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L’activité journalière des prédateurs est à l'origine d'un 

paysage dynamique de la peur 
 

 
 

Résumé 
Un « paysage de la peur » (LOF) est une carte qui décrit la variation spatiale continue de la 
perception du risque de prédation par un animal. Le relief de cette carte reflète, par exemple, 
les endroits qu'un animal évite pour minimiser le risque. Bien que le concept de LOF soit un 
thème potentiellement unificateur en écologie, souvent invoqué pour expliquer l'importance 
de la peur en termes d'écologie et de conservation, on sait peu de choses sur la dynamique 
quotidienne d'un LOF. Malgré la théorie et les données contraires, les chercheurs supposent 
souvent, implicitement ou explicitement, que le LOF est une conséquence statique de la 
simple présence d'un prédateur dans un écosystème. Nous avons testé la prédiction selon 
laquelle un LOF dans un système de vie libre à grande échelle est une carte hautement 
dynamique avec des « pics » et des « vallées » qui alternent tout au long du cycle journalier 
(24 heures) en réponse aux accalmies quotidiennes de l'activité des prédateurs. Pour ce faire, 
nous nous sommes appuyés sur de nombreuses données provenant de l'étude de cas sur les 
wapitis (Cervus elaphus) et les loups (Canis lupus) de Yellowstone, qui a été à l'origine du concept 
de LOF. Nous avons quantifié le LOF des wapitis, défini ici comme l'allocation spatiale du 
temps loin des lieux et des moments à risque, sur près de 1 000 km2 dans le nord du parc 
national de Yellowstone et avons constaté qu'il fluctuait en fonction de l'activité crépusculaire 
des loups, permettant aux wapitis d'utiliser les lieux à risque pendant les périodes d'inactivité 
des loups. La capacité des animaux vivant en liberté à répartir de manière adaptative 
l'utilisation de l'habitat entre les périodes de forte et de faible activité des prédateurs au cours 
du cycle diurne est un aspect sous-estimé du comportement animal qui permet d'expliquer 
pourquoi de fortes réponses anti-prédateurs peuvent déclencher de faibles effets écologiques 
et pourquoi un LOF peut avoir moins d'importance conceptuelle et pratique qu'une mise à 
mort directe. 

INTRODUCTION 
La peur de la prédation (risque de prédation perçu) causée par la présence d'un prédateur 

dans un écosystème est de plus en plus considérée comme une force écologique qui rivalise 

ou dépasse celle de la mise à mort directe (Preisser et al. 2005). Le concept de « paysage de 

la peur » (LOF) a été présenté comme un mécanisme général à l'origine des effets de la peur 

qui se répercutent en cascade des individus aux écosystèmes (Brown et Kotler 2004, Schmitz 

2005, Laundré et al. 2010), y compris les changements dans la physiologie des proies (Zanette 

et al. 2014) et la démographie (Preisser et al. 2007), la croissance des plantes (Ford et al. 

2014), et le cycle des nutriments (Hawlena et al. 2012). D'un point de vue opérationnel, un 
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LOF est une carte qui décrit le changement continu du risque de prédation qu'un animal 

perçoit lorsqu'il navigue dans le paysage physique (Brown et Kotler 2004, Laundré et al. 2001, 

2010). Cette carte mentale du risque se superpose au terrain physique comme une carte des 

sols, de la végétation ou du climat, et ses « pics » et « vallées » décrivent la perception qu'a un 

animal de ces endroits comme dangereux et sûrs, respectivement (van der Merwe et Brown 

2008). La perception du risque est indexée par la réponse mesurable d'un animal à des 

changements dans le risque de prédation (Lima et Steury 2005), et le schéma spatial continu 

de cette réponse se rapproche d'un LOF tel que défini à l'origine par Laundré et al. (2001, 

2010). Brown et Kotler (2004) ont défini le concept de manière plus étroite comme la 

distribution spatiale du coût de la prédation pour la recherche de nourriture, qui est la peur 

mesurée comme la conséquence énergétique de la réponse d'un animal, principalement la 

vigilance et/ou l'allocation de temps. Quelle que soit sa définition, le concept de LOF est 

souvent invoqué pour expliquer les effets écologiques de la peur. 

 

Pourtant, on sait peu de choses sur la dynamique du LOF au cours du cycle journalier (24 

heures). Jusqu'à présent, de nombreux écologistes ont, implicitement ou explicitement, 

supposé qu'un LOF est une configuration spatiale fixe tant que le prédateur est présent (mais 

voir Palmer et al. 2017). Le raisonnement sous-jacent est qu'une possibilité constante de 

prédation renforce un état chronique d'appréhension chez la proie (Schmitz et al. 1997, 

Brown et al. 1999). Cette hypothèse de « risque fixe » d'une attaque constante dans le temps 

a été une constante conceptuelle dans l'étude des interactions comportementales entre 

prédateurs et proies pendant des décennies (Lima 2002). Pourtant, elle néglige la façon dont 

l'activité des prédateurs et leur capacité de chasse peuvent varier au cours du cycle journalier, 

et comment cela peut favoriser un état d'appréhension aiguë fluctuant chez la proie et un 

LOF dynamique en dépit de la présence constante des prédateurs. 

 

De nombreux prédateurs ne sont actifs qu'à certains moments de la journée, et les prédateurs 

visuels actifs la nuit ne peuvent souvent pas chasser dans l'obscurité absolue. Ces contraintes 

liées à la prédation fournissent des impulsions de sécurité au cours du cycle journalier qui 

peuvent temporairement soulager la peur de la prédation d'un animal et aplatir son LOF. 

Cette hypothèse est largement cohérente avec la théorie de l'allocation des risques, qui prédit 

que les animaux constamment exposés aux prédateurs devraient répondre aux impulsions de 

sécurité par des efforts alimentaires intenses (Lima et Bednekoff 1999). Elle est également 

en accord avec de nombreuses études empiriques qui montrent comment divers animaux 

(par exemple, le zooplancton, les rongeurs et les ongulés) se nourrissent dans des endroits à 

risque pendant les périodes du cycle journalier (par exemple, le jour ou la nuit) associées à 

une activité réduite des prédateurs et/ou à une capacité de chasse (revue par Lima et Dill 

1990, Lima 1998, Brown et Kotler 2004, Caro 2005, voir également Fischhoff et al. 2007, 

Tambling et al. 2012, Burkepile et al. 2013). Cependant, ces études n'ont pas testé comment 

la réponse de l'animal au risque spatial est liée à la variation mesurée dans le comportement 

journalier du prédateur, ni montré comment ce lien façonne le LOF de l'animal à travers le 

cycle journalier. La dichotomisation de la variation continue du comportement des 

prédateurs pendant le cycle journalier en périodes de sécurité et de danger présumés (par 

exemple, le jour par rapport à la nuit) est potentiellement trompeuse si le comportement 

journalier ne se conforme pas à ces catégories simples ou si les animaux évaluent le risque de 

prédation comme une variable continue (Creel 2011). 
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Cette lacune empirique dans le concept LOF est illustrée par son étude de cas fondatrice des 

wapitis (Cervus elaphus) dans le nord du parc national de Yellowstone (YNP) suite à la 

réintroduction des loups (Canis lupus) dans cette région en 1995-1997 (Laundré et al. 2001). 

Bien que ce cas soit fréquemment cité comme un exemple bien compris d'un LOF et qu'il 

ait motivé la proposition selon laquelle le LOF est un concept unificateur en écologie 

(Laundré et al. 2010), les chercheurs n'ont jamais quantifié le LOF du cerf wapiti après la 

réintroduction du loup, ni examiné sa dynamique temporelle en relation avec le 

comportement journalier du loup. Au lieu de cela, le LOF du wapiti a été déduit de données 

à grande échelle, au niveau de la population, sur le comportement de vigilance (Laundré et 

al. 2001), les boulettes fécales (Hernandez et Laundré 2005), et l'herbivorie (Ripple et Beschta 

2004) qui soutiennent trois prédictions basées sur le concept de LOF : (1) les wapitis ont 

modifié l'utilisation de l'habitat en réponse aux loups, y compris l'abandon des zones ouvertes 

à haut risque, ce qui (2) a diminué la qualité du régime alimentaire et la graisse corporelle, et 

(3) a réduit l'abroutissement des plantes ligneuses à feuilles caduques dans les zones à haut 

risque (Laundré et al. 2001, 2010). Certains chercheurs ont avancé que les changements 

d'habitat réduisaient également le taux de gestation des wapitis (Creel et al. 2009, Christianson 

et Creel 2014). D'un autre côté, des données concomitantes à échelle fine et au niveau 

individuel sur les déplacements, l'état corporel et le taux de gestation indiquent que les wapitis 

ont choisi des zones ouvertes (Fortin et al. 2005, Mao et al. 2005) et ont maintenu la graisse 

corporelle et le taux de gestation (Cook et al. 2004, White et al. 2011, Proffitt et al. 2014). 

Alors qu'une étude suggère que les wapitis évitent les forêts de trembles (Populus tremuloides) 

en réponse aux loups (Fortin et al. 2005), une autre montre que les wapitis broutent les 

trembles indépendamment du risque de prédation par les loups (Kauffman et al. 2010). Ces 

résultats divergents n'ont pas encore été réconciliés et, ensemble, ils soulignent la nécessité 

de clarifier le LOF des wapitis qui a prévalu dans le YNP au cours des premières années 

après la réintroduction des loups. 

 

L'objectif principal de cette étude était d'améliorer les fondements empiriques du concept de 

la perte d'habitat. Notre objectif était de déterminer comment un LOF à grande échelle 

change à travers le cycle journalier en réponse au modèle d'activité quotidienne d'un 

prédateur qui est toujours présent. La réponse du cerf wapiti de Yellowstone à la 

réintroduction des loups étant un exemple précurseur mais non résolu d'un LOF, nous avons 

examiné le LOF du wapiti dans le nord du YNP au cours de la première décennie suivant la 

libération des loups. 

 

Nous avons défini le LOF du wapiti comme l'allocation spatiale du temps loin des lieux et 

des moments à risque. Cette définition est conforme à la définition large de Laundré et al. 

(2001, 2010) et se rapproche de la définition plus étroite de Brown et Kotler (2004). Cette 

dernière est possible car la recherche indique que les wapitis de Yellowstone gèrent le risque 

de prédation des loups principalement par l'allocation de temps, en gardant des niveaux de 

vigilance constants dans les habitats qui varient dans le risque de prédation (par exemple, 

près ou loin de la couverture forestière) et en augmentant la vigilance seulement lorsque les 

loups sont une menace immédiate (Childress et Lung 2003, Lung et Childress 2007, Winnie 

et Creel 2007, Creel et al. 2008, Liley et Creel 2008, Gower et al. 2009, Middleton et al. 2013a). 

 

Pour évaluer l'allocation spatiale du temps, nous avons effectué une analyse rétrospective de 

la sélection de l'habitat à partir de données collectées entre 2001 et 2004 auprès de 27 femelles 
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wapitis équipées de colliers émetteurs GPS (Global Positioning System). Il s'agit de 13 wapitis 

uniques de Fortin et al. (2005), 2 autres de Boyce et al. (2003), 1 autre de Forester et al. (2007, 

2009), et 11 autres dont les données n'ont jamais été publiées. Ensemble, ces données étaient 

les premières données de localisation GPS de wapitis jamais collectées dans le YNP, et nous 

les avons utilisées pour quantifier le LOF des wapitis sur 995 km2 du nord du YNP. Nous 

avons testé la manière dont ce LOF à grande échelle variait à travers le cycle journalier en 

relation avec le modèle d'activité quotidienne des loups, que nous avons estimé à partir 

d'observations directes du comportement de chasse (1995-2003) et de données de 

localisation GPS (2004-2013). Nous avons prédit un LOF dynamique avec des pics et des 

vallées qui alternent tout au long du cycle journalier (24h) en réponse aux accalmies 

quotidiennes de l'activité des loups. 

METHODE 
Zone d'étude 

Notre étude s'est déroulée dans une zone de 995 km2 du nord du YNP (44°56’N, 110°24’ 

W) où le climat se caractérise par des étés courts et frais et des hivers longs et froids (Houston 

1982). Les faibles altitudes (1500-2000 m) de la zone créent les conditions les plus chaudes 

et les plus sèches du YNP, ce qui constitue une aire d'hivernage importante pour les ongulés, 

y compris les wapitis. La végétation comprend une forêt de montagne (44% ; par exemple, 

le pin tordu [Pinus contorta] et le sapin de Douglas [Pseudotsuga menziesii]), une prairie ouverte 

d'armoise (37% ; par exemple, la fétuque de l'Idaho [Festuca idahoensis], agropyre à épis 

[Pseudoroegneria spicata] et grande armoise [Artemisia tridentata]), prairies d'altitude, prairies 

humides et zones non végétalisées (19% ; Despain 1990). 

 

Population étudiée 

Nous avons analysé le comportement de sélection de l'habitat de 27 femelles wapitis adultes 

(>1 an) qui ont passé l'hiver dans le nord du YNP et dans les zones limitrophes de la vallée 

de la rivière Yellowstone à l'extérieur du YNP entre le 15 octobre et le 31 mai 2001-2004. 

Ces wapitis provenaient d'une population migratrice qui comptait entre 8 300 et 13 400 

individus. Notre échantillon de wapitis femelles adultes a été capturé en février (2001-2003) 

au moyen de filets héliportés (Hawkins et Powers, Greybull, Wyoming, USA ; Leading Edge 

Aviation, Lewiston, Idaho, USA) et équipé de colliers radio GPS Telonics (Mesa, Arizona, 

USA) ou Advanced Telemetry Systems (Isanti, Minnesota, USA) (erreur de localisation �̅� 

± SD = 6,15 ± 5,24 m ; Forester et al. 2007) programmés pour collecter les positions à des 

intervalles de 4 à 6 heures (intervalles de 5 heures, n = 23 ; intervalles alternés de 4 et 6 heures, 

n = 4). Afin de contrôler les mouvements associés au comportement migratoire, nous avons 

limité notre analyse aux localisations hivernales collectées entre le 1er novembre et le 30 avril. 

Les données de localisation de chaque individu ont été collectées pendant 30-353 jours (�̅� 

± SD = 124,5 ± 12,5) au cours de 1-3 hivers jusqu'à la défaillance du collier, le retrait du 

collier ou la mort de l'animal. Nous avons censuré les données de localisation pour n'inclure 

que les localisations de haute qualité en suivant les directives développées par Forester et al. 

(2009). 

 

L'âge du wapiti a été estimé en utilisant l'analyse du cément d'une canine supérieure vestigiale 

extraite (Hamlin et al. 2000), et la gestation a été déterminée à partir d'un échantillon de 

sérum en utilisant le test de la protéine B spécifique à la grossesse (Sasser et al. 1986, Noyes 

et al. 1997, White et al. 2011). Nous avons évalué l'état nutritionnel des wapitis à l'aide d'une 
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note d'état corporel de la croupe développée pour les wapitis et de l'épaisseur maximale de 

la graisse sous-cutanée de la croupe mesurée à l'aide d'un ultrasonographe (Cook et al. 2004). 

Nous avons estimé le pourcentage de graisse corporelle sans ingesta en utilisant l'indice 

LIVINDEX, qui est une combinaison arithmétique de la note d'état corporel de la croupe et 

de l'épaisseur maximale de la graisse de la croupe, mise à l'échelle allométrique en utilisant la 

masse corporelle estimée à partir des mesures du périmètre thoracique (Cook et al. 2004). 

 

Les loups de cette étude étaient des membres ou des descendants d'une population de 41 

loups munis de colliers émetteurs réintroduits dans le YNP en 1995-1997 (Bangs et Fritts 

1996). L'étude s'est déroulée pendant une période d'abondance maximale des loups dans le 

Yellowstone : le nombre de loups dans le nord du parc variait de 70 à 98 individus dans 

quatre à huit meutes (Cubaynes et al. 2014). Chaque hiver, 20-30 loups, dont 30-50% des 

petits nés l'année précédente, ont été capturés et munis de colliers radio (Smith et al. 2004). 

Les loups ont été équipés de colliers radio à très haute fréquence (VHF ; Telonics, Mesa, 

Arizona, USA) ou GPS (Televilt, Lindesberg, Suède ; Lotek, Newmarket, Ontario, Canada). 

La localisation des loups munis de colliers VHF et GPS a été enregistrée environ 

quotidiennement pendant deux périodes de 30 jours au début (mi-novembre à mi-décembre) 

et à la fin (mars) de l'hiver, lorsque les meutes de loups étaient intensivement surveillées à 

partir du sol et d'avions à voilure fixe, et environ une fois par semaine pendant le reste de 

l'année. Les colliers GPS des loups ont enregistré les positions toutes les heures pendant les 

périodes de 30 jours et à des intervalles variables en dehors de ces périodes. La proportion 

de la population de loups de Yellowstone qui a été munie d'un collier radio était de 35 à 40% 

et comprenait toutes les meutes de loups de la zone d'étude. Nous avons capturé et manipulé 

les loups et les wapitis en suivant des protocoles conformes aux directives applicables de 

l'American Society of Mammalogists (Sikes 2016) et approuvés par le National Park Service 

Institutional Animal Care and Use Committee (Comité institutionnel pour le soin et 

l'utilisation des animaux). 

 

Modèles d'activité diurne 

Nous avons utilisé le taux de mouvement pour indexer l'activité journalière des loups étant 

donné que la vitesse de locomotion est un indicateur valable pour les modèles d'activité 

journalière chez les grands mammifères (Ensing et al. 2014). Nous avons estimé la vitesse de 

déplacement à chaque heure de la journée à partir des positions horaires de 21 loups munis 

de colliers GPS enregistrés dans le nord du Yellowstone au début et à la fin de l'hiver, de 

2004 à 2013. Les données GPS sur les loups n'étaient pas disponibles avant 2004. Le taux de 

déplacement correspondait à la distance euclidienne moyenne du pas de temps précédent de 

1 ou 5 heures. Nous avons utilisé le taux de déplacement horaire (km/h) pour décrire le 

modèle journalier de l'activité des loups et le taux de déplacement sur 5 heures (km/5-h) 

pour tester comment l'activité journalière des loups influençait la sélection par les wapitis des 

endroits sûrs et risqués. Nous avons utilisé le taux de déplacement de 5 heures dans l'analyse 

de la sélection de l'habitat pour correspondre à l'intervalle de temps de 5 heures entre les 

localisations consécutives des wapitis. Pour généraliser les données de 1 heure aux données 

de 5 heures, nous avons retenu une localisation sur cinq à partir de la première localisation 

de 5 heures disponible. Nous n'avons utilisé que les localisations consécutives de 1 ou 5 

heures pour calculer les taux de déplacement. 
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Nous avons estimé le modèle de mouvement diurne au niveau de la population avec des 

modèles mixtes additifs généralisés (GAMMs) ajustés séparément aux localisations de 1 et 5 

heures en utilisant le package mgcv (version 1.8.0) dans R 3.2.3. Les données de mouvement 

étant fortement asymétriques à droite (Fortin et al. 2005), nous avons ajusté le GAMM à 

l'aide de la famille binomiale négative et incorporé des itérations de performance de manière 

à ce que le paramètre d'échelle soit aussi proche de 1 que possible. Nous avons appliqué une 

spline de régression cubique cyclique afin que la première et la dernière heure de la journée 

correspondent au cycle journalier. Nous avons inclus un intercept aléatoire pour l'identité 

individuelle afin de tenir compte des mesures répétées des individus au cours de l'étude. 

 

Chaque loup a fourni une mesure indépendante du taux de déplacement parce qu'il était 

solitaire ou le seul loup muni d'un collier GPS dans une meute, ou rarement associé à d'autres 

membres de la meute munis d'un collier GPS. Cette dernière mesure a été limitée à trois 

paires de loups munis de colliers GPS qui étaient nominalement dans la même meute au 

cours d'une période de 30 jours. Nous n'avons pas pu distinguer les variations individuelles 

et annuelles dans les schémas d'activité journalier des loups car le nombre d'individus 

échantillonnés au cours des années était trop faible (Annexe S1 : Tableau S1). Ainsi, notre 

estimation de l'activité journalière est une estimation au niveau de la population calculée 

comme une fonction univariée de l'heure de la journée. Il s'agit également d'une moyenne 

saisonnière qui tient compte d'un décalage d'environ 3 heures entre l'aube et le crépuscule 

entre le 1er novembre et le 30 avril, ce qui peut ajouter une variation aux mesures horaires de 

l'activité. Nous avons utilisé cette même approche pour modéliser le modèle d'activité diurne 

hivernale moyenne des wapitis munis de colliers GPS, ce que nous avons fait à des fins 

d'illustration. Toutes nos principales conclusions sont basées sur des analyses de la sélection 

de l'habitat par les wapitis. 

 

Nous avons vérifié que notre estimation de l'activité diurne des loups était un indice valide 

de la pression de chasse diurne pendant la période d'étude en comparant le taux moyen de 

mouvement diurne de 1 heure à la distribution horaire des rencontres diurnes directement 

observées (07:00-20:00 heures) entre les loups et les wapitis pendant l'hiver de 1995 à 2003. 

Ces données comportementales étaient indépendantes des données GPS des loups que nous 

avons utilisées pour calculer l'activité journalière. Une rencontre a été définie comme 

l'approche, le harcèlement, la poursuite et la saisie d'un wapiti par un loup. Les détails sur la 

façon dont nous avons observé et enregistré les rencontres loups-wapiti sont décrits ailleurs 

(MacNulty et al. 2007). 

 

Une étude concomitante sur les causes de mortalité a établi que les loups étaient les 

principaux prédateurs de notre échantillon de wapitis femelles adultes ; un seul cas de 

mortalité causé par un couguar a été documenté (Evans et al. 2006). Les analyses des proies 

tuées par les loups pendant notre période d'étude ont également révélé que les wapitis 

représentaient 90-96% des espèces de proies tuées par les loups pendant l'hiver (Smith et al. 

2004, Metz et al. 2012). Ensemble, ces études indiquent que l'opportunité de tuer des wapitis 

a été un facteur clé de l'activité des loups dans notre zone d'étude pendant la période d'étude 

(2001-2004). 
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Variation spatiale du risque de prédation du loup 

Nous avons pris en compte plusieurs indices de variation spatiale du risque de prédation par 

le loup car la façon dont les wapitis perçoivent le risque spatial n'est pas claire (Beschta et 

Ripple 2013, Kauffman et al. 2013, Moll et al. 2017). Nous avons calculé quatre indices de 

risque spatial : l'occurrence prédite de wapitis tués par des loups (Kauffman et al. 2007, 2010), 

la densité de wapitis tués par des loups (Gude et al. 2006), l'ouverture (Creel et al. 2005, 

Fortin et al. 2005, Mao et al. 2005), et la densité de loups (Fortin et al. 2005, Mao et al. 2005, 

Forester et al. 2007). Les kills sites sont une mesure bien établie du risque de prédation dans 

les systèmes de faune sauvage (Hopcraft et al. 2005, Thaker et al. 2011, Gervasi et al. 2013, 

Lone et al. 2014). Tous les indices de risque spatial (cellule de grille de 30 × 30 m) ont été 

développés à l'aide de l'environnement de modélisation géospatiale ou d'ArcGIS 10.1. 

 

Prévision de l'occurrence de la mortalité 

Nous avons utilisé un modèle déjà publié pour prédire la distribution spatiale des wapitis tués 

par les loups dans le nord du parc pendant chaque hiver de notre étude (Fig. 1a). Kauffman 

et al. (2007) ont développé ce modèle pour comprendre la réponse des wapitis au risque de 

prédation par les loups dans le nord du parc. Il estime la probabilité relative d'un kill dans le 

paysage par rapport à des emplacements aléatoires en se basant sur les attributs du paysage 

de 774 emplacements de wapitis tués par des loups. Les attributs du paysage comprennent la 

distribution annuelle des meutes de loups (basée sur les densités cumulées de noyaux 

pondérées par la taille des meutes), la densité relative des wapitis (à partir d'un modèle 

d'habitat du wapiti ; Mao et al. 2005), la proximité des cours d'eau, la proximité des routes, 

l'ouverture de l'habitat (forêt vs. prairie), la pente et l'épaisseur de la neige. Le modèle prédit 

l'occurrence des kills par rapport à la valeur moyenne de chaque attribut du paysage, de sorte 

qu'une occurrence de kill prédite de 1 équivaut à aucune différence entre le lieu d'intérêt et 

le paysage moyen, tandis qu'une occurrence de kill prédite de 10 équivaut à une probabilité 

de kill 10 fois supérieure à la moyenne pour une année donnée. On obtient ainsi une 

fourchette de valeurs spécifiques à chaque année qui ne dépasse pas 245 pour aucune année. 

Par exemple, la fourchette de l'hiver 2000-2001 était de 0-36,5, tandis que celle de l'hiver 

2001-2002 était de 0-245. 

 

Densité de kill 

Nous avons utilisé un estimateur de densité de noyau (KDE) pour estimer la distribution 

spatiale des femelles adultes et des jeunes wapitis tués par les loups dans le nord du 

Yellowstone au cours de chaque hiver de notre étude (Fig. 1b). Nous avons exclu les mâles 

adultes tués parce que leur distribution spatiale différait de celle des femelles adultes et des 

faons (coefficient de corrélation de Pearson, r = 0,39 ; Annexe S1 : Fig. S1), et nous avons 

cherché à contrôler les réponses comportementales possibles des wapitis femelles adultes à 

la distribution des animaux tués selon le sexe. Un total de 235 femelles adultes et faons tués 

par des loups a été enregistré au cours des 4 hivers (novembre 2000-avril 2004) en suivant 

les protocoles établis (Smith et al. 2004). Le nombre d'animaux tués inclus dans chaque 

densité annuelle d'animaux tués variait de 44 à 84. Conformément à des études antérieures, 

nous avons utilisé une largeur de bande fixe de 3 km (Fortin et al. 2005). Les KDE de la 

densité de kills annuelle ont été normalisés de 0 à 1. 

 

Ouverture 
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Nous avons calculé l'ouverture (Fig. 1c) comme la somme des cellules non forestières dans 

une fenêtre mobile de 500 à 500 m centrée sur chaque cellule de la grille (plage 0 [forêt dense]-

289 [prairie ouverte]) selon Boyce et al. (2003). Nous avons obtenu des informations sur la 

distribution spatiale des types de végétation dans le nord du parc à partir des bases de 

données fournies par le Centre d'analyse spatiale du parc. Les pixels non forestiers ont été 

identifiés à partir d'une couche de végétation de 1991, qui tenait compte des changements de 

végétation consécutifs aux incendies de 1988 à l'intérieur et à proximité du parc (Mattson et 

al. 1998). Nous avons utilisé cette couche pour calculer l'ouverture car elle permettait une 

comparaison directe avec les études contemporaines sur la sélection de l'habitat du wapiti du 

nord de Yellowstone qui utilisaient également la couche de végétation de 1991 (Boyce et al. 

2003, Fortinet al. 2005, Mao et al. 2005). Nous avons vérifié que notre carte de l'ouverture 

était représentative des conditions qui prévalaient pendant la période d'étude en la comparant 

à une carte calculée à partir d'une couche de végétation de 2001 LANDFIRE (landfire.gov). 

Nous avons développé et analysé une seule carte de l'ouverture car il n'y a pas eu de variation 

interannuelle de l'ouverture au cours de l'étude. 

 

 
FIG. 1. La variation spatiale du risque de prédation par les loups pendant l'hiver dans le nord du parc national de 
Yellowstone a été indexée comme (a) l'occurrence prédite de mâles adultes, de femelles adultes et de wapitis tués par 
des loups, (b) la densité de femelles adultes et de wapitis tués par des loups, (c) l'ouverture, et (d) la densité de loups. 

Les panneaux a, b et d illustrent les conditions au cours de la première année de l'étude (2001). Le degré d'ouverture 
était constant d'une année à l'autre. Les lignes noires indiquent les routes 

 

Densité de loups 

Nous avons estimé la densité des loups (Fig. 1d) à partir des localisations aériennes hivernales 

de télémétrie des loups qui ont été filtrées aléatoirement pour obtenir une seule localisation 

par meute et par jour, étant donné que les meutes comprenaient souvent plus d'un loup 

porteur d'un collier radio. Nous avons calculé un facteur de lissage fixe (H) par validation 

croisée des moindres carrés pour chaque meute avec au moins 25 localisations par hiver en 

utilisant le logiciel Animal Space Use 1.3. En utilisant toutes les localisations non 

redondantes, nous avons utilisé la moyenne H (1 km) pour calculer les densités annuelles 

hivernales à noyau bi-poids pondérées par la taille de la meute (Forester et al. 2007). Les 

densités annuelles de loups ont été standardisées de 0 à 1. 

Sélection de l'habitat du wapiti… 
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Visualisation du paysage de la peur 

Nous avons utilisé les valeurs prédites de notre modèle de sélection d'activités par étapes 

dans l'espace le mieux ajusté pour visualiser le LOF des wapitis dans une région du nord du 

Yellowstone que nous avons échantillonnée en fonction de sa disponibilité. Par souci de 

simplicité, nous nous sommes concentrés sur un seul indice de risque spatial : la densité de 

kill. Nous avons calculé la probabilité relative prédite d'un déplacement, p, à chaque niveau 

de densité d'abattage et à chaque heure de l'activité diurne des loups. Nous avons rééchelonné 

ces valeurs (1- p) et utilisé les résultats pour élever la couche bidimensionnelle de la densité 

d'abattage dans ArcScene10.2 (Esri, Redlands, Californie, USA). La remise à l'échelle était 

nécessaire pour que les valeurs les plus élevées indiquent des niveaux croissants de risque de 

prédation perçu, conformément au concept LOF. Nous avons construit une visualisation 

statique à deux heures lorsque l'activité des loups était la plus élevée (11:00, 2,80 km/5 h) et 

la plus basse (16:00, 1,42 km/5 h), ainsi qu'une visualisation animée qui montrait le risque de 

prédation perçu à chaque heure du cycle journalier (00:00-23:00). 

RESULTATS 
La plupart des loups munis de colliers GPS (19 sur 21) étaient crépusculaires, c'est-à-dire que 

leur taux de déplacement horaire était le suivant : matin> soir > nuit > jour (Fig. 2a). Il y 

avait moins de variation au niveau individuel pendant les heures de pointe du matin que 

pendant les heures de pointe du soir, ce qui indique que le matin était une période d'activité 

plus fiable. Le modèle de la moyenne de la population dans le taux de mouvement horaire 

pendant 2004-2013 correspondait à la distribution horaire des rencontres directement 

observées entre les loups et les wapitis pendant la journée (r = 0,79 ; N = 502 rencontres ; 

Fig. 2a) au cours de la période 1995-2003. Une association similaire et légèrement plus forte 

était évidente lorsque nous avons limité les données de rencontre aux animaux tués (r = 0,87, 

N = 89 animaux tués). Ceci suggère que la variation journalière du taux de déplacement des 

loups est un indice significatif de la variation journalière du risque de prédation des loups. 

Cela suggère également, avec la preuve que le schéma crépusculaire de la Fig. 2a était 

cohérent entre les années (Annexe S1 : Fig. S2), que le schéma crépusculaire de 2004-2013 

était représentatif du schéma crépusculaire de 2001-2004, lorsque les données de localisations 

des cerfs ont été enregistrées. 

 

Nous avons estimé le taux de déplacement des loups comme étant la distance parcourue par 

5 h pour correspondre à l'intervalle de temps entre les localisations consécutives des wapitis, 

ce qui a déplacé le moment de l'activité des loups plus tard dans la journée, mais n'a pas 

modifié le schéma crépusculaire (Fig. 2b). Le taux de mouvement journalier thématique 

(km/5 h) des wapitis était également crépusculaire, sauf que le moment des mouvements 

élevés et faibles était opposé à celui des loups : les mouvements des wapitis étaient plus 

importants au crépuscule et moins importants à l'aube (Fig. 2b). La corrélation entre les taux 

de déplacement des loups et des wapitis était modérée (r = 0,58). 

 

Indépendamment du mouvement journalier des loups, l'influence du risque spatial sur la 

sélection de l'habitat des wapitis était inévitablement non linéaire. Pour chaque indice de 

risque spatial, le modèle spatial le mieux ajusté comprenait une spline linéaire pour le risque 

spatial (Annexe S1 : Tableau S2), indiquant un seuil à partir duquel l'effet du risque spatial 

sur la sélection de l'habitat se modifiait. Les preuves contre un modèle décrivant une simple 

relation linéaire entre le risque spatial et la sélection de l'habitat étaient fortes pour la 
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prédiction de la fréquence des kills (∆QIC = 347,13), la densité des kills (∆QIC = 78,72), 

l'ouverture (∆QIC = 16,35), et la densité des loups (∆QIC = 9,98 ; Annexe S1 : Tableau S2). 

Les modèles les mieux adaptés indiquent que le loup préfère des endroits de plus en plus 

risqués à de faibles niveaux de risque spatial (P < 0,01 ; Annexe S1 : Tableau S3), peut-être 

parce qu'il y a plus de nourriture dans ces zones. A des niveaux élevés de risque spatial, l'effet 

du risque sur la sélection de l'habitat était négatif (densité de loups ; P = 0,02), positif (densité 

d'animaux tués, P < 0,01 ; ouverture, P < 0,001), ou nul (occurrence prédite d'animaux tués ; 

P = 0,76 ; Annexe S1 : Tableau S3). 

 

 
FIG. 2. Modèles d'activité diurne des loups et des cerfs wapitis pendant l'hiver dans le nord du parc national de 
Yellowstone. (a) Mouvements horaires moyens pour 21 loups munis de colliers GPS et moyenne de population prédite à 
partir d'un modèle mixte additif généralisé (ordonnée de gauche) et nombre d'heures de rencontres diurnes directement 

observées entre loups et wapitis (ordonnée de droite). (b) Taux de déplacement prévus sur 5 heures pour 21 loups munis 
de colliers GPS (ordonnée de gauche) et 27 wapitis munis de colliers GPS (ordonnée de droite). Les barres représentent 
le jour (blanc), la nuit (noir) et la variation des périodes d'aube et de crépuscule (gris) du 15 octobre au 31 mai 

 

Le soutien aux modèles spatiaux les mieux ajustés était substantiellement plus faible comparé 

aux modèles qui incluaient les interactions d'activité de l'espace 9 entre le taux de mouvement 

journalier moyen (km/5 h) des loups (Fig. 2b) et les splines linéaires pour l'occurrence prédite 

de kill (∆QIC = 126,73), la densité de kills (∆QIC = 95,28), l'ouverture (∆QIC = 200,98), et 

la densité de loups (∆QIC = 35,28 ; Annexe S1 : Tableau S4). La validation croisée cinq fois 

a révélé de fortes corrélations entre les valeurs observées et prédites pour les modèles 

d'activité de l'espace 9 les mieux adaptés qui incluaient la prédiction de l'occurrence de 

l'abattage (corrélation de rang de Spearman moyenne, rs = 0,99), l'ouverture (rs = 0,99) et la 

densité de kills (rs = 0,97). Des corrélations de cette ampleur indiquent que ces modèles sont 

fiables. En revanche, la fiabilité du modèle incluant la densité de loups était plus faible (rs = 
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0,67), ce qui est cohérent avec les résultats antérieurs selon lesquels la densité de loups est un 

indice inexact du risque spatial dans le nord du Yellowstone en raison des meutes de loups 

qui se déplacent les unes les autres des meilleurs terrains de chasse où ils tuent des wapitis 

(Kauffman et al. 2007). Nous avons donc exclu le modèle de la densité de loups de toute 

considération ultérieure. 

 

Les interactions négatives entre l'espace et l'activité avant ou après les seuils dans la prédiction 

de l'occurrence des kills (P < 0,001 ; avant le seuil), la densité des kills (P < 0,001 ; après le 

seuil) et l'ouverture (P < 0,001 ; avant et après le seuil ; Annexe S1 : Tableau S5) ont montré 

que les wapitis évitaient les prairies ouvertes et les endroits où les kills avaient lieu lorsque 

l'activité des loups était élevée, mais qu'ils sélectionnaient ces endroits lorsque l'activité des 

loups était faible (Fig. 3a-c). La sélection de l'habitat n'a probablement pas varié au-delà d'une 

occurrence prédite de 4,5 (Fig. 3a ; P = 0,87 ; Annexe S1 : Tableau S5) parce qu'il y avait peu 

d'endroits où l'occurrence prédite était plus de 4,5 fois la probabilité moyenne de tuer ; 

ensemble, ces endroits ne représentaient que 7% de la zone d'étude. 

 

 
FIG. 3. Effets de l'activité journalière des loups (taux prédit de déplacement des loups sur 5 heures) sur la sélection de 

l'habitat des wapitis dans le nord du parc national de Yellowstone, 2001-2004. (a-c) Les wapitis étaient plus susceptibles 
de choisir des endroits risqués (zones où des animaux ont été tués et prairies ouvertes) lorsque l'activité des loups était 
faible (1,42 km/5 h) que lorsqu'elle était élevée (2,80 km/5 h) ; les lignes représentent les valeurs ajustées moyennes 
de la population avec des intervalles de confiance à 95% (zones ombrées) des modèles d'activité de l'espace 9 les 
mieux ajustés (Annexe S1 : Tableau S5). (d-f) La fréquence des étapes des wapitis se terminant dans des endroits à 

risque (endroits > risque spatial moyen : occurrence prédite d'abattage = 4,5 ; densité d'abattage = 0,22 ; ouverture 
= 194 ; ordonnée à gauche) était la plus élevée la nuit lorsque l'activité des loups (taux moyen de déplacement sur 5 
heures à intervalles de 2 heures ; ordonnée à droite) était faible 

Pour évaluer l'heure à laquelle les wapitis choisissent les endroits à risque, nous avons calculé 

la fréquence à laquelle les marches des wapitis se terminaient dans ces endroits à des 

intervalles de deux heures. Un lieu était considéré comme risqué s'il dépassait la valeur 

moyenne d'un indice de risque spatial mesuré sur l'ensemble des lieux disponibles dans la 

zone d'étude. Par exemple, 10,5% des 4084 pas de wapiti se terminant dans des lieux 

dépassant la valeur moyenne de l'indice de risque spatial de la zone d'étude (4,5) se sont 
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produits à 04h00-05h00, alors que 5,5% de ces pas se sont produits à 12h00-13h00 (Fig. 3d). 

Les étapes se terminant dans des endroits à risque étaient les plus fréquentes entre 22h00 et 

5h00, ce qui correspond à l'accalmie nocturne de l'activité des loups (Fig. 3d-f). 

 

Pour illustrer les effets de l'activité journalière des loups sur le LOF des wapitis, nous nous 

sommes concentrés sur la densité des animaux tués dans une partie de notre zone d'étude 

(Fig. 4a). En utilisant notre modèle d'activité spatiale le mieux ajusté pour cet indice (Fig. 4b), 

nous montrons que les endroits où les animaux tués étaient fortement concentrés étaient des 

vallées (faible risque de prédation perçu) lorsque l'activité des loups était faible (Fig. 4c) et 

des pics (risque de prédation perçu élevé) lorsque l'activité des loups était élevée (Fig. 4d). Le 

temps de repos des loups a permis aux wapitis d'utiliser des endroits où les loups étaient plus 

susceptibles de les tuer, aplatissant le LOF chaque nuit pendant environ 12 heures (Fig. 3d-

f ; Video S1). Ceci peut expliquer pourquoi les wapitis d'âge primaire (2-11 ans) de notre 

échantillon étaient en excellente condition corporelle (pourcentage de graisse corporelle sans 

ingesta ; �̅� ± SE = 10,12 ± 0,18, n = 13) avec un taux de gestation élevé (0,89 ± 0,11, n = 15) 

lorsqu'ils ont été munis d'un collier radio au milieu de l'hiver. 

 

 
FIG. 4. Visualisation de la façon dont l'activité diurne des loups a façonné le paysage de la peur pour les femelles élans 
adultes dans le nord du Parc National de Yellowstone. (a) Nous avons examiné la densité des animaux tués au cours de 

la première année de l'étude (2001) dans une partie de notre zone d'étude (rectangle rouge), et nous avons utilisé (b) 
le modèle de sélection par étapes de l'activité de l'espace 9 correspondant pour calculer la perception par les élans 
du risque de prédation par les loups dans cette sous-région lorsque l'activité des loups était (c) faible (1,42 km/5 h) et 
(d) élevée (2,80 km/5 h). Les endroits à risque où les animaux tués étaient densément concentrés étaient les vallées 
lorsque l'activité des loups était (c) faible, et les sommets lorsque l'activité des loups était (d) élevée. Les lignes noires 

dans les panneaux a, c et d indiquent les routes 

DISCUSSION 
Le paysage de la peur (LOF) a été proposé comme un concept unificateur possible en 

écologie qui explique le comportement des animaux, la dynamique des populations et les 

interactions trophiques dans divers écosystèmes (Brown et Kotler 2004, Schmitz 2005, 

Heithaus et al. 2009, Laundré et al. 2010, Catano et al. 2016). Il a également été avancé qu'une 

restauration écologique efficace peut dépendre du rétablissement de paysages de peur, car la 

peur peut être aussi importante, voire plus importante, que le kill direct pour structurer les 
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réseaux alimentaires et modifier la fonction de l'écosystème (Manning et al. 2009, Suraci et 

al. 2016). Les doutes sur l'importance conceptuelle et pratique du LOF proviennent d'un 

manque d'informations sur son fonctionnement à travers de grandes échelles spatiales dans 

des systèmes à trois niveaux de vie impliquant des prédateurs au sommet et des proies très 

mobiles (Hammerschlag et al. 2015). Nous avons comblé cette lacune à l'aide de nombreuses 

données provenant de l'étude de cas sur les wapitis et les loups de Yellowstone, qui a été à 

l'origine du concept du LOF. 

 

Un aspect important de notre étude est que nous avons mesuré le LOF comme une 

cartographie spatiale de l'allocation du temps (en évitant les lieux et les moments à risque). 

Cette approche est conforme à la définition originale et largement appliquée du LOF en tant 

que cartographie spatiale de « toute mesure de peur » (Laundré et al. 2001, 2010), mais diffère 

de la définition du LOF en tant que cartographie spatiale du coût de la prédation pour la 

recherche de nourriture d'un animal (Brown et Kotler 2004). Cette dernière est calculée à 

partir des densités d'abandon, qui sont difficiles à mesurer dans de vastes paysages comme 

celui que nous avons étudié (voir Bedoya-Perez et al. [2013] pour des détails sur les 

utilisations pratiques des densités d'abandon). Il est important de réconcilier les deux 

définitions car les analyses d'une seule réponse de peur peuvent décrire un paysage qui est 

qualitativement différent d'un paysage de coût de recherche de nourriture pour la prédation, 

qui est une mesure intégrative de la peur qui prend en compte les différences potentielles 

dans la façon dont la vigilance des animaux et l'allocation de temps varient avec le risque de 

prédation. Par exemple, si un animal augmente sa vigilance en cherchant sa nourriture dans 

des endroits risqués, ces endroits apparaîtront comme des vallées sur une carte de l'allocation 

du temps et comme des pics sur une carte du coût de la recherche de nourriture pour les 

prédateurs, masquant ainsi les effets écologiques potentiels de la peur. Par ailleurs, si un 

animal gère le risque principalement par l'allocation de temps (en maintenant une vigilance 

constante entre les endroits sûrs et les endroits risqués), ou si la vigilance et l'allocation de 

temps répondent de manière similaire à la variation temporelle du risque (en diminuant la 

vigilance tout en cherchant de la nourriture dans des endroits risqués à des moments sûrs ; 

Lima et Bednekoff 1999), alors les deux cartes s'accorderont. Une vigilance constante permet 

une concordance parfaite (Brown 1999), tandis qu'une vigilance qui covarie avec l'allocation 

de temps peut donner relativement moins de relief (pics plus bas, vallées moins profondes) 

à la carte de l'allocation de temps, sous-estimant ainsi le coût de la prédation pour la recherche 

de nourriture. 

 

La preuve que les femelles wapitis adultes du nord de Yellowstone (et des zones adjacentes) 

maintiennent des niveaux de vigilance constants dans des habitats qui varient en termes de 

risque de prédation par les loups (densités de loups élevées ou faibles, près ou loin de la 

couverture forestière ; Childress et Lung 2003, Lung et Childress 2007, Winnie et Creel 2007, 

Creel et al. 2008, Liley et Creel 2008) suggère que notre carte de l'allocation de temps (Fig. 

4c, d) correspond à une carte du coût de la prédation pour la recherche de nourriture. Ces 

wapitis n'augmentent leur niveau de vigilance que lorsque les loups représentent une 

menace immédiate (Winnie et Creel 2007, Creel et al. 2008, Liley et Creel 2008, Gower et 

al. 2009, Middleton et al. 2013a) car ils peuvent simultanément traiter leur nourriture et 

scanner leur environnement (Fortin et al. 2004, Gower et al. 2009) ainsi qu'échapper aux 

loups qui les attaquent (MacNulty et al. 2012, Mech et al. 2015). En général, on s'attend à ce 
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que les animaux, en particulier ceux qui sont limités en nourriture, utilisent peu ou pas de 

vigilance lorsqu'ils peuvent échapper aux prédateurs en l'absence de vigilance (Brown 1999). 

 

D'autre part, si la vigilance des wapitis est sensible à la variation temporelle à court terme 

(≤24 h) du risque de prédation par les loups, comme le rapportent de nombreuses études 

(Winnie et Creel 2007, Creel et al. 2008, Liley et Creel 2008, Gower et al. 2009, Middleton et 

al. 2013a), alors les wapitis peuvent augmenter leur vigilance dans les endroits à risque 

pendant les périodes du cycle journalier où les loups sont les plus actifs. C'est une question 

ouverte car les études n'ont pas encore testé comment la variation spatiale de la vigilance des 

wapitis change à travers le cycle journalier. Néanmoins, la théorie prédit que le niveau de 

vigilance d'un animal (et son coût de recherche de nourriture) devrait suivre son taux de 

rencontre avec le prédateur, qui est lui-même une fonction du niveau d'activité du prédateur 

(Houston et al. 1993, Brown 1999, Lima et Bednekoff 1999). Si c'est le cas, le wapiti devrait 

réduire sa vigilance lorsqu'il se nourrit dans des endroits risqués pendant les périodes 

d'accalmie de l'activité des loups, lorsque les rencontres sont peu fréquentes (Fig. 2a), ce qui 

conduit à une carte du coût de la prédation avec plus de relief que ce qui est évident dans 

notre carte de l'allocation de temps (Fig. 4c, d). 

 

Parmi les études qui ont cartographié la réponse des animaux aux variations spatiales du 

risque de prédation conformément au concept du LOF, aucune n'a cartographié des zones 

d'une superficie supérieure à 1 km2 (Shrader et al. 2008, van der Merwe et Brown 2008, Druce 

et al. 2009, Willems et Hill 2009, Abu Baker et Brown 2010, Emerson et al. 2011, Matassa et 

Trussell 2011, Iribarren et Kotler 2012, Coleman et Hill 2014). De nombreuses cartes censées 

décrire un LOF ne sont pas basées sur des mesures de la réponse des animaux au risque 

spatial (Kauffman et al. 2010, Madin et al. 2011, Catano et al. 2016). Une idée fausse très 

répandue est que le risque spatial définit à lui seul une zone d'influence. 

 

Le rôle de l'activité journalière des prédateurs 

Nos résultats constituent deux avancées importantes. Premièrement, nous démontrons que 

l'activité des prédateurs en période journalière est un facteur crucial de la perte d'habitat. 

Dans le système de vie libre à grande échelle que nous avons étudié, la simple présence d'un 

prédateur était une condition nécessaire mais insuffisante pour stimuler un LOF. Si nous 

avions adopté l'hypothèse classique du risque fixe d'une attaque constante dans le temps 

(Lima 2002) en ignorant l'activité journalière des prédateurs, nous aurions conclu, à tort, que 

notre population focale de proies craignait peu les endroits risqués (Annexe S1 : Tableau S3). 

Au lieu de cela, notre prise en compte de l'activité journalière des prédateurs a révélé un LOF 

avec des pics et des vallées qui oscillaient sur le cycle journalier en fonction du rythme 

d'activité du prédateur (Figure 4 ; vidéo S1). Cette réponse temporellement sensible s'aligne 

sur l'hypothèse de l'allocation des risques (Lima et Bednekoff 1999), qui prédit que les 

animaux vivant dans des environnements à haut risque profitent au maximum des périodes 

sûres pour chercher leur nourriture dans des endroits risqués, et sur de nombreuses 

comparaisons jour-nuit et lumière-obscurité qui montrent comment de nombreux taxons 

(par exemple, le zooplancton, les rongeurs, les oiseaux, etc…, zooplancton, rongeurs et 

ongulés) utilisent des endroits à risque à des moments de la journée où l'activité des 

prédateurs ou la capacité de chasse est minimale (Lima et Dill 1990, Lima 1998, Brown et 

Kotler 2004, Caro 2005, Fischhoff et al. 2007, Tambling et al. 2012, Burkepile 2013, Palmer 

et al. 2017). 
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Cependant, les études précédentes sur les effets des prédateurs diurnes sur l'utilisation de 

l'habitat des proies n'ont pas quantifié un LOF ni ne l'ont lié à la variation mesurée de l'activité 

des prédateurs diurnes, comme nous l'avons fait. Ces études ont seulement comparé 

l'utilisation de l'habitat entre le jour et la nuit ou entre les périodes de lumière et d'obscurité. 

Cette approche aurait obscurci nos résultats car l'activité des loups est une fonction complexe 

de l'heure de la journée qui ne correspond pas exactement à la dichotomie conventionnelle 

des périodes sûres et dangereuses (Fig. 2). Pour autant que nous le sachions, notre étude est 

la première à quantifier comment la variation continue du risque de prédation dans l'espace 

(Fig. 1) et l'activité journalière des prédateurs (Fig. 2) interagissent l'une avec l'autre pour 

affecter la sélection de l'habitat d'un animal (Fig. 3 ; Annexe S1 : Tableau S5) et, en fin de 

compte, son LOF (Fig. 4 ; Vidéo S1). Ce n'est que récemment que les écologistes ont 

commencé à étudier l'influence de l'activité jounalière des prédateurs sur la sélection de 

l'habitat par les animaux (Fischhoff et al. 2007, Tambling et al. 2012, Burkepile 2013). La 

plupart des études classiques sur les effets diurnes des prédateurs, y compris la migration 

diurne du zooplancton (Iwasa 1982) et la réponse des rongeurs à la lumière du soleil (Kotler 

et al. 1991), ont pris en compte les changements journaliers de la capacité oculaire des 

prédateurs visuels (Gibson et al. 2009, Upham et Hafner 2013) plutôt que l'activité jounalière 

des prédateurs en tant que telle. Cet aspect des interactions entre prédateurs et proies mérite 

plus d'attention car la prévalence des modèles d'activité diurne chez les grands prédateurs 

dans divers écosystèmes (Theuerkauf et al. 2003, Roth et Lima 2007, Whitney et al. 2007, 

Andrews et al. 2009, Cozzi et al. 2012) suggère qu'il s'agit d'un moteur potentiellement 

commun des paysages de la peur. 

 

L'activité journalière des prédateurs a été un moteur important du paysage de peur dans le 

système que nous avons étudié, car il s'agit d'une source précieuse de risque que les proies 

peuvent manifestement percevoir. Les loups sont des chasseurs cursifs qui trouvent et 

sélectionnent leurs proies en fouillant activement l'environnement et en identifiant 

visuellement les proies vulnérables qu'ils peuvent tuer en toute sécurité (MacNulty et al. 2007, 

Mech et al. 2015). Le risque de prédation par les loups est donc faible lorsque les loups ne 

sont pas très actifs. Ceci est illustré dans nos données par la façon dont la fréquence à laquelle 

les loups ont rencontré, attaqué et tué des wapitis a reflété les changements dans les niveaux 

d'activité des loups (Fig. 2a). Les faibles niveaux d'activité nocturne que nous avons 

documentés sont cohérents avec l'hypothèse selon laquelle les loups évitent de chasser la nuit 

parce que leur vision est mieux adaptée à la lumière crépusculaire (Kavanau et Ramos 1975, 

Roper et Ryon 1977, Theuerkauf 2009). Ceci peut expliquer pourquoi les loups de 

Yellowstone et de la plupart des autres régions présentent un modèle d'activité crépusculaire 

(Theuerkauf et al. 2003, Theuerkauf 2009). 

 

La forte association statistique entre la sélection de l'habitat des wapitis et l'activité journalière 

des loups à travers trois mesures différentes du risque spatial (Fig. 3a-c ; Annexe S1 : Tableau 

S5) implique que les wapitis ont perçu la variation journalière de l'activité des loups. 

L'influence décalée de l'activité des loups sur la sélection de l'habitat des wapitis (Fig. 3d-f ; 

Annexe S1 : Tableau S5) suggère que les wapitis n'ont pas parfaitement perçu les 

changements dans l'activité des loups. Cela pourrait aussi refléter un compromis délibéré 

entre la sécurité et la nourriture dans lequel les wapitis acceptent une plus grande probabilité 

de rencontre avec les loups en échange de plus de temps dans les habitats préférés pour la 
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recherche de nourriture. La distribution temporelle des pas des wapitis dans les endroits à 

risque, qui montre que les wapitis ont minimisé leurs pas dans les endroits à risque après le 

pic d'activité des loups dans la matinée et ont commencé à augmenter leurs pas dans ces 

endroits avant que l'activité des loups ne diminue dans l'après-midi (Fig. 3d-f), vient à l'appui 

de cette hypothèse. Les wapitis tolèrent probablement une probabilité modeste de rencontre 

avec un loup car ils survivent souvent aux rencontres (MacNulty et al. 2007, Mech et al. 

2015). Le succès des loups chassant les wapitis dans le nord du Yellowstone pendant la 

période d'étude a rarement dépassé 20% (Smith et al. 2000, Mech et al. 2001) et a chuté en 

dessous de 10% lorsque les loups chassaient des wapitis adultes (MacNulty et al. 2012). Après 

avoir pris en compte la taille du troupeau, le taux de réussite par wapiti était aussi bas que 1-

3% (Mech et al. 2001). 

 

Le paysage de la peur dans le nord de Yellowstone 

Notre deuxième avancée clé est que nous fournissons la première approximation du LOF 

des wapitis qui a prévalu dans le nord du Yellowstone après la réintroduction des loups en 

1995-1997. Ceci est important pour la discipline de l'écologie et la pratique de la conservation, 

car cette étude de cas particulière est une pierre angulaire empirique du concept du LOF 

(Laundré et al. 2001, 2010). En outre, cette étude de cas est un exemple séminal dans des 

débats plus larges sur les conséquences écologiques de la peur (Ripple et Beschta 2004, 

Zanette et al. 2011) et l'importance des grands prédateurs pour la structure et la fonction des 

écosystèmes (Terborgh et Estes 2010, Dobson 2014). Notre conclusion centrale est que les 

loups ont établi une zone d'influence des wapitis qui n'était pas aussi implacablement 

intimidante que ce qui avait été proposé à l'origine et soutenu par la suite. Au contraire, nos 

résultats indiquent que les loups ont établi un LOF dynamique qui changeait d'heure en heure 

avec le flux et le reflux de l'activité des loups. Alors que les études précédentes rapportaient 

que les wapitis abandonnaient les endroits à risque en réponse à la simple présence des loups, 

notre recherche révèle que les wapitis continuaient à utiliser régulièrement ces zones pendant 

les accalmies nocturnes de l'activité des loups. Cette découverte est importante car de 

nombreuses hypothèses sur les effets écologiques de la zone d'influence des wapitis dans le 

Grand écosystème de Yellowstone (GYE) supposent que les wapitis abandonnent les 

endroits à risque lorsque les loups sont présents. 

 

Par exemple, l'hypothèse de la nourriture sensible aux prédateurs, selon laquelle la peur des 

loups diminue le taux de gestation des wapitis par une perte de graisse accrue pendant l'hiver, 

suppose que les femelles se déplacent vers la couverture protectrice des forêts améliorées sur 

le plan nutritionnel lorsque les loups sont présents, réduisant ainsi leur utilisation des habitats 

préférés de recherche de nourriture dans les prairies qui présentent un risque élevé de 

prédation (Creel et al. 2009). Bien que notre étude soit la première à montrer comment les 

femelles wapitis peuvent utiliser en toute sécurité les prairies lorsque les loups sont présents, 

des études antérieures de 243 femelles dans quatre populations de wapitis du GYE (nord de 

Yellowstone, Madison headwaters, Lower Madison, Clarks Fork) ont montré que la présence 

de loups n'exclut pas les femelles wapitis des prairies (Fortin et al. 2005, Mao et al. 2005, 

Proffitt et al. 2009, White et al. 2009a, Middleton et al. 2013a). Les preuves contraires sont 

limitées à une étude de moins de 14 femelles dans une population de wapitis du GYE 

(Gallatin Canyon ; Creel et al. 2005), et à une étude en aveugle de la distribution des boulettes 

fécales dans le nord de Yellowstone pendant l'été (Hernandez et Laundré 2005) lorsque les 

effets alimentaires sensibles aux prédateurs ne sont pas attendus (Creel et al. 2009). 
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L'étude de Fortin et al. (2005) est souvent citée comme preuve que les loups excluent les 

wapitis des prairies (Schmitz et al. 2008, Creel et al. 2009, 2011, Creel et Christianson 2009). 

Cependant, ces résultats sont plus ambigus qu'on ne le dit souvent. On a constaté que les 

wapitis préféraient les forêts de conifères aux prairies où les loups étaient nombreux, mais 

qu'ils étaient aussi plus susceptibles d'utiliser les prairies lorsque les densités locales de loups 

augmentaient (Fortin et al. 2005 : Fig. 3). Pour compliquer encore les choses, notre étude, 

qui incluait les wapitis étudiés par Fortin et al. (2005), a indiqué que la densité de loups n'était 

pas un prédicteur fiable de la sélection de l'habitat des wapitis (Annexe S1 : Tableau S4), 

probablement parce que la densité de loups était elle-même une mesure inexacte du risque 

de prédation par les loups (Kauffman et al. 2007). Ces questions soulignent la qualité 

préliminaire des résultats de Fortin et al. (2005). 

 

En hiver, les femelles wapitis que nous avons analysés ont utilisé les prairies pendant la nuit 

lorsque les loups étaient relativement inactifs (Fig. 3c, f). Les données relatives à la graisse 

corporelle et au sérum sanguin prélevées sur ces wapitis et analysées au milieu de l'hiver 

étaient conformes à l'hypothèse selon laquelle l'utilisation nocturne des habitats de recherche 

de nourriture préférés dans les prairies était suffisante pour compenser les effets de la 

présence des loups sur la perte de graisse et le taux de gestation des wapitis au cours de l'hiver. 

Les femelles d'âge primaire (2-11 ans) portaient suffisamment de graisse corporelle (10%) en 

février pour maintenir un taux de gestation élevé (89%), contrairement à l'hypothèse d'une 

nourriture sensible aux prédateurs. Ces résultats concordent avec ceux d'un échantillon plus 

large de wapitis (>90) provenant de la même population et de la même période que 

l'échantillon que nous avons analysé (Cook et al. 2004, White et al. 2011). Ils sont également 

en accord avec les données de milliers de femelles de cette population qui indiquent que le 

taux de gestation est indépendant de la pression de prédation des loups (Proffitt et al. 2014). 

L'utilisation nocturne peut expliquer comment les femelles d'autres populations de wapitis 

ont maintenu l'accès aux prairies et pourquoi elles ont également maintenu des niveaux 

relativement élevés de nutrition hivernale et/ou de taux de gestation malgré la présence des 

loups (Hamlin et al. 2009, White et al. 2009b, Middleton et al. 2013a, b). Enfin, le modèle 

d'activité des loups, toujours crépusculaire (Fig. 2 ; Annexe S1 : Fig. S2 ; Theuerkauf 2009) 

suggère un degré de prévisibilité dans le risque de prédation des loups qui peut expliquer 

pourquoi les loups n'ont pas d'effet sur la reproduction des wapitis par le biais d'un stress 

chronique (Creel et al. 2009, Boonstra 2013). 

 

L'abandon comportemental des lieux à risque par les wapitis est également un mécanisme clé 

dans l'hypothèse de la cascade trophique à médiation comportementale, qui affirme que la 

peur des loups augmente la productivité des plantes ligneuses caduques appétentes dans les 

lieux à risque par le biais d'une réduction de l'abroutissement des wapitis (Ripple et Beschta 

2004, Beyer et al. 2007, Kauffman et al. 2010, Winnie 2012, Peterson et al. 2014). Bien que 

la réduction de la population par l'abattage direct puisse également réduire l'abroutissement 

des wapitis, les preuves d'une cascade trophique apparente dans le nord du YNP au cours de 

la décennie qui a suivi la réintroduction des loups ont été attribuées à des mécanismes 

comportementaux, en partie parce que le nombre de wapitis est resté élevé au cours de cette 

période (Ripple et al. 2001, Ripple et Beschta 2004, 2006, Beyer et al. 2007, Ripple et Beschta 

2012). Nos résultats suggèrent que les wapitis ont maintenu l'accès aux trembles et aux saules 

(Salix spp.) dans les endroits à risque pendant les temps d'arrêt quotidiens des loups. Cette 
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conclusion contredit les rapports initiaux selon lesquels les wapitis évitaient les trembles là 

où les loups étaient nombreux (Ripple et al. 2001, Fortin et al. 2005). Cependant, elle est en 

accord avec une analyse de la sélection de l'habitat hivernal de 80 wapitis munis de colliers 

VHF suivis en 2000-2002, en même temps que les wapitis suivis par Fortin et al. (2005), et 

comparée à 94 wapitis munis de colliers VHF suivis avant la réintroduction des loups (Mao 

et al. 2005). Cette étude a révélé que les wapitis préféraient les trembles là où les loups étaient 

nombreux, en fonction de la pente et des niveaux de neige, et que « les wapitis n'ont pas 

montré de changement significatif dans la sélection des trembles, qui étaient hautement 

préférés pendant l'hiver, à la fois avant et après la réintroduction des loups » (Mao et al. 2005 : 

Tableau 6). L'évaluation des résultats de Fortin et al. (2005) et de Mao et al. (2005) est 

cependant difficile, car les deux études se sont appuyées sur un indice de risque spatial peu 

fiable (densité de loups ; Annexe S1 : Tableau S4) et sur une couche SIG non validée pour le 

tremble. 

 

Néanmoins, l'utilisation nocturne par les wapitis des zones où l'on prédit une forte présence 

de prédateurs (Fig. 3d) correspond à la façon dont le tremble dans ces mêmes zones n'a pas 

échappé au broutage (Kauffman et al. 2010). La preuve que nos wapitis munis de colliers ont 

choisi les zones riveraines de saules pendant la nuit (Beyer 2006) peut également expliquer 

pourquoi de nombreux saules n'ont pas échappé à l'abroutissement (Bilyeu et al. 2008, 

Marshall et al. 2013, 2014, mais voir Beyer et al. 2007). La persistance de l'abroutissement sur 

le tremble et le saule était probablement aussi liée au fait que beaucoup de ces plantes se 

trouvaient en dehors des zones à haut risque telles que définies par nos indices de risque 

spatial (Annexe S1 : Fig. S3). Ces résultats, ainsi que les preuves que les changements causés 

par les loups dans la distribution des wapitis résultent de l'élimination d'individus par les 

loups plutôt que de la redistribution des wapitis eux-mêmes (White et al. 2009a, 2010, 2012), 

soutiennent l'hypothèse que tout effet indirect des loups sur les plantes ligneuses à feuilles 

caduques est principalement le résultat d'une cascade trophique médiée par la densité (Creel 

et Christianson 2009, Kauffman et al. 2010, Winnie 2012, Marshall et al. 2014, Painter et al. 

2015). 

 

Limites des données 

Bien que nos données soient les meilleures informations disponibles sur le rôle des loups 

dans la formation du LOF des wapitis dans le nord du Yellowstone au cours de la première 

décennie de rétablissement des loups, elles sont limitées d'au moins quatre façons. Tout 

d'abord, l'intervalle de 5 heures entre les localisations consécutives des wapitis était grossier 

et constituait une source potentielle de biais. Cette possibilité est minimisée par le fait que 

plusieurs études ont analysé des sous-ensembles de nos données et ont établi que l'intervalle 

de 5 heures fournit une base valable pour comprendre le mouvement des loups et la sélection 

de l'habitat (Boyce et al. 2003, Fortin et al. 2005, Forester et al. 2007, 2009). Deuxièmement, 

notre modèle d'activité journalier du loup (Fig. 2) a été dérivé des données GPS des loups 

collectées sur une période de 10 ans (2004-2013) qui ne chevauche que partiellement la 

période d'étude des wapitis (2001-2004). Ceci était nécessaire car les données GPS pour les 

loups dans le Yellowstone n'étaient pas disponibles avant 2004, et le nombre de loups équipés 

de colliers GPS chaque année était faible (de deux à cinq animaux ; Annexe S1 : Tableau S1). 

Néanmoins, notre schéma journalier estimé était très probablement représentatif du schéma 

journalier pendant les années qui ne se chevauchent pas parce qu'il était (1) corrélé avec le 

moment de la journée où nous avons directement observé les loups rencontrer (r = 0,79) et 
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tuer (r = 0,87) pendant les années qui ne se chevauchent pas (Fig. 2a) ; (2) cohérent entre les 

années où il a été mesuré (Annexe S1 : Fig. S2) ; et (3) similaire aux schémas journaliers 

décrits pour d'autres populations de loups (Theuerkauf et al. 2003, Eggermann et al. 2009, 

Theuerkauf 2009, Vander Vennen et al. 2016). 

 

Bien que les loups aient été la principale source de mortalité pour notre population d'étude 

(Evans et al. 2006), notre étude, comme d'autres avant elle, a ignoré la possibilité que le LOF 

des wapitis ait été façonné par plusieurs espèces de prédateurs (par exemple, les loups et les 

couguars). Une raison pour laquelle cela peut être important est que les différents horaires 

d'activité spécifiques aux prédateurs (crespusculaire vs. nocturne) créent des modèles spatio-

temporels conflictuels de risque de prédation qui exigent que les proies donnent la priorité à 

leur réponse à un prédateur au détriment de l'augmentation de leur risque pour un autre 

prédateur. En outre, notre analyse n'a pas porté sur la dynamique à long terme du troupeau 

de wapitis. Nos résultats pourraient être un artefact des conditions potentiellement uniques 

qui ont prévalu pendant notre période d'étude, y compris une population de loups importante 

et croissante, une population de wapitis importante mais en diminution, et des conditions de 

sécheresse modérées à sévères. D'autres recherches sont nécessaires pour déterminer si et 

comment notre estimation de la perte d'habitat des wapitis a pu changer au cours de la 

deuxième décennie de présence des loups dans le nord du Yellowstone. 

CONCLUSIONS 
En résumé, notre principale idée est que la perception spatialement explicite du risque de 

prédation d'un animal (c'est-à-dire son paysage de peur) sur un grand paysage physique suit 

le modèle d'activité quotidienne de son principal prédateur, ce qui permet à l'animal d'utiliser 

des endroits à risque pendant les périodes de repos du prédateur, ce qui atténue l'impact de 

la peur sur l'utilisation des ressources animales, l'état nutritionnel et la reproduction. Nos 

résultats montrent qu'un LOF dans un système à grande échelle et au comportement 

sophistiqué comme le nord du Yellowstone n'est pas une simple fonction inconditionnelle 

de la simple présence d'un prédateur. Si l'on suppose cela, on risque de surestimer la menace 

de la prédation, de sous-estimer la capacité des proies à gérer efficacement cette menace et 

d'exagérer les effets écologiques de la peur. Nous encourageons les chercheurs à reconnaître 

la possibilité pour les animaux vivant en liberté de répartir de manière adaptative l'utilisation 

de l'habitat entre les périodes de forte et de faible activité des prédateurs au cours du cycle 

journalier. Cet aspect sous-estimé du comportement animal peut aider à expliquer pourquoi 

de fortes réponses anti-prédateurs (par exemple, le mouvement, la vigilance) peuvent avoir 

de faibles effets écologiques, et pourquoi ces effets ne peuvent pas rivaliser avec ceux de la 

prédation directe. Il permet également de comprendre pourquoi un LOF peut être moins 

pertinent pour la conservation et la gestion que la prédation directe. 
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