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Évaluation de la vulnérabilité des proies par l'analyse 

des mouvements des loups et des sites de prédation 
 

 
 

Résumé 
Dans les systèmes prédateurs-proies, le comportement peut fortement influencer la 
dynamique spatiale et, par conséquent, l'étude théorique de la manière dont la dynamique 
spatiale est liée à la stabilité de ces systèmes a une riche histoire. Cependant, notre 
compréhension de ces comportements dans les systèmes de grands mammifères est peu 
développée. Pour étudier la relation entre les schémas de sélection des prédateurs, la densité 
des proies et leur vulnérabilité, nous avons quantifié les schémas de sélection pour deux 
comportements à échelle fine d'une population de loups (Canis lupus) en voie de 
rétablissement dans le parc national de Yellowstone, Wyoming, États-Unis. Les données 
spatiales sur les loups ont été collectées entre novembre et mai de 1998-1999 à 2001-2002. 
Au cours des quatre hivers, 244 localisations aériennes, 522 localisations télémétriques au sol, 
1287 km de données de mouvement à partir du suivi de la neige, et les localisations de 279 
sites de prédation ont été enregistrés. Il a été démontré que les densités de wapitis (Cervus 
elaphus) et de bisons (Bison bison) avaient un faible effet sur les sites où les loups se déplaçaient 
et tuaient. Les déplacements des loups ont montré une forte sélection pour les zones 
géothermiques, les prairies et les zones proches de différents types de lisières d'habitat. La 
proximité de la lisière et la classe d'habitat ont également eu une forte influence sur les 
endroits où les wapitis étaient les plus vulnérables à la prédation. Il y a peu de preuves que 
les sites de prédation des loups diffèrent des endroits où les loups se déplacent, ce qui indique 
que la vulnérabilité des wapitis influence les endroits où les loups choisissent de se déplacer. 
Nos résultats indiquent que les wapitis sont plus vulnérables aux loups dans certaines 
conditions et que les loups sont capables de sélectionner ces conditions. Ainsi, la 
vulnérabilité joue un rôle central dans les jeux comportementaux entre prédateurs et proies 
et peut potentiellement avoir un impact sur les systèmes de gestion des ressources naturelles. 

INTRODUCTION 
Les distributions spatiales des animaux sont rarement uniformes ; elles ont plutôt tendance 

à refléter la variation des ressources dont ils dépendent. Dans les systèmes prédateurs-proies, 

le comportement peut grandement influencer la dynamique spatiale et, par conséquent, 

l'étude de la manière dont la dynamique spatiale est liée à la stabilité de ces systèmes a une 

riche histoire (Hastings 1977, McCauley et al. 1993, Keeling et al. 2000). Cependant, bien que 

ces comportements aient été évalués expérimentalement dans certains systèmes (Sih et 

McCarthy 2002, Biro et al. 2003, Nelson et al. 2004), notre compréhension des systèmes de 

grands mammifères est peu développée. Cependant, quel que soit le système, il existe des 

similitudes entre les systèmes prédateurs-proies. Pour maximiser l'efficacité de la chasse, les 
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prédateurs devraient répondre aux proies en occupant des zones à forte densité de proies et 

en maintenant des taux élevés de détection des proies, augmentant ainsi les taux de capture 

réussie (Taylor 1984). Toutefois, cette tendance peut faire l'objet d'une exception lorsque les 

prédateurs adaptent leur comportement pour sélectionner des proies vulnérables, lorsque la 

vulnérabilité n'est pas intrinsèquement liée à la densité des proies. Si la vulnérabilité est 

généralement définie par des caractéristiques individuelles telles que l'âge ou la santé, elle 

peut également être définie par le paysage environnant. Par exemple, un individu en bonne 

santé est probablement plus vulnérable dans un ensemble de conditions que dans un autre 

ensemble de conditions. Nous présentons ici les résultats d'une étude de terrain qui a examiné 

l'impact des caractéristiques du paysage sur la dynamique prédateur-proie pour un système 

de grands mammifères. 

 

L'efficacité de la chasse peut varier en fonction des comportements des prédateurs et des 

proies. Par exemple, les prédateurs peuvent sélectionner leurs proies au niveau du groupe 

(Huggard 1993, Hebblewhite et al. 2002) ou au niveau de la densité (Schmidt et Ostfeld 2003, 

Abrams et Matsuda 2004). Une autre composante des stratégies de chasse efficaces 

concerne la gestion des proies ou la dépression des parcelles (Charnov et al. 1976). Pour 

qu'un prédateur maximise l'efficacité de sa chasse au sein d'un territoire, les parcelles 

récemment exploitées doivent recevoir une pression de chasse réduite afin de permettre à la 

dynamique des proies de se rétablir en termes de densité (Greenwood et Swingland 1983) et 

de distribution spatiale (Bell 1991). Cependant, cette théorie de la gestion des proies n'est pas 

toujours soutenue empiriquement. Alors que l'on a constaté que les léopards (Panthera pardus) 

augmentaient leur distance parcourue le jour suivant un abattage (Bailey 1993), Schaller 

(1972) a constaté que les lions (Panthera leo) ne quittaient pas les zones où ils avaient 

récemment exercé une activité prédatrice. Outre ces comportements relevant de la théorie 

des jeux, les caractéristiques de l'habitat environnant influencent également la dynamique 

prédateur-proie (Oksanen et al. 1992). 

 

Cette étude s'est concentrée sur les schémas de recolonisation et les mouvements des loups 

(Canis lupus) dans un paysage hétérogène contenant à la fois des wapitis (Cervus elaphus) et des 

bisons (Bison bison) dans le parc national de Yellowstone (YNP), Wyoming, Etats-Unis. Avant 

1995, les loups étaient rarement observés dans l'écosystème du Grand Yellowstone (GYE) 

depuis leur extermination délibérée dans les années 1940 (Fritts et al. 1995). L'espace 

largement inexploité et les populations de proies ont permis une augmentation rapide de la 

population de loups réintroduite. Nous avons étudié les schémas d'utilisation de l'espace par 

les loups à trois échelles. À l'échelle la plus grossière, nous avons documenté les schémas 

d'utilisation de l'espace par les loups lors de la recolonisation de notre zone d'étude. À une 

échelle intermédiaire, nous avons analysé les itinéraires de déplacement des loups afin d'isoler 

et de quantifier les effets des variables du paysage et de la distribution des proies sur les 

déplacements. À l'échelle la plus fine, nous avons analysé les sites de prédation des loups afin 

de déterminer les conditions du paysage dans lesquelles les wapitis étaient les plus vulnérables 

à la prédation des loups. Nous avons testé les hypothèses suivantes : (1) les schémas de 

déplacement des loups ne sont pas uniformes, les loups privilégient plutôt certaines 

caractéristiques du paysage dans leurs déplacements ; (2) la distribution des sites où les loups 

ont tué leurs proies ne favorise pas intrinsèquement les zones à forte densité de proies, ce 

qui indique que d'autres facteurs influencent la vulnérabilité ; et (3) les caractéristiques du 
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paysage sélectionnées lors des déplacements des loups reflètent celles qui augmentent la 

vulnérabilité des proies. 

METHODE 
Zone d'étude 

Le site d'étude, d'une superficie d'environ 31 000 ha, était situé dans la partie centre-ouest du 

parc national de Yellowstone, dans le Wyoming, aux États-Unis. Centré sur les bassins 

versants des rivières Gibbon, Firehole et Upper-Madison, le site était défini par les zones 

d'hivernage d'une population non migratoire de cerfs wapitis et du troupeau migratoire de 

bisons du centre (Bjornlie et Garrott 2001, Ferrari et Garrott 2002). 

… 

 

Données spatiales sur les loups 

Les loups ont été capturés et équipés de colliers émetteurs par des hélicoptères en janvier et 

février de chaque hiver (Smith 1998). Quatre types de données spatiales ont été collectées. 

Les vols de télémétrie ont été effectués tout au long de l'année par les biologistes du YNP et 

ont fourni des données temporelles grossières. Deux échelles intermédiaires de données ont 

été collectées ; nous avons estimé la localisation des loups tout au long de la période 

décembre-mai, 1 à 3 fois par jour, par triangulation radio-télémétrique depuis le sol (White 

et Garrott 1990). A l'échelle intermédiaire la plus fine, nous avons utilisé le suivi de la neige 

pour enregistrer les vecteurs de mouvement pris par les loups, lorsqu'ils se déplaçaient dans 

la zone d'étude (Snyder et Bissonette 1987, Kunkel et Pletscher 2001). L'échelle de données 

la plus fine consiste en la localisation de tous les ongulés tués par les loups. 

 

Les localisations aériennes ont été collectées tout au long de l'année. Pendant deux périodes 

de 30 jours chaque année (15 novembre-14 décembre et 1er mars-30 mars), des tentatives ont 

été faites pour localiser les loups sur une base quotidienne. Cependant, en raison des 

mauvaises conditions météorologiques, les loups ont été localisés 10 à 15 fois par période de 

30 jours. Pendant toutes les autres périodes, les loups ont été localisés par voie aérienne 

environ quatre fois par mois. Toutes les localisations aériennes et terrestres recueillies pour 

chaque meute entre le 1er novembre et le 30 avril de chaque année ont été utilisées pour 

générer des polygones représentant les domaines vitaux hivernaux. Tous les domaines vitaux 

ont été générés sous forme de polygones convexes minimaux (Hooge et Eichenlaub 1997). 

Les polygones convexes minimaux ont été utilisés parce qu'ils fournissent une estimation 

libérale du domaine vital, reflétant ainsi plus précisément le domaine total potentiellement 

exposé à la présence des loups. 

 

Pendant tous les jours de la saison de terrain, nous avons recherché la présence de loups par 

radio-télémétrie au sol et par l'observation opportuniste de pistes d'animaux non munis de 

colliers. Chaque jour où des loups ont été détectés dans la zone d'étude, nous avons essayé 

d'acquérir des positions de télémétrie au sol dans les deux premières heures de la journée et 

à nouveau dans les deux heures suivant la tombée de la nuit. Les localisations télémétriques 

au sol ont été utilisées pour générer des isoplèthes d'utilisation du noyau adaptatif à 65% 

(Hooge et Eichenlaub 1997). Les isoplèthes de 65% ont été choisis arbitrairement pour 

refléter les zones qui ont été les plus utilisées, tout en réduisant l'espace total reflété par les 

polygones convexes minimums libéraux qui représentent la présence totale des loups. Pour 

estimer la précision de la triangulation de la radio-télémétrie au sol, nous avons mesuré la 



Bergman et al. 2006  Traduction DeepL & RP –31 /12/2023 4 

distance entre les emplacements de triangulation et les emplacements connus des loups 

d'après les traces de neige (Withey et al. 2001, Bergman 2003). Sur la base de ces distances 

mesurées (n = 70), notre erreur de télémétrie moyenne (± SD) a été estimée à 325 ± 239 m. 

 

Lorsque cela était possible, les loups ont été suivis quotidiennement sur la neige en suivant 

les procédures décrites par Jaffe (2001). Nous avons cherché des traces en coupant en deux 

les itinéraires de déplacement prévus entre des lieux de télémétrie consécutifs. Sur le terrain, 

toutes les traces de loups ont été enregistrées sous forme de vecteurs continus sur des cartes 

quadrangulaires topographiques USGS de 7,5 minutes. Une fois saisis dans le système 

d'information géographique (SIG), les itinéraires de déplacement des loups ont été 

échantillonnés en créant des points à des intervalles de 120 m (Lead 2002). Chaque vecteur 

de suivi des loups devait avoir au moins deux points échantillonnés pour être inclus dans les 

analyses finales (Bergman 2003). 

 

Les données de mouvement ont été analysées comme une marche aléatoire corrélée (CRW) 

car la plupart des animaux présentent un certain degré de corrélation dans leurs mouvements 

(Kareiva et Shigesada 1983). Avec les données de mouvement collectées sous forme de 

vecteurs, la corrélation se manifeste sous forme d'inertie directionnelle (Turchin 1998). Pour 

l'analyse CRW, les corrélations sérielles sont plus facilement quantifiées par l'autocorrélation 

des angles de virage pour des segments de ligne successifs (Turchin 1998). Pour ce faire, une 

fonction d'autocorrélation (AF) a été construite en utilisant le cosinus des angles de rotation 

(Cain 1989, Turchin 1998). Les données ont été systématiquement rééchantillonnées à des 

intervalles croissants en retirant des points, lag, de l'échantillonnage initial de 120 m. Les 

données ont été rééchantillonnées jusqu'à la fin de l'échantillonnage. Les données ont été 

rééchantillonnées jusqu'à lag 10 (points extraits tous les 1200 m). Un ACF du cosinus moyen 

de la déviation de l'angle de virage a ensuite été créé en utilisant 10000 répétitions bootstrap 

(Bergman 2003). Les moyennes bootstrap et les intervalles de confiance ont été utilisés pour 

déterminer le décalage auquel l'autocorrélation a atteint la décroissance maximale, définie 

comme le point où le cosinus moyen entre les angles de virage a cessé de diminuer. Le 

caractère aléatoire serait obtenu en laissant la corrélation diminuer jusqu'à zéro, mais cela 

n'était pas nécessaire pour l'indépendance. Pour l'analyse finale, toutes les données de 

mouvement ont été rééchantillonnées en fonction des résultats de l'ACF. 

 

Pour vérifier si les vecteurs de suivi des loups dans la neige étaient non aléatoires, nous avons 

créé des données de mouvement aléatoires en prenant un vecteur original et en lui attribuant 

une orientation et une localisation aléatoires dans la zone d'étude. Les vecteurs aléatoires ont 

été échantillonnés dans une zone définie par l'aire d'hivernage des wapitis, l'aire d'hivernage 

des bisons et l'aire dans laquelle les données de déplacement et de localisation des loups ont 

été collectées. Les données sur les déplacements aléatoires ont également été échantillonnées 

en fonction des résultats de l'ACF. Les points tirés des données de mouvement ont été 

analysés comme une fonction de probabilité de ressource (utilisation vs. disponibilité) en 

utilisant la régression logistique (Manly et al. 2002, Bergman 2003). 

 

La plupart des sites de prédation de loups ont été trouvés lors du suivi des loups sur la neige. 

Bien que cette approche repose sur deux comportements dépendants (les loups doivent se 

déplacer pour tuer), les lieux de chaque type de comportement ont été jugés indépendants 

en raison du fait que les comportements étaient fonctionnellement différents (c'est-à-dire que 



Bergman et al. 2006  Traduction DeepL & RP –31 /12/2023 5 

les kills ne pouvaient pas se produire à tous les points de déplacement). Des kills sites ont 

également été découverts lors de vols de télémétrie et d'autres activités de recherche. Toutes 

les carcasses rencontrées ont été nécropsiées afin de confirmer la cause de la mort, 

d'approximer la date de la mort et d'estimer le pourcentage consommé (Bergman 2003). 

Nous avons supposé que l'emplacement de chaque carcasse était le site de la mort, à moins 

qu'il n'y ait des preuves qu'elle ait été traînée. 

 

Pour déterminer la disponibilité des ressources et les caractéristiques du paysage, nous avons 

systématiquement échantillonné des points dans toute la zone d'étude afin d'assurer une 

couverture complète (Wolter 1984). Au total, 2 448 points ont été répartis 

proportionnellement, sur la base de la superficie, dans 18 strates englobant la zone d'étude. 

Pour estimer la densité des bisons, la densité des wapitis et les valeurs SWE (toutes les 

variables dynamiques temporelles) pour les points de cet échantillon systématique, les points 

ont été attribués avec une date aléatoire de la saison de terrain. Tous les kills sites et les points 

systématiques se sont vus attribuer des variables de réponse binaires codées et ont été 

analysés à l'aide d'une régression logistique. Une analyse finale a été effectuée pour 

déterminer s'il y avait des différences entre les attributs qui caractérisent les lieux où les loups 

se déplacent et les lieux où les wapitis sont tués. Pour cela, les kills sites et les points tirés des 

données de déplacement ont été associés à des variables de réponse binaires codées et ont 

été analysés à l'aide d'une régression logistique. 

 

Données sur le paysage et la densité des proies 

Pour les données relatives aux déplacements et aux kills sites, nous avons caractérisé les lieux 

en fonction de l'altitude, de la pente, de la distance aux rivières, de la distance aux routes, de 

la classe végétale/géothermique et de la proximité d'une lisière (Bergman 2003). La lisière a 

été définie comme tout point où les classes de végétation changent ou tout point le long 

d'une rive. En outre, les valeurs SWE, les densités de bisons et les densités de wapitis ont été 

estimées pour les deux types de données. Les valeurs de l'ETS ont été estimées pour les 

données de mouvement et les emplacements des kills sites à l'aide d'un modèle de neige 

mécaniste, LANGUR (F. G. R. Watson, W. Newman, J. C. Coughlan, et R. A. Garrott, 

manuscrit non publié), qui estime l'hétérogénéité spatiale et temporelle au sein du manteau 

neigeux. Dans ce modèle, les estimations quotidiennes de SWE pour tous les points de la 

zone d'étude ont été générées à partir des mesures de précipitations et de température du site 

SNOTEL le plus proche (Madison Plateau, 20 km à l'ouest du centre de la zone d'étude), de 

données spatialement explicites sur la pente, l'élévation, l'habitat, l'aspect et le flux de chaleur 

souterrain. Les résultats du modèle de neige ont été validés par rapport à un ensemble de 

valeurs SWE recueillies dans la zone d'étude (F. G. R. Watson, W. Newman, J. C. Coughlan 

et R. A. Garrott, manuscrit non publié). 

 

Les données sur la distribution des proies ont été recueillies de manière cohérente pour toutes 

les années de cette étude. Les conditions d'enneigement entravent les déplacements et la 

survie des wapitis (Sweeney et Sweeney 1984, Telfer et Kelsall 1984, Garrott et al. 2003). 

D'après des recherches parallèles à notre étude, la répartition des wapitis dans notre zone 

d'étude dépendait fortement des variations locales et à grande échelle du manteau neigeux 

(Messer 2003). 

Pour notre étude, les densités de wapitis ont été basées sur des localisations de wapitis 

collectées simultanément (R. Garrott, données non publiées). Nous avons utilisé des cartes 
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de distribution SWE projetées, générées deux fois par mois, pour saisir la dynamique 

changeante de la neige dans le paysage (F. G. R. Watson, W. Newman, J. C. Coughlan, et R. 

A. Garrott, manuscrit non publié). 

 

Les valeurs de SWE ont également été estimées pour les sites de toutes les aires d'accueil des 

wapitis. Nous avons projeté les densités de wapitis pour tous les points de la zone d'étude à 

deux semaines d'intervalle en utilisant (1) des cartes dynamiques qui extrapolaient les valeurs 

de SWE pour tous les points de la zone d'étude à deux semaines d'intervalle, (2) des données 

spatiales sur les wapitis qui reflétaient la façon dont les wapitis étaient répartis dans les 

différents régimes SWE au cours des deux mêmes semaines, et (3) des estimations annuelles 

de la population de wapitis (R. Garrott, données non publiées). 

 

Pour estimer les densités de bisons, des données de recensement ont été collectées deux fois 

par mois. Pendant les recensements, tous les habitats connus des bisons dans la zone d'étude 

ont été survolés ou visités par au moins une personne (Bergman 2003 ; YNP, données non 

publiées). La densité a été déterminée, à deux semaines d'intervalle, en additionnant tous les 

bisons dénombrés dans l'un des dix blocs continus possibles qui couvraient entièrement l'aire 

d'hivernage des bisons. 

RESULTATS 
Présence des loups et données spatiales 

Pendant tous les hivers de l'étude, la principale meute qui a utilisé la zone d'étude était la 

meute Nez Perce. D'autres meutes et des loups individuels ont été détectés dans la zone 

d'étude 10 à 11 fois au cours de chacun des trois premiers hivers et 28 fois au cours du dernier 

hiver. En résumé, 15, 26, 36 et 26 loups ont utilisé la zone d'étude au cours des quatre hivers 

respectifs. La présence de loups dans la zone d'étude n'a pas été constante au cours des hivers. 

Des loups ont été détectés dans la zone d'étude pendant 117, 102, 107 et 133 jours au cours 

de chacune des quatre saisons de terrain de 170 jours, ce qui donne une estimation de 787, 

1051, 1812 et 1622 jours-loups d'utilisation pour les quatre hivers consécutifs. 

 

Au cours des quatre hivers de travail sur le terrain, 244 localisations aériennes et 522 

triangulations au sol de meutes de loups dans la zone d'étude ont été collectées. Toutes les 

localisations aériennes, terrestres et visuelles ont été combinées avec les kills sites pour définir 

les domaines vitaux hivernaux. L'occupation de la zone d'étude par les loups a augmenté 

pendant les trois premiers hivers, au cours desquels la couverture était complète, avant de 

diminuer légèrement pendant le quatrième hiver (38%, 80%, 100% et 84% de couverture 

pour les quatre hivers respectifs). Toutes les localisations télémétriques au sol, quelle que soit 

la meute, ont été utilisées pour définir les zones d'utilisation hivernale des loups dans la zone 

d'étude. La couverture totale de la zone d'étude par les zones d'utilisation principale, définies 

par des isopleths de noyaux adaptatifs de 65%, était relativement constante pour les quatre 

hivers (9%, 15%, 15% et 16% de couverture). Les zones d'utilisation principale étaient 

concentrées dans le bassin versant de la rivière Firehole ; cependant, une présence croissante 

a également été détectée dans le bassin versant de la rivière Gibbon au cours du quatrième 

hiver. 

Au cours des quatre hivers, 327 vecteurs de suivi de la neige ont été enregistrés, ce qui 

représente 1287 km de données de déplacement. Les périodes de pointe pour le suivi de la 

neige dépendaient de la présence de loups et du manteau neigeux (mi-février et début avril). 
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Comme pour les données télémétriques, >95% des données de mouvement provenaient de 

la meute de Nez Perce. Pour l'échelle de données la plus fine, 279 kills sites de loups ont été 

localisés par les différentes méthodes. 

 

L'analyse de l'AC a permis de déterminer qu'entre le lag 6 et le lag 7, l'autocorrélation entre 

les points était minimisée (Fig. 1). Bien que la variation globale du cosinus entre les points 1 

et 8 soit encore élevée (0,68), elle a été réduite de moitié par rapport à l'année précédente. 

(0,68), il a été conclu qu'il s'agissait du minimum biologique à attendre pour les loups. Le 

sous-échantillonnage des données de suivi des loups au lag 7 (tous les 840 mètres) a permis 

d'obtenir 1556 points pour notre analyse. 

 

 
FIG. 1. L'autocorrélation entre les points consécutifs des vecteurs de suivi des loups (moyenne avec 95% CI) a été utilisée 
pour déterminer la distance appropriée à laquelle les données devaient être échantillonnées. Les estimations sont basées 
sur 10 000 répétitions bootstrap pour le cosinus moyen des angles de virage des données de suivi de la neige qui ont 
été échantillonnées à différents intervalles de décalage. La décroissance maximale de l'autocorrélation a été observée 
entre le lag 6 et le lag 7. Pour l'analyse finale, tous les vecteurs ont été échantillonnés à un intervalle de lag 7 (840 m) 

 

Densité des proies et données sur le paysage 

Un total de 1768 emplacements de wapitis a été collecté sur quatre ans. Les valeurs estimées 

de SWE pour ces emplacements ont été utilisées pour projeter des estimations bimensuelles 

de la densité de wapitis pour tous les emplacements de loups. Au fur et à mesure que les 

valeurs de SWE augmentaient dans la zone d'étude, les densités de wapitis avaient tendance 

à diminuer dans les zones de haute altitude et à augmenter dans les zones de basse altitude 

de la zone d'étude. Au début de l'hiver (novembre à janvier), les projections maximales se 

situaient entre 1,5 et 3,1 wapitis/km2 (moyenne = 2,3 wapitis/km2), tandis que les projections 

de fin de saison se situaient entre 2,9 et 14,8 wapitis/km2 (moyenne = 10,8 wapitis/km2). 

 

Quarante-neuf enquêtes bimensuelles de recensement des bisons ont été menées au cours de 

quatre hivers. Le nombre total de bisons dans la zone d'étude a eu tendance à augmenter tout 

au long de l'hiver, l'abondance dépendant principalement de la quantité de neige dans les 

complexes de prairies plus élevés à l'est de notre zone d'étude (Biornlie et Garrott 2001). Les 

dénombrements de bisons au début de l'hiver ont varié entre 151 et 368 bisons dans la zone 

d'étude, tandis que les dénombrements de fin de saison ont varié entre 756 et 1 061 animaux. 

Au fur et à mesure que le nombre total de bisons dans la zone d'étude augmentait, 

l'occupation moyenne de l'ensemble de l'aire d'hivernage passait de 39% à 83%, et les densités 

augmentaient de 4,7 bisons/km2 à 15,4 bisons/km2. 

 

Les résultats de l'analyse du chi-carré ont montré une forte préférence ou un évitement des 

loups pour presque tous les types de lisières, tant pour les données de suivi de la neige que 
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pour les kills sites. Lors de leurs déplacements, quel que soit le type d'habitat présent, les 

loups ont choisi les lisières de forêts brûlées et non brûlées ainsi que les lisières de rivières 

(Tableau 1). Ils évitaient les bords des prairies. Les loups ont tué près des lisières des forêts 

brûlées et des rivières, mais pas près des lisières des forêts non brûlées (Tableau 2). Sur la 

base d'intervalles de confiance de 95%, nous n'avons pas pu détecter de différence dans 

l'utilisation des lisières de prairies pour les kills sites. 

 
TABLEAU 1. Occurrence des emplacements de loups extraits des données de suivi de la neige à proximité de différentes 

classes de lisières. Les données ont été collectées entre la mi-novembre et le début du mois de mai de 1998-1999 à 
2001-2002 dans la région du parc national de Madison-Firehole, Wyoming, États-Unis.  

 

 
TABLEAU 2. Occurrence des sites d'abattage de loups à proximité de différentes classes de lisières. Les données ont 
été collectées entre la mi-novembre et le début du mois de mai de 1998-1999 à 2001-2002 dans la région de Madison-
Firehole du parc national de Yellowstone, Wyoming, États-Unis 

 
 

Comparaison des modèles 

Le modèle le plus fort pour notre variable de réponse au mouvement était composé du type 

de végétation, de la distance de la lisière, de la densité de wapitis et de la densité de bisons 

(Fig. 2). Comme prévu, les deux types de densité de proies ont eu des effets positifs, tandis 

que la distance par rapport à la lisière a eu un effet négatif (Tableau 3). En ce qui concerne 

les classes de végétation, les loups ont évité les forêts brûlées et non brûlées, préférant se 

déplacer dans les prairies et les environnements géothermiques. Au sein de ces schémas de 

sélection, la sélection pour les complexes de prairies était deux fois plus importante que pour 

les zones géothermiques. 

 

La modélisation de notre variable de réponse kill site a donné lieu à un modèle de meilleure 

approximation qui incluait la densité de wapitis, la densité de bisons, le type de végétation et 

la distance par rapport à la lisière (Tableau 4). Comme dans le cas de nos modèles de 

mouvement, les deux types de densité de proies ont eu des effets positifs, tandis que la 

distance par rapport à la lisière a été négative (Fig. 3). Cependant, l'intervalle de confiance à 

95% pour l'estimation du coefficient de la densité des élans incluait 0. Pour cette raison, nous 

avons testé la multicolinéarité entre les variables indépendantes dans ce modèle. Il a été 

déterminé que la multicollinéarité n'influençait pas ce résultat (le facteur d'inflation de la 

variation maximale était de 2,14), ce qui indique que nous n'avons pas pu détecter la véritable 

nature de la relation pour cette variable. La localisation des kills sites a montré un schéma 

précis de sélection pour les complexes de prairies et les zones géothermiques, et d'évitement 
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pour les classes de forêts brûlées et non brûlées. Cependant, pour les kills sites des loups, la 

sélection pour les zones géothermiques était quatre fois plus importante que celle pour les 

zones de prairies, ce qui constitue un contraste intéressant avec les résultats des modèles de 

mouvement où les prairies étaient fortement favorisées. 

 

 
Fig. 2. Fonctions de probabilité de sélection des ressources pour le mouvement des loups, par rapport aux densités de 

proies et à la distance de la lisière dans le modèle a priori de meilleure approximation. Les relations entre le mouvement 
des loups et les covariables individuelles sont représentées dans des conditions où toutes les autres covariables sont 
égales à 0. Les données sur les déplacements ont été recueillies dans la région de Madison-Firehole du parc national 
de Yellowstone, Wyoming, États-Unis 

 

Les analyses de la relation entre les sites d'abattage et les données de déplacement ont montré 

une distinction claire entre les modèles (Tableau 5). Cependant, sur la base des intervalles de 

confiance à 95 % pour les estimations des coefficients, notre certitude d'avoir saisi la véritable 

nature de la relation était assez faible. Les intervalles de confiance comprenaient 0 pour toutes 

les covariables, à l'exception de la distance par rapport à la lisière. Nous avons à nouveau 

testé la multicolinéarité et constaté que le facteur d'inflation de la variance était de 2,33. Ainsi, 

mis à part le fait que les animaux tués se trouvaient plus près des lisières, nous n'avons pas 

pu différencier les kills sites et les vecteurs de déplacement. 

DISCUSSION 
Au cours de la dernière décennie, on a assisté à une augmentation spectaculaire de la quantité 

de littérature concernant les modèles de sélection de l'habitat à grande échelle, l'expansion de 

l'aire de répartition et la distribution géographique des loups (Mladenoff et al. 1995, 1999, 

Massolo et Meriggi 1998, Corsi et al. 1999, Glenz et al. 2001). Bien que ces études soient 

importantes pour la conservation de l'espèce, elles n'offrent que peu d'informations sur les 

impacts potentiels du rétablissement des loups sur les systèmes dans lesquels ils reviennent. 

Parmi les études à plus petite échelle qui ont été menées, la plupart ont porté sur les taux de 

mouvement ou les modèles de mouvement en ce qui concerne les domaines vitaux des loups 

(Ciucci et al. 1997, Merrill et Mech 2000, Jedrzejewski et al. 2001), mais très peu ont porté 

sur la sélection à petite échelle (Kunkel et Pletscher 2001). En adoptant une approche à 



Bergman et al. 2006  Traduction DeepL & RP –31 /12/2023 10 

petite échelle, nous avons pu comprendre quelles caractéristiques du paysage ont le plus 

d'effet sur les endroits que les loups choisissent de fréquenter. En étudiant le comportement 

de sélection à petite échelle, nous fournissons une étape importante dans la compréhension 

des effets potentiels que le rétablissement des loups peut avoir sur le comportement des 

proies et, en fin de compte, sur les jeux comportementaux prédateur-proie. 

 
TABLEAU 3. Classement des modèles hypothétiques a priori concernant les effets de la densité des proies et des 

caractéristiques de l'habitat sur les lieux de déplacement des loups dans la zone d'étude Madison-Firehole dans le parc 

national de Yellowstone, Wyoming, États-Unis 

 
 

L'analyse des trajectoires de déplacement à l'aide d'une ACF s'est avérée être une approche 

très utile pour deux raisons principales. Premièrement, en isolant la distance à laquelle la 

décroissance de l'autocorrélation a atteint son maximum, nous avons appris à quelle échelle 

les loups réagissent aux changements dans le paysage et, en fin de compte, comment ils 

orientent leurs déplacements dans le paysage. Cette approche a permis de quantifier l'inertie 

directionnelle et la magnitude à laquelle les mouvements des animaux s'écartent du hasard. 

En outre, cette approche a fourni l'échelle nécessaire à laquelle les points devraient être 

échantillonnés à partir de vecteurs de suivi continu de la neige. En minimisant 

l'autocorrélation entre les points, la possibilité d'influencer les résultats du modèle par des 

effets parasites a été fortement réduite, tout en augmentant la capacité d'inférence. 

 

L'analyse des vecteurs de déplacement a clairement montré que les loups préféraient se 

déplacer dans les prairies et les zones géothermiques. Les complexes de prairies dans la zone 

d'étude Madison-Firehole étaient généralement recouverts de neige avec d'épaisses croûtes 

de vent, tandis que les zones géothermiques étaient peu ou pas enneigées. Bien que ces 

conditions facilitent en partie les déplacements dans le paysage hivernal, la nature disparate 

de leur distribution a empêché l'utilisation de ces zones comme voies de déplacement dans 

l'ensemble du domaine vital hivernal. Kunkel et Pletscher (2001) ont attribué leur observation 

selon laquelle les loups se déplaçaient dans les zones où la forêt brûlée était plus abondante 

à la facilité de déplacement. Bien que nous ayons constaté que les loups évitaient à la fois les 

forêts brûlées et non brûlées, nous pensons que cette différence est due aux différences de 

structure des peuplements forestiers brûlés entre les sites d'étude. Dans notre zone d'étude, 
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la plupart des forêts brûlées étaient caractérisées par des arbres morts partiellement brûlés 

qui gênaient considérablement les déplacements. 

 
TABLEAU 4. Classement des modèles hypothétiques a priori concernant les effets de la densité des proies et des 
caractéristiques de l'habitat sur les lieux où les loups ont été tués dans la zone d'étude Madison-Firehole dans le parc 
national de Yellowstone, Wyoming, États-Unis 

 
 

D'après les estimations des coefficients, l'effet le plus important de notre modèle de 

déplacement était la proximité de la lisière. Les loups ont montré une forte préférence pour 

les déplacements à proximité des changements de végétation/type d'habitat. Les résultats de 

l'analyse chi-carré ont montré que les loups préféraient se déplacer le long de lisières dures, 

c'est-à-dire toute lisière introduisant un changement structurel susceptible d'entraver les 

mouvements des animaux. Plus précisément, ces lisières dures comprenaient les lisières de 

forêts brûlées et les lisières de rivières. En outre, sur la base des résultats du modèle, nous 

avons constaté que les modèles de sélection favorisaient les zones géothermiques. En raison 

de la différence dynamique d'épaisseur de neige entre les caractéristiques géothermiques et 

les habitats environnants, ces zones ont également été considérées comme des lisières dures. 

Notre interprétation de la préférence des loups pour les bords durs est qu'ils ont sélectionné 

des caractéristiques du paysage qui augmentaient leur probabilité de tuer un wapiti lorsqu'ils 

le rencontraient. De nombreuses séquences de poursuite ont été observées où la rencontre 

initiale entre le loup et le wapiti s'est produite dans un type d'habitat et s'est terminée par une 

capture réussie après avoir traversé une lisière dure. Avant la collecte des données, cette 

relation avec la lisière n'était pas attendue. Sur la base des résultats de la modélisation 

prédictive, Mladenoff et al. (1995) s'attendaient à ce que la recolonisation des loups dans le 

nord du Wisconsin se produise dans des zones où la complexité des limites des parcelles était 

plus faible. Comme dans le cas de la sélection des forêts brûlées, nous pensons que la réponse 

des loups à cette variable est spécifique aux différentes régions. Sur les terres privées du 

Wisconsin, les lisières sont souvent associées à des corridors routiers et donc à des sites où 

les loups sont susceptibles de rencontrer des activités humaines. Dans notre zone d'étude, la 

plupart des structures de lisière ne sont pas associées à des routes. 
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FIG. 3. Fonctions de probabilité de sélection des ressources en cas de rencontre avec des kills sites de loups, par rapport 
aux covariables jugées importantes dans le modèle de kills de loups a priori le plus approximatif. Les relations entre 
les kills sites de loups et les covariables individuelles sont représentées dans des conditions où toutes les autres 
covariables sont maintenues à 0. Les données ont été collectées dans la région de Madison-Firehole du parc national de 

Yellowstone, Wyoming, États-Unis 

 

Notre modèle d'approximation des déplacements a également montré que les loups 

préféraient les zones où les densités de wapitis et de bisons étaient plus élevées. Cependant, 

d'après les estimations des coefficients, la sélection de la densité de wapitis n'était pas aussi 

forte qu'on l'avait d'abord supposé. A priori, nous nous attendions à ce que la densité de 

wapitis soit le facteur prédictif le plus important. D'autres études ont montré que les taux de 

déplacement des loups et les schémas de sélection de l'habitat à petite échelle étaient 

influencés par l'abondance et les densités de leurs proies préférées (Jedrzejewski et al. 2001, 

Kunkel et Pletscher 2001). En conséquence, nous nous attendions à observer une 

maximisation des taux de rencontre, se manifestant par la sélection de fortes densités de 

wapitis. Notre explication de la diminution de l'ampleur de la sélection observée repose sur 

une interaction entre trois facteurs. Le premier tient au fait que notre système d'étude était 

défini par le domaine hivernal des ongulés et non par le domaine vital des loups. Il s'agit donc 

d'une zone à forte densité de proies. En choisissant de se trouver dans notre système d'étude, 

les loups avaient déjà choisi une zone à forte densité de proies. Par exemple, si nous avions 

échantillonné des vecteurs aléatoires ou des points systématiques n'importe où dans le YNP, 

la densité de wapitis et la densité de bisons seraient probablement devenues nos paramètres 

les plus influents. Dans ces conditions, notre deuxième explication est que nous 

soupçonnons que notre méthode de projection des densités de wapitis à travers le paysage 

n'était pas aussi puissante, à une échelle fine, que nous l'espérions au départ. Alors que nos 

données sur les déplacements des loups étaient très précises dans le temps, notre méthode 

de projection de la densité des wapitis a été calculée sur des intervalles de deux semaines. Par 

conséquent, notre méthode de projection de la densité des wapitis aurait probablement été 

plus utile à des échelles spatiales et temporelles plus larges. 
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TABLEAU 5. Classement des modèles hypothétiques a priori concernant les effets de la densité des proies et des 
caractéristiques de l'habitat sur la localisation des kills sites des loups par rapport à la localisation des déplacements 
des loups dans la zone d'étude de Madison-Firehole dans le parc national de Yellowstone, Wyoming, USA 

 
 

Le troisième facteur qui aide à expliquer la relation entre le mouvement des loups et la 

densité des wapitis concerne les adaptations comportementales potentielles des wapitis. Le 

travail effectué sur le comportement de recherche de nourriture des proies a montré que le 

mouvement des proies augmente considérablement la probabilité d'être détecté par un 

prédateur (Daly et al. 1990, Boinski et al. 2000). Toutefois, ces conclusions ne sont valables 

qu'à des échelles très fines, c'est-à-dire que les prédateurs doivent être relativement proches 

pour détecter les mouvements. Des travaux théoriques récents se sont concentrés sur les 

mouvements des proies, en relation avec les prédateurs, à une échelle beaucoup plus grande 

(Mitchell et Lima 2002). Dans des conditions où les loups ne sont pas assez proches pour 

détecter les mouvements des wapitis, mais en supposant que les loups sont capables de se 

souvenir de l'endroit où ils ont rencontré des wapitis pour la dernière fois, le déplacement 

des wapitis pourrait être une technique viable d'évitement des prédateurs. Nous 

soupçonnons que cette adaptation comportementale des wapitis s'est produite. En tant que 

tel, le mouvement des wapitis comme mécanisme pour rester insaisissable serait très 

dynamique. Les mouvements entre les parcelles se produiraient sur de courtes périodes et 

seraient répartis entre les parcelles sur des échelles spatiales fines. Bien que notre méthode 

projette les densités de wapitis sur des échelles spatiales et temporelles plus larges, une telle 

réponse comportementale de la part des wapitis se manifesterait également par une faible 

relation entre le mouvement des loups et la densité des wapitis. 

 

Nous avons analysé les données relatives aux kills sites afin de mieux comprendre où les 

wapitis étaient les plus vulnérables à la prédation. En comparant les kills sites à un échantillon 

systématique de points tirés de l'ensemble du paysage, nous avons pu identifier les conditions 

dans lesquelles les wapitis avaient une probabilité plus élevée d'être tués. Notre modèle de 

meilleure approximation a établi que les wapitis étaient plus vulnérables dans les 

environnements géothermiques et moins vulnérables dans les forêts brûlées, les forêts non 

brûlées et les prairies. Nous avons également constaté que les wapitis étaient plus vulnérables 

à la prédation lorsqu'ils se trouvaient près des lisières. Comme nous l'avons déjà mentionné, 

d'après notre analyse du chi-carré, les kills sites reflètent la sélection de lisières dures (voir 
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Planche 1). Les wapitis étaient probablement plus vulnérables à la prédation le long des 

lisières dures parce que, s'ils étaient poursuivis par les loups entre les classes de 

végétation/habitat, le changement de structure environnante imposait probablement un 

handicap aux wapitis. Ce handicap aurait été réalisé principalement sous la forme d'une 

réduction considérable de l'efficacité de la fuite. Par exemple, lorsque les loups poursuivent 

les wapitis dans une forêt brûlée, les wapitis sont obligés de manœuvrer soudainement à 

travers une matrice de bois partiellement brûlé et abattu. Bien que les loups soient également 

handicapés par ces caractéristiques du paysage, tout retard pris par les wapitis pour traverser 

cette lisière donnerait aux loups la possibilité de réduire leur poursuite. De même, si les 

wapitis évitent de traverser des lisières dures en tournant et en suivant la structure de la lisière, 

mais qu'ils sont tout de même capturés, la probabilité d'abattage le long de la structure de la 

lisière augmenterait également. Les lisières sont probablement considérées par les proies 

comme des abris de secours, mais tous les types de lisières ne sont pas égaux dans leur 

capacité à fournir un abri efficace. Dans ces conditions, les éléments du paysage tels que les 

rivières et les forêts brûlées cessent d'être des refuges pour les wapitis et deviennent 

essentiellement des pièges environnementaux. Enfin, un scénario propre à notre zone 

d'étude concerne les séquences de chasse dans les zones géothermiques. Lorsque les loups 

rencontrent des wapitis dans les zones géothermiques, les wapitis doivent tenter de 

s'échapper. Pour ce faire, ils doivent quitter la zone géothermique et son paysage dépourvu 

de neige. En étant forcés de courir soudainement dans la neige profonde, les wapitis sont 

instantanément plus vulnérables à la prédation. 

 

 
PLANCHE 1. Wapiti à la recherche de fourrage le long de bordures dures telles que les rivières (dépression au milieu) 
et les zones géothermiques (à l'arrière-plan). Les wapitis rencontrés par les loups dans des zones similaires étaient plus 
vulnérables à la prédation. Crédit photo : E. J. Bergman 

 

Notre analyse finale des kills sites par rapport aux vecteurs de déplacement a été réalisée 

pour identifier si les caractéristiques du paysage sélectionnées par les loups lors de leurs 

déplacements différaient de celles des kills sites. Bien que certaines similitudes soient 

inévitables en raison de notre méthode principale de localisation des kills sites par le suivi de 

la neige, les deux types de données sont séparés par le fait qu'ils représentent deux 

comportements très différents (se déplacer et tuer). Alors que les loups ont démontré leur 

capacité à se déplacer librement dans la zone d'étude, ils ne pouvaient tuer que dans les zones 

où ils avaient réussi à détecter et à capturer des proies. Nous avons testé la théorie selon 



Bergman et al. 2006  Traduction DeepL & RP –31 /12/2023 15 

laquelle les loups sélectionnaient les zones à forte vulnérabilité des proies lorsqu'ils se 

déplaçaient dans le paysage. Cette théorie devrait être étayée par notre incapacité à faire la 

distinction entre les kills sites et les vecteurs de déplacement. Si les kills sites étaient 

facilement distingués des vecteurs de déplacement, les loups ne sembleraient pas cibler les 

zones de grande vulnérabilité des wapitis. 

 

Sur la base des résultats du modèle, nous n'avons pas pu détecter de différences significatives 

entre les kills sites et les données de déplacement. Alors que les valeurs du ΔAICc montrent 

une distinction claire entre les modèles, les intervalles de confiance à 95% s'étendent sur 0 

pour tous les coefficients, à l'exception de la distance par rapport aux lisières et aux forêts 

brûlées. Nous avons interprété ce résultat comme un soutien à la stratégie de sélection des 

zones qui augmentent la vulnérabilité. Cette interprétation est renforcée par la relation 

détaillée précédemment entre le comportement des loups et la densité des wapitis (Fig. 2b et 

3c). La relation relativement faible entre les déplacements des loups et la densité des wapitis, 

et l'absence apparente de relation entre les kills sites et la densité des wapitis, confirment que 

les loups ont sélectionné d'autres attributs de la distribution des proies. En choisissant des 

zones similaires à celles où ils avaient déjà capturé des wapitis, les loups ont exploité les zones 

où les wapitis étaient vulnérables. 

 

D'après les résultats de cette étude, les loups ont clairement choisi de se déplacer près des 

lisières ainsi que dans les zones géothermiques, mais n'ont que peu favorisé les fortes 

densités de wapitis. Cependant, les déplacements semblent favoriser les endroits où les 

wapitis sont les plus vulnérables à la prédation des loups. Ces informations illustrent la 

nécessité d'étudier les effets des prédateurs sur le comportement des proies. L'identification 

des sites où les wapitis sont les plus vulnérables et l'étude du comportement des wapitis dans 

ces zones devraient permettre de mettre en évidence les changements de comportement. 

Une ligne de recherche récente s'est concentrée sur les effets non létaux des prédateurs sur 

les proies. Ces effets peuvent potentiellement inclure des niveaux de stress élevés, des 

changements dans la stratégie de recherche de nourriture, des changements dans le 

comportement de groupe, ou la modification des schémas de déplacement (Schmitz 1998, 

Brown et al. 1999, Gude et al., sous presse). Alors que les relations entre les prédateurs, les 

proies et le paysage environnant ont été identifiées pour certains systèmes, de tels travaux 

sur les systèmes de grands mammifères font défaut. L'impact de ces lacunes s'est répercuté 

sur les théories et la modélisation des systèmes prédateurs-proies (Lima 2002). Nous avons 

donc tenté d'explorer les effets des proies et d'autres variables du paysage sur le 

comportement de chasse des prédateurs. Nous avons montré que les proies sont plus 

vulnérables aux prédateurs dans certaines conditions et que les prédateurs sont capables de 

sélectionner ces conditions. La modélisation théorique a déjà montré que l'hétérogénéité 

spatiale et la mobilité des prédateurs et des proies jouent un rôle important dans la 

stabilisation des systèmes ennemi-victime (Hastings 1977, McCauley et al. 1993, Keeling et 

al. 2000). En étudiant et en quantifiant le comportement et les interactions spatiales entre les 

prédateurs et les proies, nous pouvons relier les connaissances biologiques à ces modèles 

existants. 
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