilisation du cycle diurne influence grandement les
taux de rencontre entre les loups et leurs principales proies. Le faible chevauchement
temporel que nous avons documenté entre les loups et les chevreuils pourrait démontrer une
stratégie anti-prédateur du chevreuil, essayant d'éviter les loups. Par exemple, les chevreuils
sont devenus plus diurnes en réponse a la présence des lynx [13]. Les chevreuils ont été
détectés par moins de caméras que les sangliers (62% d'entre elles contre 94% pour les
sangliers) et avec un RAI globalement plus faible (6,04 pour les chevreuils et 22,52 pour les
sangliers). En Grece, les chevreuils présentent de faibles densités et une distribution
fragmentée, et ils sont actuellement surtout présents dans les zones foresti¢res montagneuses
peu perturbées par I'homme, apres avoir subi d'importants déclins de population et des
extinctions locales dues a une chasse intense et au déboisement dans le passé [50]. Suite a
leur protection dans les années 1960, il y a des indications d'augmentation de la population
locale, en particulier au cours des dernieres décennies ; cependant, les données scientifiques
sur les tendances de la population font largement défaut. Les chevreuils ne sont peut-étre
pas encore des proies courantes pour les loups dans notre zone d'étude, ce qui signifie que
les loups n'ont peut-étre pas adapté leur activité temporelle a celle des chevreuils. D'autres
études sont nécessaires, y compris une estimation de la population et une analyse du régime
alimentaire des loups, afin de mieux comprendre la relation entre les loups et les ongulés
sauvages dans la zone d'étude.

Les lievres bruns sont des proies importantes pour les loups dans certaines régions [51], bien
que les lievres ne représentent qu'une proportion mineure (<1%) du régime alimentaire des
loups en Grece [52], comme dans d'autres régions méditerranéennes [53]. Nos résultats
indiquent un chevauchement temporel élevé entre les loups et les lievres bruns (A = 0,78),
ce qui est cohérent avec une étude en Italie centrale (A = 0,88) [34]. Les carnivores de taille
moyenne sont des proies occasionnelles pour les loups [54], bien que seuls les renards et les
blaireaux aient été détectés (en treés petites quantités, <1%) dans le régime alimentaire des
loups en Grece [52]. Nous avons constaté un chevauchement temporel important entre les
loups et les quatre espéces de mésocarnivores que nous avons prises en compte, ce qui est
similaire aux recherches menées en Italie [7, 34]. Enfin, nous avons constaté un
chevauchement temporel moyen (A = 0,70) entre les loups et les ours bruns. De futures
études seront nécessaires pour évaluer pleinement les interactions potentielles, y compris la
compétition [55], entre les loups et les ours bruns, les deux plus grands prédateurs en Grece.

4.2. Schémas temporels d'évitement des activités anthropiques

Les loups de notre zone d'étude étaient principalement nocturnes, alors que les humains
étaient principalement diurnes, comme cela a été rapporté ailleurs, ce qui a permis aux loups
de visiter et de se déplacer dans des zones intensivement utilisées par les humains [56, 57].
Les loups ajustent leur comportement pour réduire le risque d'étre tués par les humains : les
loups ont augment¢ leur activité nocturne apres un programme de controle des prédateurs
de quatre ans dans I'Alberta, AB Canada [58]. L'augmentation de l'activité nocturne des loups
peut également s'expliquer par des températures diurnes élevées, en particulier dans les
régions méridionales [59], et pendant I'été [57].

Nous avons également documenté une activité nocturne prononcée des sangliers, comme
dans d'autres régions méditerranéennes, ce qui est probablement une adaptation
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comportementale causée par la chasse a long terme et le harcélement par les humains,
également influencée par une stratégie visant a réduire les cotts énergétiques et a atteindre
un équilibre thermique optimal [4]. Les chevreuils, en revanche, ont présenté des pics
d'activité crépusculaire dans notre étude, comme dans d'autres régions, ce qui peut
s'expliquer par de fortes contraintes physiologiques et/ou comportementales stimulant le
maintien de l'activité crépusculaire, quel que soit le contexte de risque [13]. Les outs bruns
ont eu un comportement principalement nocturne dans notre étude, comme dans d'autres
populations Européennes, ce qui est probablement un effet du dérangement humain [16, 60].
Nous avons documenté une activité principalement nocturne et une ségrégation temporelle
¢levée avec I'activité humaine chez les mammifeéres de taille moyenne. Les schémas nocturnes
des mésocarnivores méditerranéens ont ¢également été rapportés ailleurs et sont
probablement liés 4 des adaptations physiques/physiologiques, a la température ambiante, a
l'activité des proies et a la présence humaine [33, 61].

Nous avons constaté un chevauchement temporel important et large entre les chevreuils et
les perturbations humaines, estimé par le coefficient de chevauchement. Cette différence
peut s'expliquer par des différences subtiles dans les pics d'activité, les chevreuils étant plus
actifs un peu plus tot le matin et plus tard le soir que les pics de perturbation humaine. En

outre, l'activité des chevreuils était plus élevée pendant la nuit que celle des humains.

4.3. Déplacement de la nocturnité par rapport aux perturbations humaines

Lorsque les humains fagonnent de nouveaux paysages temporels sur Terre, modifiant les
schémas temporels de nombreux taxons sauvages [62], il est important d'identifier les especes
qui sont les plus affectées. Nos résultats apportent des preuves supplémentaires a la tendance
globale d'augmentation de la nocturnité de la faune dans les zones occupées par 'homme [2]
et soulignent que les grands mammiferes présentent généralement des changements de
nocturnité plus importants que les mammiferes de taille moyenne. Cela peut probablement
étre attribué au plus grand risque que les grands mammiféres courent face a la persécution
humaine et au fait qu'ils ont besoin de grands espaces, ce qui entraine des contacts plus
fréquents avec les humains [2].

Nous avons enregistré une augmentation substantielle de la nocturnité entre les zones de
faibles et de fortes perturbations humaines chez les quatre espéces de grands mammiferes
que nous avons ¢étudiées. Le chevreuil est 'espece la plus diutne et celle qui se superpose le
plus aux perturbations humaines, ce qui explique probablement sa forte augmentation de la
nocturnité par rapport aux fortes perturbations humaines (RR = 0,306). Les ours bruns (RR
= 0,16) et les sangliers (RR = 0,08) ont présenté des changements temporels de nocturnité
moins importants. Nos résultats corroborent les modecles de changement de nocturnité
rapportés dans d'autres parties du monde pour les chevreuils [13, 16], les loups [58, 63], les
ours bruns [16, 60] et les sangliers [15, 64]. En ce qui concerne les espéces plus petites, seuls
les chats sauvages (RR = 0,18) et les lievres bruns (RR = 0,12) ont montré un changement
de nocturnité, ce qui est cohérent avec la recherche sur les lievres bruns en Italie [16]. Les
chats sauvages sont principalement nocturnes dans les régions méditerranéennes [33, 61] ou
ils ont tendance a éviter les humains et le bétail [65]. Dans notre zone d'étude, les renards
roux, les blaireaux et les martres, qui sont principalement nocturnes (Figure 3), n'ont pas
montré de changement de nocturnité entre les niveaux de perturbation faibles et élevés (-
0,01 < RR < 0,01). Nos résultats sont en accord avec une ¢tude similaire réalisée en Italie

Petridou et al. 2023 11 Traduction Deepl & RP —29/03/2023



concernant les blaireaux et les renards, mais pas pour la martre, qui a montré un changement
de nocturnité en Italie (RR = 0,17) [16], mais pas en Grece.

Les six espeéces montrant un changement de nocturnité sur la base de I'indice RR dans notre
¢tude n'ont pas toutes montré un changement correspondant dans leurs modeles d'activité
temporelle globale, sur la base des tests MWW (chevreuil et ours brun : tests non
significatifs). Ceci peut étre attribué a I'approche méthodologique différente, puisque les tests
MWW prennent en compte I'heure exacte de la journée, alors que l'indice RR prend en
compte le temps relatif au lever et au coucher du soleil. Un échantillon plus important de
détections d'especes nous permettrait également de définir plus précisément les niveaux de
perturbation humaine faibles et élevés (par exemple, les quartiles supérieurs et inférieurs).
Quoi qu'il en soit, nos résultats ont fourni une premicre indication des réponses
comportementales temporelles des mammiferes sauvages aux perturbations humaines en
Grece.

4.4. Facteurs affectant les mod¢les de détection spatiale des mammiféres sauvages
Nos résultats ont montré que la détection des loups et des chevreuils était positivement
associée a des pentes plus douces, ce qui pourrait refléter des stratégies de déplacement visant
a maximiser 'efficacité énergétique [66, 67]. La détection des ours bruns et des chevreuils
était plus importante dans les zones a forte couverture foresticre, ce qui est cohérent avec
des travaux antérieurs montrant que les foréts constituent un habitat important pour ces deux
especes [68, 69]. La détection des sangliers a augmenté sur les sites présentant une plus grande
proportion de maquis, car il s'agit d'un habitat typique pour l'espece, qui fournit des
ressources alimentaires et des abris [70].

D'apres nos résultats, les facteurs anthropogéniques ont eu des impacts variables sur les
especes de mammiferes sauvages, tous les grands mammiféres étant affectés. Bien que nous
ayons détecté des loups sur les routes forestieres, ils semblent éviter les routes goudronnées,
la détection augmentant a mesure que l'on s'éloigne de ces zones. Les loups évitent
généralement les routes principales, ou le risque de rencontre avec les humains est élevé, alors
qu'ils utilisent souvent les routes forestieres pour se déplacer, mais avec une préférence pour
les heures nocturnes afin d'éviter les perturbations humaines [67, 71]. Nous avons également
constaté que la détection de loups était positivement liée a une activité accrue des chasseurs,
ce qui pourrait refléter le fait que les loups et les chasseurs exploitent tous deux les ongulés

sauvages.

Le chevreuil était l'espece la plus sensible aux perturbations humaines en ce qui concerne
toutes les présences humaines, les véhicules, les chiens et la présence de bétail. Les chevreuils
sont sensibles a toute une série de pressions humaines et évitent souvent les chasseurs, les
routes, les maisons, les terres agricoles, les plantations, le bétail et les activités récréatives [68,
72-74]. Inversement, les sangliers étaient plus actifs pres des établissements humains,
probablement a la recherche de ressources alimentaires [70], mais ils étaient particulicrement
sensibles a la présence de chiens. Les chiens sont connus pour avoir un impact sévere sur la
faune sauvage de différentes manieres, telles que la prédation directe, les effets de risque a
médiation comportementale, le harcelement et I'extension de I'empreinte humaine plus
profondément dans les zones sauvages que les humains [75, 76]. Les ours bruns ne semblent
pas étre affectés négativement par les caractéristiques anthropogéniques, montrant une
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activité accrue a proximité des établissements humains, ou ils peuvent exploiter les ressources
alimentaires pres des champs agricoles et des arbres fruitiers [77].

En général, nous n'avons pas trouvé d'associations prononcées entre la détection des
mammifeéres de taille moyenne et les facteurs anthropogéniques, a l'exception des blaireaux,
dont la détection semble étre affectée négativement par la présence humaine, et des renards,
qui ont été détectés plus pres des établissements humains, potentiellement pour exploiter les
ressources alimentaires anthropogéniques [78]. Les lievres bruns ont également été observés

avec les chasseurs, car il s'agit d'une espece de gibier populaire dans la zone d'étude.

5. IMPLICATIONS POUR LA CONSERVATION DU LOUP

Le loup est une espéce adaptable qui exploite les ressources alimentaires et les abris dans des
paysages hétérogenes, et qui coexiste méme avec des chasseurs dans notre zone d'étude. Les
loups ont adopté une stratégie d'évitement des humains dans l'espace et dans le temps en
réponse a l'augmentation des perturbations dans les paysages contemporains partagés avec
les humains [67, 71]. Cela s'est traduit par une augmentation de l'activité nocturne et
I'évitement des routes pavées dans notre zone d'étude en Grece.

Bien que le régime alimentaire des loups n'ait pas été étudi¢ dans la zone d'étude, nos résultats
suggerent que les sangliers sont probablement une ressource alimentaire importante. Les
loups et les sangliers ont montré un chevauchement temporel, les deux étant plus actifs
pendant les périodes nocturnes. De plus, les sangliers semblent étre abondants dans notre
zone d'étude et peuvent contribuer a la base de proies des loups, comme l'indiquent les
détections fréquentes par nos pieges-caméras, l'espece étant apparemment en augmentation
en Europe [49]. Inversement, l'autre proie potentielle des loups, le chevreuil, pourrait étre
moins abondant dans notre zone d'étude, étant donné que les détections étaient environ
quatre fois moins nombreuses que celles des sangliers. En effet, les populations de chevreuils
en Grece sont parmi les plus vulnérables en Europe et sont actuellement protégées par la
législation nationale [50]. Les chevreuils semblent adopter une stratégie d'évitement spatial,
plutét que temporel, en réponse aux perturbations causées par I'homme. Par conséquent, il
serait difficile pour les loups d'utiliser les chevreuils comme proies, étant donné qu'ils sont
plus diurnes et moins actifs la nuit lorsque l'activité des loups est maximale. En outre, le
schéma spatial des détections de chevreuils suggere qu'ils évitent tous les types d'activité
humaine. Le chamois des Balkans n'est probablement pas une proie importante pour les
loups dans la zone d'étude en raison de la tres faible taille de sa population et de ses
préférences différentes en maticre d'habitat [3].

Les loups ont besoin de populations d'ongulés riches et diversifiées comme base de proies
pour réduire la prédation sur le bétail et les conflits entre loups et humains qui en découlent
[79]. Une plus grande disponibilité de chevreuils pour les loups peut réduire de maniere
significative la consommation de bétail, car il s'agit d'une deuxiéme espece proie potentielle
dans les paysages méditerranéens, en plus du sanglier [80]. Nous suggérons que les
perturbations humaines pourraient indirectement augmenter les conflits entre les loups et le
bétail, puisqu'il a été constaté qu'elles augmentaient la nocturnité des loups et, par
conséquent, réduisaient les opportunités pour les loups de s'attaquer aux chevreuils pendant
la journée, tout en limitant la disponibilité des chevreuils dans I'espace. Bien que les sangliers
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ne solent pas une espece particulierement sensible aux perturbations humaines, nous
soutenons que la réduction des perturbations humaines sur la faune sauvage dans la zone
d'étude serait bénéfique a la fois pour les populations d'ongulés et de carnivores, et
contribuerait a atténuer les conflits entre le loup et le bétail. Notre proposition est conforme
a la nouvelle stratégie Européenne pour la biodiversité [81], qui appelle a étendre le réseau
de zones protégées pour couvrir 30% du territoire de chaque Etat membre, et a désigner un
tiers des zones protégées comme zones strictement protégées (objectif : 10% du territoire de
I'UE a étre strictement protégé). La conformité de I'Etat grec avec la nouvelle stratégie
Européenne pour la biodiversité en désignant un tiers du réseau Natura 2000 comme des
zones strictement protégées ou les perturbations humaines sont minimales protégera 15%
de notre zone d'étude et sera bénéfique pour la faune et la flore. Selon la directive
Européenne pertinente [81], les zones strictement protégées devraient étre des « zones de
non-intervention », ou aucune gestion active ne devrait étre autorisée, sauf pour soutenir les
processus naturels, et ou la chasse devrait étre interdite, sauf pour controler la population
d'ongulés lorsque les prédateurs naturels sont insuffisants [82]. La mise en ceuvre des
dispositions de la stratégie de I'UE 2030 pour la biodiversité dans la zone d'étude serait un
outil efficace pour réduire les perturbations humaines et pourrait augmenter les populations
d'ongulés, accroitre les ressources en proies sauvages pour les loups et, par conséquent,
réduire la déprédation du bétail. En outre, limiter la construction de nouvelles routes et l'acces
aux routes existantes dans les zones écologiquement sensibles [83], y compris les sites de
reproduction des loups [84], réduirait I'ensemble des perturbations humaines et profiterait a
la faune dans la zone d'étude élargie. Les approches de recherche, telles que l'utilisation de
pieges a caméra, pour comprendre et surveiller les interactions entre I'homme et la faune
sauvage, peuvent améliorer et guider les futurs efforts de conservation et les interventions de
gestion dans un monde ou l'activité humaine et les infrastructures sont de plus en plus

nombreuses.
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