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Augmentation de la diurnité du loup gris dans le sud de 

l'Europe dans des conditions limitées par l'homme 
 

 
 

Résumé 
Les loups ont été l'archétype de la persécution de la faune sauvage par l'homme pendant des 
siècles dans le monde entier, et sont encore fortement persécutés dans certaines régions. On 
sait que les mammifères sauvages diurnes/nocturnes facultatifs deviennent plus nocturnes 
lorsqu'ils sont persécutés. Inversement, on sait peu de choses sur la possibilité que les loups 
deviennent plus diurnes s'ils ne sont pas persécutés. Nous avons profité d'une expérience 
naturelle de 9 ans de restriction de l'accès humain à une décharge de débris de mine de 
charbon restaurée pour étudier les schémas d'activité quotidienne des loups dans des 
conditions de présence humaine peu fréquente. L'activité circadienne des loups a été 
surveillée à l'aide de pièges photographiques (3 ans dans le site à présence humaine restreinte ; 
2 ans dans le site témoin). En outre, les données de deux loups munis de colliers GPS-GSM 
surveillés dans un second site de contrôle ont également été analysées. Dans nos sites de 
contrôle, les loups étaient presque inactifs pendant la journée. En revanche, dans le site à 
accès restreint, les loups ont prolongé leur activité jusqu'à midi, avec un pic d'activité 
quotidien entre 10h00 et 12h00, et ont montré une certaine activité tout au long du cycle 
circadien de 2 heures d’intervalle. Les loups ont clairement une plus grande diurnité dans la 
zone de restriction humaine avec 78% de plus de capture avec des caméras à distance pendant 
la journée que dans le site de contrôle. Nous suggérons que l'augmentation de la diurnalité 
est liée à la perte de la peur de l'homme. Les données relatives à la distance d'initiation de 
fuite (FID) viennent étayer cette hypothèse. Les loups ont montré des FID relativement 
courtes lorsqu'ils étaient confrontés à un observateur humain (entre 70 et 183 m) en plein 
jour dans le site interdit aux humains, mais ils avaient tellement peur des humains dans le site 
de contrôle que nous n'avons pas pu y mener d'essais de FID. Sur la base de ces résultats, 
nous suggérons que les loups pourraient augmenter leur diurnalité dans les pays Européens 
où les populations humaines se déplacent de plus en plus des zones rurales vers les zones 
urbaines et qui n'effectuent pas de contrôle létal des loups. Cela représenterait un tournant 
historique pour une espèce qui a été persécutée pendant de nombreux siècles. Cependant, de 
tels changements de comportement pourraient entraîner de nouveaux conflits entre l'homme 
et le loup, ce qui nécessiterait de nouvelles politiques. 

Espagne 2023 
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INTRODUCTION 
La nocturnité chez les mammifères de moyenne et grande taille peut augmenter 

considérablement avec les perturbations humaines. Gaynor et al. (2018) ont examiné l'activité 

quotidienne à travers les gradients de perturbation humaine et ont constaté que la nocturnité 

augmentait chez les mammifères à moyen et grand corps dans le monde entier de 36% entre 

les conditions de faible perturbation et les conditions de forte perturbation. Cette dernière 

situation est typique des pays à économie de subsistance ou agricole, où les prédateurs et les 

grands herbivores sont considérés respectivement comme des ennemis ou des ressources 

précieuses. La nocturnité permet un cloisonnement temporel d'un espace donné qui 

prévient les conflits homme-faune sauvage dans le contexte d'une activité humaine normale 

(Dennehy et al. 2021). Cependant, le processus inverse est également vrai, avec des 

mammifères nocturnes qui ont été persécutés pendant des siècles devenant plus diurnes une 

fois que la persécution humaine est arrêtée, un processus qui est en cours dans la plupart des 

pays d'Europe et d'Amérique du Nord (Sterba 2012 ; Martínez-Abraín et Oro 2018 ; Silliman 

et al. 2018 ; Martínez-Abraín et al. 2019a ; Cimatti et al. 2021). Par exemple, la loutre d'Eurasie 

(Lutra lutra), rarement observée en train de chercher de la nourriture pendant la journée dans 

un passé récent dans les pays Européens, peut maintenant être étudiée par l'observation 

diurne directe d'individus dans la nature à des distances relativement courtes dans des 

réservoirs construits par l'homme (Llinares et al. 2019). Cela s'est produit dans une certaine 

mesure comme une conséquence écologique du dépeuplement humain des zones rurales, 

ainsi que du changement d'attitude des citadins modernes à l'égard de la faune (Martínez-

Abraín et al. 2019a, 2020, 2021), qui ne perçoivent plus la faune sauvage comme des 

concurrents ou des ennemis. Cependant, dans certaines parties de l'Europe et de l'Amérique 

du Nord, les grands prédateurs qui sont encore persécutés parviennent à persister dans les 

paysages dominés par l'homme, principalement parce qu'ils sont timides, nocturnes et cachés 

(Zedrosser et al. 2011 ; Sterba 2012). C'est le cas des loups gris européens (Canis lupus), pour 

lesquels des siècles de persécution légale et illégale intense se poursuivent encore aujourd'hui 

(Theuerkauf 2009 ; Llaneza et al. 2012 ; Wam et al. 2012). 

 

La France représente un exemple paradigmatique de la persécution des loups, avec la création 

au début du 9ème siècle d'un corps de chasseurs de loups spécialisés et payés par l'État. Il a 

fallu 1 000 ans pour faire disparaître les loups de France à l'aide de pièges, de poison et 

d'armes à feu (Flannery 2018). En Espagne, les premières réglementations étatiques connues 

pour la persécution directe des loups ont débuté au XVIe siècle (1542). De 1953 à 1970, une 

agence de l'État espagnol était chargée d'extirper les loups et d'autres espèces vertébrées 

considérées comme nuisibles pour les espèces de gibier. Quelque 2 000 loups ont été abattus 

sur un quart du territoire Espagnol dans les neuf années qui ont suivi sa création (Martínez-

Abraín et al. 2020), un chiffre relativement faible comparé aux 15 000 loups estimés tués en 

Espagne entre 1855 et 1859 (Rico et Torrente 2000). On peut s'attendre à ce que la présence 

humaine dans les zones rurales diminue au fur et à mesure que la tendance à l'augmentation 

des niveaux d'urbanisation se poursuit, et en conséquence de cette tendance, les modèles 

comportementaux des loups sont susceptibles de changer. Une caractérisation des 

comportements changeants est pertinente pour établir une politique de conservation efficace. 

Par exemple, l'augmentation de la diurnité pourrait conduire à de nouveaux types de conflits 

entre l'homme et le loup, tels que la création d'un faux sentiment de surpopulation de loups, 

même en l'absence d'augmentation de la population de loups. 
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Nous avons profité d'une expérience naturelle (c'est-à-dire non planifiée) de restriction des 

activités humaines dans une zone de forte densité de loups dans le nord-ouest de l'Espagne, 

ce qui nous a permis de comparer les rythmes circadiens de l'activité des loups entre le site 

soumis à la restriction des activités humaines et deux sites de contrôle avec des niveaux plus 

élevés de présence humaine, situés dans des zones d'utilisation intensive des terres par 

l'homme. Nous avons émis l'hypothèse que les loups augmenteraient leurs niveaux d'activité 

diurne dans la zone d'exclusion et qu'ils éviteraient davantage les humains dans les sites de 

contrôle. 

 

Pour quantifier si les modèles de nocturnité/diurnité des loups différaient entre les zones de 

traitement et les zones de contrôle, nous avons mesuré les modèles d'activité des loups à 

l'aide de pièges photographiques. Pour vérifier si les loups des zones moins dominées par 

l'homme avaient moins peur de l'homme, nous avons également mesuré la distance 

d'initiation de fuite (FID) dans la zone de traitement comme indicateur du niveau de peur. 

La mesure des FID dans les sites de contrôle n'était pas viable car les loups n'étaient jamais 

vus pendant la journée. 

 

Enfin, nous avons utilisé nos résultats pour identifier les pays Européens où la diurnalité des 

loups pourrait potentiellement augmenter si les tendances actuelles de déplacement des 

populations humaines des zones rurales vers les zones urbaines se poursuivent dans un avenir 

proche. 

MATERIEL ET METHODE 
Sites d'étude 

Le site à accès limité (AP) est situé près de la ville d'As Pontes de García Rodríguez, dans la 

province de La Corogne, dans le nord-ouest de l'Espagne (Fig. 1). Le site consiste en une 

vaste décharge de débris restaurée et clôturée (1 120 ha ; altitude maximale de 600 m) 

provenant d'une ancienne mine de charbon et d'une centrale thermique au charbon adjacente, 

et est géré par Endesa Generación S.A. (l'un des principaux producteurs d'énergie en 

Espagne). Les opérations de restauration de la mine ont commencé en 1985 et se sont 

achevées en 2006, soit 9 ans avant le début de l'étude. La zone a fait l'objet d'une restauration 

écologique, avec plantation de végétation autochtone et allochtone, bien que de grandes 

étendues aient été périodiquement fauchées pour empêcher l'empiètement de la forêt, afin 

de maintenir l'habitat des prairies et de réduire le risque de grands incendies de forêt. Le 

paysage qui en résulte est une mosaïque de prairies et de zones boisées avec quelques lagunes 

intercalées. Bien que le site soit clôturé pour empêcher l'accès de l'homme, avec un canal 

définissant une partie du périmètre, la grande faune peut accéder à la zone par de nombreux 

points où la clôture est perméable tout en limitant l'accès de l'homme. Les mammifères de 

grande et moyenne taille actuellement présents dans la zone clôturée ont naturellement 

recolonisé la zone après la restauration et comprennent : le cerf élaphe (Cervus elaphus), le 

chevreuil (Capreolus capreolus), le sanglier (Sus scrofa), le renard roux (Vulpes vulpes), et le loup 

gris. Les chevaux et le bétail sont exclus du site. Les loups utilisent la zone comme aire de 

repos et chassent opportunément les jeunes sangliers et les cerfs rouges, et se reproduisent 

occasionnellement. Aucun être humain ne peut pénétrer dans l'enclos, à l'exception du 

personnel chargé de la gestion ou de la surveillance. Des visites guidées en véhicule motorisé 

sont programmées de temps en temps pour observer les résultats de la restauration 

écologique, mais les visiteurs ne quittent jamais la route non goudronnée pendant les visites. 
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L'AP est surveillé 24 heures sur 24 par des agents de sécurité professionnels afin d'empêcher 

toute intrusion humaine et dispose d'un système de surveillance vidéo. Des campagnes 

d'abattage de sangliers pour contrôler leur abondance sont menées par les gestionnaires 

toutes les deux semaines depuis 2013. Les sangliers morts sont enlevés, de sorte que les 

carcasses ne sont pas disponibles pour les loups ou d'autres charognards. Des informations 

sur les schémas d'activité quotidienne des loups ont été collectées en continu de septembre 

2015 à décembre 2018 à l'aide de pièges photographiques (modèles Ltl Acorn 6210 ; 

Browning Spec Ops FHD ; Browning Dark Ops Pro XD ; Bushnell Agressor HD ; 

Keepguard 760). 

 

 
Fig. 1 - Localisation des principaux sites d'étude dans la région nord-ouest de la péninsule Ibérique 

 

Les données du site à accès restreint ont été comparées à des informations similaires 

(piégeage photographique ; Moultrie M-880i ; Moultrie A-25 Trail) provenant d'un site 

témoin (Cordal de Montouto, CM) situé à 25 km de là (Fig. 1). Ce site de contrôle CM est 

une petite chaîne de montagnes (hauteur maximale d'environ 700 m) située le long de la 

frontière entre les provinces de La Corogne et de Lugo. La densité de la population humaine 

dans la municipalité principale la plus proche (Guitiriz) était de 18,6 habitants/km2 en 2021. 

La CM se compose principalement de plantations de pins, de maquis méso-hygrophiles et de 

terres cultivées consacrées à l'élevage de bétail. Le CM a été échantillonné de manière 

continue pendant environ deux ans et demi (de juillet 2017 à décembre 2019). Il est important 

de noter qu'aucune activité de chasse n'a lieu sur le site de contrôle, bien qu'il s'agisse d'un 

terrain avec des droits de chasse officiels (le GuitirizTECOR, province de Lugo). Cependant, 

le grand gibier (le sanglier et le chevreuil sont communs dans la zone, mais le cerf rouge est 

rare) est récolté pendant la saison de chasse (d'octobre à janvier) dans un état de chasse 

adjacent appartenant à une autre province (San Pedro de Cambas TECOR, province de La 

Corogne). Des contrôles occasionnels de la population de loups peuvent être autorisés par 

le gouvernement régional de la municipalité où se trouve le site de contrôle si les loups tuent 

du bétail ou des chiens domestiques. Cela n'a pas été le cas pendant la période d'étude mais 

s'est produit en 2014. Les loups utilisent ce site principalement comme lieu de repos, avec 

une reproduction et une chasse occasionnelle, bien que leur régime alimentaire se compose 

principalement de charognes ou de bétail provenant des nombreuses fermes d'élevage situées 

à proximité. 
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Nous fournissons des informations complémentaires à l'étude par piégeage photographique, 

consistant en deux loups suivis avec des colliers GPS-GSM (Global Position System-Global 

System for Mobile communication) dans le cadre d'une étude complémentaire. Ces loups ont 

été capturés et marqués à Serra da Cova da Serpe (CS), un petit massif montagneux situé à 

15 km de notre site de contrôle principal (Fig. 1), avec des caractéristiques environnementales 

très similaires à celles du site de contrôle principal (c'est-à-dire un massif montagneux de 

basse altitude entouré d'une mosaïque de fermes d'élevage et de plantations d'arbres et de 

cultures fourragères). Comme pour les autres sites, les loups ont utilisé ce site principalement 

pour se reposer, et seulement en second lieu comme terrain de chasse et site de reproduction. 

 

Paramètres du piège à photo 

Nous avons déployé simultanément un maximum de six caméras (de 1 à 6 ; n = 15 sites) sur 

le site AP et un maximum de six caméras sur le site de contrôle (de 1 à 6 ; n = 60 sites) afin 

de comparer les schémas d'activité circadienne (24 heures) des loups pendant une période 

médiane de 23 jours sur les deux sites (intervalle pour 90% des cas : 14-28 pour AP, et 7-88 

pour CM). La sensibilité des caméras a été réglée au niveau maximum et les emplacements 

des caméras ont été appâtés uniquement au début de l'étude. 

 

Lors de l'AP, les pièges photographiques ont été déployés sur des arbres et des poteaux (à 

une hauteur d'environ 0,5-1,0 m au-dessus du sol) le long de routes non goudronnées sur des 

sites présentant des signes évidents de présence de loups (c'est-à-dire des empreintes de pas, 

des excréments, des poils ou de l'urine), coïncidant généralement avec des carrefours. La 

zone couverte était d'environ 4,6 km2 et la distance minimale entre les caméras était de 227 

m. Une vidéo de 30 secondes était déclenchée automatiquement 0,4 s après la détection, avec 

une période de latence de 2 s entre les vidéos séquentielles. Seules les images de loups ont 

été sauvegardées sur ce site en raison de problèmes logistiques. 

 

Au CM, des caméras ont été déployées sur des arbres (à une hauteur variable au-dessus du 

sol allant de 0,5 à 2 m) au bord de routes non goudronnées, où des signes de présence de 

loups avaient été détectés précédemment. Les signes de présence de loups sont connus pour 

être communs le long des routes dans la zone d'étude, et donc la détectabilité des loups est 

considérée comme élevée (e.g., Bischof et al. 2014). Les caméras ont été déplacées vers un 

autre endroit si aucun loup n'était détecté dans les 2 semaines suivant le déploiement, si elles 

étaient détectées par des personnes, ou si le choix de l'emplacement était considéré comme 

inapproprié par rapport aux facteurs environnementaux (c'est-à-dire la lumière du soleil, le 

vent, la pluie, l'interférence de la végétation). Une photo a été prise automatiquement après 

0,4 s de détection, suivie d'une vidéo de 30 s si l'individu restait plus de 10 s dans le champ 

de la caméra. La période de latence entre les déclenchements était de 2 s. La séparation 

minimale entre les caméras était de 155 m. La zone couverte était d'environ 600 ha.  

 

Pour évaluer le niveau de diurnalité des loups, nous avons enregistré le moment où un ou 

plusieurs loups ont été détectés par les caméras. Lorsque des images du même loup ou des 

loups ont été prises consécutivement, nous n'avons compté qu'une seule image afin d'éviter, 

dans la mesure du possible, de considérer le même individu plus d'une fois. Il est arrivé 

qu'une détection comprenne plus d'un individu, mais elle a été enregistrée comme une seule 

détection. Le plus souvent, nous étions capables de distinguer un individu d'un autre, et nous 
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avons donc utilisé tous les enregistrements des caméras. Cette méthode présente l'avantage 

de tenir compte de la variabilité interindividuelle des rythmes d'activité qui peut exister. 

L'heure solaire réelle (plutôt que l'heure corrigée) a été utilisée dans tous les cas. Au CM, 

nous avons conservé toutes les photos et vidéos de loups, mais aussi de prédateurs de taille 

moyenne, de grands herbivores et de personnes. La fréquentation humaine est fréquente tous 

les jours de la semaine (véhicules tout-terrain, vélos, randonnées, plantation d'arbres, 

entretien de parcs éoliens, défrichage de la végétation forestière, équitation). 

 

Loups munis d'un collier provenant d'un second site de contrôle 

Les deux loups à collier (un mâle et une femelle) de CS ont été suivis d'avril à octobre 2006 

et de juin à octobre 2011. Les loups de CS ont été capturés à l'aide de collets à pattes Belisle 

et équipés de colliers GPS-GSM de l'entreprise Suédoise Followit (modèles Tellus T5H 

#1367 pour le mâle et Tellus T3H #2396 pour la femelle). Les loups ont été capturés en 

vertu des permis 19/2006 et 86/2011 du gouvernement régional de Galice (Xunta de 

Galicia). Toutes les procédures de travail sur le terrain étaient conformes aux réglementations 

nationales en matière de bien-être des animaux. La recherche a suivi les lignes directrices de 

l'ASM (Sikes et al. 2016). Les informations fournies par les loups munis de colliers ont été 

utilisées pour vérifier si les informations fournies par deux méthodes de suivi différentes 

(piégeage photographique au CM et suivi GPS-GSM au CS) présentaient des schémas 

similaires, ce qui confirmerait la fiabilité de nos données de piégeage photographique, car les 

deux sites de contrôle sont proches l'un de l'autre et ont des caractéristiques 

environnementales assez similaires. Nous avons calculé la moyenne de la valeur du capteur 

d'activité obtenue chaque période de 2 heures. 

 

Distance d'initiation de fuite (FID) 

Nous avons mesuré la distance d'initiation de fuite des loups et de tous les autres mammifères 

de taille moyenne à grande (cerf élaphe, chevreuil, sanglier et renard roux) observés au cours 

de la journée dans le site à accès limité. L'étude des FID a consisté en 51 prospections à pied 

réalisées entre juillet 2018 et mars 2019. Les itinéraires ont été réalisés entre 7h-11h et 19h30-

21h30 en été, et entre 8h30-12h et 17h30-19h en automne et en hiver. Pour obtenir des 

informations sur les FID dans des conditions de restriction non humaine, nous avons 

effectué 20 enquêtes à pied à proximité mais à l'extérieur de la zone clôturée de juin 2020 à 

août 2020, qui est composée principalement de zones arbustives (Ulex et Erica spp.) et de 

prairies, avec quelques zones de forêt alpine, et où les chevaux sauvages sont abondants. Les 

FID ont été enregistrés en utilisant un télémètre laser qui s'approche directement de chaque 

individu détecté le long d'une ligne droite et enregistre à la fois la distance à laquelle l'individu 

a été initialement détecté (D0) et la distance à laquelle chaque individu s'est enfui (FID), 

suivant Blumstein (2006) et Møller et Ibáñez Álamo (2012). 

 

Analyse des données 

Les tests du chi-carré de Pearson avec la correction de Yate et ses résidus ont été utilisés 

pour analyser les différences dans les schémas d'activité des loups entre le contrôle et le 

traitement. Le nombre de détections de loups a été réparti sur des périodes de 4 heures, puis 

comparé à l'intérieur de chaque période entre le contrôle et le traitement. Toutes les analyses 

statistiques ont été effectuées à l'aide de l'environnement logiciel R (https://www.r-

project.org/). 
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RESULTATS 
Le modèle d'activité des loups enregistrés par piégeage photographique au CM a montré 

qu'ils étaient principalement nocturnes (Fig. 2), surtout actifs de 20h00 à 8h00. Peu ou pas 

d'activité a été enregistrée de 8h00 à 18h00, ce qui coïncide avec la période où l'activité 

humaine est la plus importante (Fig. 2). Cependant, les loups de l'AP étaient relativement 

inactifs entre 14h00 et 20h00, bien qu'ils soient restés actifs pendant tous les intervalles de 

temps de 2 heures de la journée (Fig. 2). En d'autres termes, les loups du site à accès limité 

ont été actifs pendant la nuit mais ont continué leur activité jusqu'à 14h00, étendant 

clairement leur période d'activité aux heures diurnes, avec un pic d'activité journalier entre 

10h00 et 12h00. Les résultats d'un test du Chi-carré contrastant les modèles d'activité dans 

des périodes de 4 heures entre le contrôle (CM) et le traitement (AP) ont montré que les 

loups de l'AP étaient plus actifs que prévu de 8h00 à 12h00 et de 12h00 à 16h00 (χ2 = 89,05, 

d.f. = 5, P < 0,05 ; Fig. 3). Dans l'ensemble, le pourcentage de détections où les loups étaient 

actifs pendant la journée était de 20,5% dans notre site de contrôle principal contre 36,5% 

dans le site à accès restreint (χ2 = 11,85, d.f. = 1, P < 0,05). Ainsi, la diurnalité des loups 

était 78% plus élevée sur le site à accès limité. 

 

 
Fig. 2 - Données des pièges-caméras classées par intervalles de 2 heures utilisées pour évaluer : l'activité circadienne 

des loups dans notre principal site de contrôle (Cordal de Montouto, ligne noire discontinue avec des points ; n = 132) 
; l'activité humaine circadienne dans le site de contrôle (ligne noire discontinue, n = 178) ; et l'activité circadienne des 
loups dans le site d'exclusion des humains (ligne noire continue, n = 636) 

 

Les taux de détection (détections de loups/jour après standardisation du nombre absolu de 

détections de loups par le nombre de jours pendant lesquels les caméras étaient actives sur 

les deux sites) étaient de 0,18 au CM et de 0,58 à l'AP. Le nombre minimum de loups dans 

l'AP était de 11 contre 5 dans le CM, à en juger par le nombre maximum de loups détectés 

dans une seule image/vidéo dans les deux sites. 

 

Les rythmes circadiens des loups à CM coïncidaient fortement avec les informations 

complémentaires fournies par les deux loups munis de colliers GPS-GSM à CS, suggérant 

que les pièges photographiques étaient une méthode fiable pour enregistrer l'activité 

quotidienne des loups à CM (Fig. 4). 
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Fig. 3 - Résidus d'un test du Khi-deux comparant l'activité des loups sur des périodes de 4 heures entre le site de contrôle 
(Cordal de Montouto, gris clair) et le site de traitement ou d'exclusion de l'homme (AP, gris foncé). Les valeurs résiduelles 
positives indiquent que les loups étaient plus actifs que prévu à chaque intervalle de temps, et les valeurs négatives 
indiquent qu'ils étaient moins actifs que prévu 

 

 
Fig. 4 - Activité circadienne de deux loups adultes munis d'un collier GPS-GSM (mâle = ligne noire pointillée ; femelle 
= ligne noire continue) à Serra da Cova da Serpe (deuxième site de contrôle). Les barres d'erreur verticales représentent 
les erreurs standard 

 

Les loups à AP avaient un FID moyen de 107,3 ± 48,90 m (moyenne ± SD, n = 4, gamme 

= 70-183 m ; Tableau 1). Des renards roux, des cerfs rouges, des chevreuils et des sangliers 

ont également été observés au cours des itinéraires effectués pendant les heures diurnes. Le 

FID moyen des loups était plus court que celui des cerfs et des renards roux, bien que les 

rapports FID/D0 étaient plus petits pour toutes les espèces autres que les loups gris (Tableau 

1), indiquant un temps d'attente plus court avant la fuite face à une approche humaine, car 

un FID/D0 = 1 signifie que les individus se sont enfuit à partir du moment où ils ont été 

détectés pour la première fois par l'observateur. Tous les itinéraires effectués en dehors de 

l'AP n'ont permis d'observer aucune espèce focale, y compris les loups. 
Tableau 1 - Distance d'initiation de fuite ou FID (moyenne arithmétique et écart-type, SD) des grands mammifères 

herbivores et carnivores observés à l'intérieur du site d'exclusion humaine. D0 est la distance moyenne à laquelle chaque 
individu a été initialement détecté. N est le nombre d'observations pour chaque espèce. Un FID/D0 = 1 indique que les 
individus se sont envolés à partir du moment où ils ont été détectés pour la première fois. Plus le rapport est petit, plus 
les individus mettent de temps à s'envoler lorsqu'ils sont confrontés à l'approche d'un observateur 
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Tableau 2 - Comportement attendu (nocturnité/diurnité accrue) des loups dans les pays de l'Union européenne en 
fonction du pourcentage de la population humaine habitant les zones rurales et de sa tendance, ainsi que du degré de 

persécution humaine directe. L'augmentation de la diurnalité (en gras) est attendue avec la diminution des populations 

rurales et l'absence de chasse ou d'abattage. (-) indique que l'information n'était pas disponible. Les flèches ↑ et ↓ 
indiquent la tendance (respectivement à la hausse et à la baisse) du pourcentage de la population rurale au fil du temps 
dans chaque pays (données de 2019). Les mêmes flèches sont utilisées pour exprimer la tendance attendue du 
comportement des loups dans certains pays 

 

DISCUSSION 
Les expériences à grande échelle et à long terme impliquant l'exclusion/la restriction de 

l'homme des zones naturelles ne sont ni réalisables ni souhaitables d'un point de vue 

logistique. Les situations d'exclusion humaine à grande échelle (comme l'accident de la 

centrale de Tchernobyl en Ukraine, la zone démilitarisée Coréenne ou la réduction brutale 

de la population humaine en Europe causée par la peste noire au 14ème siècle) sont donc des 

scénarios rares sur la planète et dans l'histoire de l'humanité. Cependant, ils offrent des 

opportunités, en tant « qu’expériences naturelles » entraînant une exclusion humaine non 

planifiée ou une forte restriction. Le dépôt de débris de la mine de charbon d'As Pontes a 

offert ce type d'opportunité rare pour étudier l'hypothèse selon laquelle les loups modifient 

leurs schémas d'activité vers une plus grande diurnité dans des conditions de restriction 

humaine. 

 

D'après les résultats de nos pièges photographiques, les loups de notre site CM étaient 

principalement nocturnes, actifs surtout en dehors des heures d'activité humaine majeure, 

évitant ainsi les gens grâce à la ségrégation temporelle. Le suivi de l'activité de deux loups à 

l'aide de colliers GPS-GSM a confirmé la solidité des résultats obtenus par le piégeage 

photographique sur le site CM. Les rythmes d'activité des loups avaient très probablement 
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peu d'association causale avec l'activité des grands herbivores sauvages présents à CM 

(également principalement nocturnes), parce que les loups dans cette région avec un certain 

nombre d'élevages de bétail sont connus pour se nourrir principalement de charognes de 

bétail, générant potentiellement des conflits avec les propriétaires de bétail (Lázaro 2014 ; 

Lagos et Bárcena 2015 ; Llaneza et López-Bao 2015). 

 

Alors que nos loups de contrôle étaient environ 80% plus actifs la nuit que le jour, les loups 

de Dalmatie (Croatie) évitaient les humains en étant 51% plus actifs la nuit que le jour (Kusak 

et al. 2005). Les loups d'une matrice agricole et sauvage du nord-ouest du Minnesota 

(Midwest, Etats-Unis) étaient également plus actifs la nuit, lorsque l'activité humaine était 

faible (Chavez et Gese 2006) ; mais Mech (1992) a enregistré des niveaux d'activité diurne 

(par rapport à la nuit) plus élevés chez les loups de la Superior National Forest dans le nord-

est du Minnesota. Dans une zone principalement forestière des Carpates Polonaises (SE 

Pologne ; 44 habitants/km2), on a constaté que les loups étaient nocturnes la majeure partie 

de l'année mais devenaient plus diurnes pendant la saison de reproduction (été). 

 

Ceci est cohérent avec le fait que les loups sont connus pour être actifs tout au long de la 

journée dans des zones à faible densité humaine, telles que l'Alaska dans l'Arctique (Mech 

1997 ; Mech et al. 1998) ou le parc national de Białowieza dans les forêts tempérées de 

Pologne (Theuerkauf et al. 2003). Cependant, ils sont principalement nocturnes lorsqu'ils 

sont présents dans des paysages dominés par l'homme (Ciucci et al. 1997 ; Zedrosser et al. 

2011 ; Wam et al. 2012). Il est important de noter que les caméras ont été placées dans la 

zone utilisée comme refuge quotidien (parce que les loups se nourrissent en dehors des zones 

de refuge dans les deux sites), la plupart des enregistrements d'activités nocturnes 

correspondent aux loups qui quittent et entrent dans les zones de refuge sur leur chemin vers 

les zones de recherche de nourriture. 

 

Les grands mammifères herbivores étaient actifs pendant les heures de la journée à AP 

(Tableau 1). Cependant, les loups n'ont probablement pas augmenté leur diurnalité pour 

autant. La diurnalité des proies est une condition nécessaire mais non suffisante pour 

expliquer l'évolution des loups vers la diurnalité. Les loups doivent également perdre la peur 

d'être détectés par les humains pour être actifs pendant la journée. Au moment de l'AP, les 

loups avaient des FID plus courtes que les renards roux et les cerfs rouges, bien que le ratio 

FID/D0 des loups ait été plus élevé que celui des renards et des cerfs, ce qui indique que les 

loups ont pris moins de temps pour s'enfuir après avoir été détectés pour la première fois 

par l'observateur. La distance moyenne d'identification du loup (107 m) était similaire à celle 

estimée dans les écosystèmes Canadiens à faible densité de population humaine (moyenne 

d'identification = 106 m ; Karlsson et al. 2007), et était similaire à celle des ours bruns 

Scandinaves actifs dans des paysages à faible densité humaine (115 m ; Moen et al. 2012). De 

plus, les loups ont été observés quatre fois en pleine lumière au cours des 51 enquêtes 

réalisées sur une période de 8 mois, y compris une observation à une distance de seulement 

70 m de l'observateur, ce qui reflète certainement un faible degré de peur des humains. Bien 

que quatre observations puissent sembler un échantillon de petite taille, ce type de rencontre 

ne s'est jamais produit au CM, où aucun loup n'a été observé pendant les deux années de 

l'étude. De même, aucun loup ni aucun autre grand mammifère n'a été observé au cours des 

20 études réalisées à l'extérieur de l'AP, ce qui indique une grande plasticité comportementale 

individuelle des loups, qui peuvent modifier leurs schémas d'activité en fonction des 
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conditions locales. Ce sont les proies herbivores les plus communes dans les populations de 

loups situées dans des paysages hautement humanisés dans le nord-ouest de l'Ibérie, dans 

lesquels les grands herbivores sauvages ne sont pas présents ou pas abondants (Llaneza et 

López-Vao 2015). Les loups s'attaquent aux jeunes cerfs et sangliers abondants à l'intérieur 

de l'AP, mais les proies les plus rentables (c'est-à-dire les poulains et les veaux) sont 

disponibles à l'extérieur de ce site. Par conséquent, les changements dans les horaires des 

proies à l'intérieur de l'AP ne peuvent pas être la principale explication des changements dans 

les schémas d'activité des loups. De plus, des loups à l'intérieur de ce site ont été observés à 

la lumière du jour après avoir utilisé des faucheuses pour capturer de petites proies non 

protégées laissées exposées par les machines, ce qui soutient fortement l'hypothèse de la perte 

de la peur face à des humains non menaçants. 

 

Le facteur le plus important de la nocturnité/diurnité était apparemment la présence/absence 

régulière d'humains plutôt que la présence/absence d'activités de chasse, car des abattages 

périodiques de cerfs rouges et de sangliers sont programmés à l'AP. Des cas de carnivores 

perdant leur peur malgré la présence d'activités de chasse ont été rapportés précédemment, 

associés à la disponibilité de nourriture d'origine anthropogénique (Swenson 1999). Les loups 

du MCC avaient très probablement peur des humains car la présence fréquente de ces 

derniers était probablement perçue comme un risque, en particulier parce que ces loups 

habitent un paysage dominé par l'homme et que leur nourriture est souvent obtenue à 

proximité d'exploitations d'élevage. 

 

Du modèle local au modèle général 

Les loups sont devenus plus diurnes dans le site où une restriction humaine de 9 ans a été 

appliquée, bien que nous ne puissions pas dire quand le changement s'est produit ou s'il a été 

graduel ou ponctuel. Cependant, le taux de changement vers la diurnalité pourrait avoir été 

relativement rapide, à en juger par les cas de loups rapportés par les médias de masse et 

sociaux à l'intérieur des villages et en pleine lumière dans le nord-ouest de l'Espagne pendant 

les périodes totales ou partielles de confinement humain (environ 2 mois) en réponse à la 

pandémie de COVID-19. En effet, un schéma général d'augmentation de la diurnalité de la 

faune sauvage a été observé pendant le confinement du COVID-19 (par exemple, Manenti 

et al. 2020). Un changement rapide pourrait se produire par le biais de l'accoutumance 

culturelle, de la copie et de l'apprentissage, même chez les populations de loups timides et 

sélectionnées, telles que celles soumises à une intense persécution humaine officielle pendant 

de nombreux siècles en Europe (Martínez-Abraín et al. 2019 ; Zedrosser et al. 2011). 

 

Au cours des six dernières décennies, une expérience non planifiée de dépeuplement humain 

à grande échelle des zones rurales et de l'enrésinement naturel associé a eu lieu dans de 

nombreux pays Européens (Chapron et al. 2014 ; Martínez-Abraín et al. 2020, 2021 ; Navarro 

et Pereira 2012). Nous pensons que la forte réduction de la densité humaine dans d'autres 

zones rurales pourrait avoir des résultats similaires à ceux trouvés dans notre étude, mais à 

une échelle géographique beaucoup plus grande. La dépopulation rurale peut entraîner une 

diurnalité accrue de certains grands prédateurs et prédateurs de taille moyenne autrefois 

persécutés, qui peuvent ne plus s'efforcer d'éviter la présence humaine par une ségrégation 

temporelle (Carter et Linnell 2016 ; Chapron et Lopez-Bao 2016 ; Haswell et al. 2020). Les 

loups dans des pays comme l'Espagne, le Portugal, l'Italie, l'Allemagne, la Pologne, la 

Belgique, le Danemark et la République Tchèque pourraient devenir de plus en plus diurnes 
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dans un avenir proche parce que ces pays montrent de fortes tendances à la baisse dans les 

densités de population rurale, et ont en outre (ou pourraient avoir bientôt) l'absence de chasse 

à grande échelle ou de contrôle létal de l'espèce (Tableau 2 ; sources de données : Commission 

Européenne ; International Wolf Center ; pages web pour les pays individuels ; Banque 

mondiale). La population de loups dans ces huit pays représente 40-45% de la population 

totale de loups actuellement estimée dans l'Union Européenne pour la période 2013-2018 

(https://nature-art17.eionet.europa.eu/article17/species/report/). Ainsi, près de la moitié 

de la population Européenne de loups pourrait devenir moins cachée, ce qui augmenterait 

les chances d'être observé lors d'activités touristiques ou récréatives (Martínez-Abraín et al. 

2008). L'inconvénient est que si une augmentation de la diurnalité finit par se produire, un 

nouveau type de conflit homme-loup pourrait apparaître, et de nouvelles politiques (voir, par 

exemple, Martínez-Abraín et al. 2019b) pourraient être nécessaires pour permettre la 

coexistence homme-loup (Rosenzweig 2003 ; Carter et Linnell 2016 ; Chapron et López-Bao 

2016). Les loups qui habitent des paysages fortement dominés par l'homme et qui exploitent 

des déchets, des charognes ou du bétail sont très proches des gens (Llaneza et al. 2012, 2016), 

mais ils passent souvent inaperçus parce qu'ils sont actifs la nuit. Une utilisation similaire de 

ces ressources mais en pleine lumière (même sans augmentation de la taille de la population) 

pourrait alarmer les gens, donnant une fausse perception de surabondance de loups. Des 

politiques spécifiques pour gérer correctement les ordures, les charognes autour des fermes, 

ou même les aliments pour animaux domestiques devraient être développées et mises en 

œuvre, car la disponibilité de la nourriture est le principal attrait des grands carnivores pour 

les zones urbaines (par exemple, Braczhowski et al. 2018 ; Blanco et al. 2021). 
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