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Résumé

L'homme est de plus en plus reconnu comme un acteur important de la dynamique
prédateurs-proies en modifiant les paysages. Cette tendance a été bien documentée pour les
communautés de grands mammiféres dans les foréts boréales nord-Américaines
l'exploitation forestiere crée des foréts de premier stade qui profitent aux ongulés tels que le
cerf de Virginie (Odocoilens virginianus), tandis que la combinaison du développement des
infrastructures et des pratiques d'extraction des ressources génére des caractéristiques
linéaires qui permettent aux prédateurs tels que les loups (Canis lupus) de se déplacer et de
chercher leur nourriture plus efficacement dans le paysage. Les perturbations dues aux
activités récréatives et au développement résidentiel sont d'autres sources majeures d'activité
humaine dans les écosystemes boréaux qui peuvent altérer davantage la dynamique des loups
et des ongulés. Ici, nous évaluons l'influence que plusieurs types majeurs de modifications
anthropogéniques du paysage (récolte de bois, éléments linéaires et infrastructures
résidentielles) ont sur l'endroit et la manicre dont les loups chassent les nouveau-nés
d'ongulés dans un écosysteme de forét boréale méridionale au Minnesota, Etats-Unis. Nous
démontrons que chaque perturbation anthropique majeure influence de maniére significative
la prédation des loups sur les faons de cerfs de Virginie (7 = 427 kills sites). Contrairement
alI'hypothese du « bouclier humain » qui suppose que les proies utilisent les zones modifiées
par 'homme comme refuge, les loups ont tué des faons plus pres des batiments résidentiels
que ce qui était attendu sur la base de la disponibilité spatiale. Les faons ont également été
tués dans des zones récemment exploitées plus que prévu. La couverture de dissimulation
était plus élevée sur les kills sites que sur les sites aléatoires, ce qui suggere que les loups
utilisent d'autres sens que la vision, probablement I'olfaction, pour détecter les faons cachés.
Les loups ont montré une forte sélection pour la chasse le long des caractéristiques linéaires,
et les kills sites étaient également plus proches des caractéristiques linéaires que prévu. Nous
émettons I'hypothése que les caractéristiques linéaires facilitent la prédation des loups sur les
faons en permettant aux loups de se déplacer efficacement parmi les parcelles de haute qualité
(zones récemment exploitées, pres des batiments), et augmentent également les taux de
rencontre avec les indices olfactifs qui leur permettent de détecter les faons cachés. Ces
résultats apportent un éclairage nouveau sur les stratégies utilisées par les prédateurs pour
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chasser les nouveau-nés et sur les nombreuses facons dont l'activité humaine modifie la
dynamique prédateur-proie entre loups et nouveau-nés, qui est restée insaisissable en raison
de la difficulté a localiser les sites ou les prédateurs tuent les petites proies. Nos recherches
ont d'importantes implications en termes de gestion et de conservation pour les systémes
loup-ongulés soumis a des pressions anthropogéniques, en particulier parce que la zone de
chevauchement entre les loups et les cerfs s'étend et semble modifier la dynamique du réseau
trophique dans les écosystemes boréaux.

INTRODUCTION

Les modifications du comportement animal induites par I'homme, par des voies directes et
indirectes, ont été documentées dans une grande variété d'écosystemes. L'homme modifie
directement le comportement des animaux sauvages par des forces descendantes telles que
la chasse (Ciuti et al.,, 2012 ; Hertel et al., 2016 ; Lone et al., 2015), et par des activités moins
invasives telles que la randonnée et I'écotourisme (Coppes et al., 2017 ; Larm et al., 2021),
2021). Les effets indirects de 'homme sur le comportement de la faune peuvent également
se produire par des altérations physiques de I'environnement, telles que la pollution sonore
et lumineuse anthropogénique (Sanders et al., 2021 ; Shannon et al., 2016), le développement
résidentiel (Wang et al., 2017) et les pratiques d'extraction des ressources (Blum et al., 2015 ;
Johns, 1986). Ces forces, a leur tour, modifient les traits comportementaux de la faune
(Doherty et al., 2021 ; Sih et al., 2011 ; Wilson et al., 2020).

Les animaux sauvages ont souvent un comportement différent a l'intérieur et autour des
établissements humains et des infrastructures par rapport a leurs congénéres vivant dans des
zones moins perturbées. Par exemple, les déplacements des mammiferes sont généralement
plus courts a proximité des zones modifiées par 'homme (Doherty et al., 2021 ; Tucker et
al.,, 2018). Bien qu'une méta-analyse ait trouvé un soutien mitigé pour des domaines vitaux
plus petits dans les zones perturbées parmi les especes de mammiferes (Doherty et al., 2021),
d'autres études ont documenté ces traits a travers des gradients d'influence humaine (Main
etal., 2020 ; O'Donnell & delBarco-Tfrillo, 2020). En effet, une analyse mondiale a démontré
que les densités de population de mammiferes sont plus importantes pres des zones
modifi¢es par I'nomme (Tucker et al., 2021), probablement en grande partie en raison des
apports de ressources anthropiques (Tucker et al., 2018). Les animaux ajustent également
leur utilisation de l'espace et leurs modeles d'activité en réponse a la présence humaine
(Gaynor et al., 2018 ; Moll et al,, 2018 ; Wang et al., 2015). Cependant, certaines proies et
certains prédateurs subordonnés bénéficient de la sensibilité des prédateurs supérieurs aux
humains, ou du déplacement des prédateurs par les humains (Hebblewhite et al., 2005 ;
Leighton etal., 2010). Ces schémas comportementaux ont inspiré « ’hypothése du bouclier
humain » (Berger, 2007 ; Muhly et al., 2011), qui postule que les niveaux trophiques
inférieurs peuvent bénéficier de l'activité humaine en utilisant les zones modifiées par
I'homme comme refuge. Le soutien a I'hypothése du bouclier humain semble dépendre du
contexte. Par exemple, des études menées dans différentes villes ont démontré que les
prédateurs subordonnés n'utilisent pas nécessairement les zones urbaines comme refuge
contre les prédateurs dominants (Gamez & Harris, 2021 ; Moll et al., 2018 ; Parsons et al.,
2019). Néanmoins, de nombreuses especes de proies ont montré des changements
significatifs de comportement et d'utilisation de I'espace vers les caractéristiques du paysage
humain en réponse au risque de prédation (Atickem et al., 2014 ; Berger, 2007 ; Gaynor et
al., 2022 ; Hebblewhite & Merrill, 2009 ; Rogala et al., 2011 ; Shannon et al., 2014).
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Le développement anthropique et les pratiques d'extraction des tessources génerent souvent
des caractéristiques linéaires a travers les paysages (par exemple, les routes, les lignes
sismiques, les lignes électriques) qui modifient la dynamique prédateur-proie. Les réponses
fonctionnelles des prédateurs (c'est-a-dire 'efficacité de la recherche de nourriture) sont
déterminées par les temps de recherche et de traitement des prédateurs, le premier étant
influencé par le taux de rencontre des prédateurs avec les proies. Les prédictions théoriques
et les résultats de systemes modeles simples indiquent que les prédateurs augmentent leur
taux de rencontre lorsqu'ils effectuent des mouvements dirigés (ou balistiques) par rapport
aux mouvements sinueux (Bartumeus et al., 2008 ; Noonan et al., 2023 ; Visser & Kiorboe,
2006). Ainsi, l'ajout de caractéristiques linéaires dans un paysage devrait théoriquement
augmenter les taux de rencontre des prédateurs avec les proies en facilitant les mouvements
dirigés. Les prédateurs peuvent également se déplacer plus rapidement et couvrir plus de
terrain en se déplacant sur des éléments linéaires, augmentant ainsi leur efficacité de
recherche de nourriture (Dickie et al., 2017 ; Zimmermann et al., 2014).

Des travaux antérieurs ont démontré que les prédateurs tels que les loups (Canis lupus) et les
ours noirs Américains (Ursus americanus) font preuve d'une forte sélectivité pour les
caractéristiques linéaires dans les foréts boréales nord-Américaines (par exemple, Kittle et al.,
2017 ; Latham, Latham, Boyce, & Boutin, 2011 ; McKenzie et al., 2012 ; Newton et al., 2017),
probablement parce que les caractéristiques linéaires augmentent leur efficacité en matiere
de recherche de nourriture (Dickie et al., 2017, 2020 ; McKenzie et al., 2012). Dans le méme
temps, les pratiques d'exploitation du bois ont créé de vastes peuplements de foréts de début
de succession, qui contiennent le fourrage préféré des ongulés tels que 'orignal (Alces alces)
et les cerfs (Odocoilens spp.) (Alverson et al., 1988 ; Courtois et al., 2002 ; Litvaitis, 2001). La
densité des orignaux et des cerfs a augmenté dans de nombreux systemes en raison de la plus
grande offre de fourrage résultant de 'exploitation du bois et du changement climatique
(Dawe & Boutin, 2016 ; Frelich et al., 2012 ; Fuller et al., 2023 ; Laurent et al., 2021 ; Street
et al,, 2015), entrainant une concurrence apparente avec le caribou des bois endémique
(Rangifer tarandus caribon), plus rare, en subventionnant des prédateurs comme les loups
(Frenette et al., 2020 ; Latham et al., 2013 ; Serrouya et al., 2021). Les effets combinés du
développement et des pratiques d'extraction des ressources ont donc considérablement
modifié la dynamique prédateur-proie locale (Boucher et al., 2022 ; Courbin et al., 2014 ;
DeMars & Boutin, 2018 ; McKay et al., 2021 ; McKay & Finnegan, 2022 ; Whittington et al.,
2011). Toutefois, les études antérieures qui ont évalué les effets des caractéristiques linéaires
sur la dynamique prédateur-proie se sont surtout concentrées sur les caractéristiques a grande
échelle (p. ex. oléoducs, lignes de transmission) et moins sur les caractéristiques a plus petite
échelle que l'on retrouve souvent dans les foréts boréales (p. ex. sentiers de véhicules tout-
terrain [VTT] et de randonnée pédestre, chemins forestiers). Il est également important de
comprendre dans quelle mesure ces effets de 'activité humaine peuvent étre généralisés a
d'autres systemes prédateurs-proies, en particulier lorsque les petites proies telles que les
nouveau-nés d'ongulés sont les principales sources de nourriture pour les prédateurs.

Les loups des foréts boréales méridionales se déplacent principalement en bandes et chassent
les ongulés adultes pendant les mois d'automne et d'hiver (Mech & Boitani, 2003 ; Mech,
Smith, & MacNulty, 2015), mais pendant la saison sans glace, ils dépendent fortement des
petites proies (ongulés nouveau-nés, castors [Castor canadensis]) et se nourrissent en grande
partie individuellement (Barber-Meyer & Mech, 2015 ; Gable, Windels, Romanski, & Rosell,
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2018). Comme les dates de mise bas des faons de cerfs sont synchronisées dans les paysages,
les faons de cerfs sont une source d'impulsion que les loups et autres prédateurs peuvent
rapidement exploiter (Kunkel & Mech, 1994). Cependant, les taux de survie des faons
augmentent considérablement vers ~8 semaines d'age, lorsqu'ils sont plus mobiles et donc
mieux a méme d'échapper a la plupart des prédateurs (Carstensen et al., 2009 ; Grovenburg
etal., 2011 ; Nelson & Woolf, 1987 ; Rohm et al., 2007), ce qui correspond a une diminution
spectaculaire des faons dans I'alimentation des loups dans le nord du Minnesota (Fuller,
1989 ; Gable, Windels, & Bruggink, 2017 ; Gable, Windels, Bruggink, & Barber-Meyer, 2018).
Pendant cette période de vulnérabilité (ci-apres la « saison précoce de la mise bas »), les
faons comptent sur la dissimulation et la coloration cryptique, en plus du comportement de
toilettage de leur mere pour réduire les odeurs (Conover, 2007 ; Jackson et al., 1972), pour
éviter d'étre détectés par les prédateurs (Nelson & Woolf, 1987). Les « cachettes » des faons
sont déterminées par un processus de sélection a deux niveaux (Bowyer et al., 1998 ; Michel
et al., 2020). Le premier niveau est celui ou les meres choisissent de fourrager pendant 1'été a
l'intérieur de leur domaine vital, et le second est celui ou les faons choisissent de se coucher
al'intérieur des parcelles de fourragement des meres (Grovenburg et al., 2010). Pendant I'été,
les barrages de la forét boréale utilisent de préférence les peuplements de feuillus et de foréts
mixtes des hautes terres (Kohn & Mooty, 1971), et les faons choisissent généralement des
sites de couchage avec une couverture végétale dense et haute qui fournit une dissimulation
visuelle des prédateurs dans les peuplements forestiers (Grovenburg et al., 2010 ; Michel et
al.,, 2020 ; Uresk et al., 1999). Le risque de prédation pour les cetfs pendant I'été peut étre
trés élevé, une étude indiquant que les faons peuvent étre exposés au risque de prédation
presque quotidiennement (Mech, Morris, & Barber-Meyer, 2015). Cependant, les stratégies
exactes utilisées par les loups et les autres prédateurs pour localiser les faons cachés ne sont
pas bien connues (Ruprecht et al., 2022). Parce que les faons de cerfs restent principalement
immobiles pendant qu'ils sont couchés au début de la saison des faons, les loups utilisent
probablement des stratégies de recherche active pour chercher et localiser les faons,
contrairement aux stratégies cursorielles utilisées par les loups lorsqu'ils chassent les grands
ongulés (c'est-a-dire courir plus vite que la proie et ne pas la laisser passer). De plus, comme
les faons se cachent dans des zones peu visibles, les loups utilisent probablement des indices
sensoriels non visuels (par exemple, l'olfaction) pour localiser les faons.

Nous évaluons comment les effets combinés de toutes les modifications majeures du paysage
humain dans un écosystéme forestier boréal du sud influencent I'écologie prédateur-proie
des nouveau-nés de loups et d'ongulés. Plus précisément, nous étudions I'influence relative
des caractéristiques linéaires créées par 'homme, des pratiques de récolte du bois et des
infrastructures humaines sur les schémas spatiaux de prédation des loups sur les faons de
cerfs de Virginie (Odocoilens virginianus). Nos objectifs étaient d'évaluer (1) si les loups chassent
ou tuent les faons de cerfs de Virginie plus pres des caractéristiques du paysage modifié par
I'homme que ce que l'on pourrait attendre sur la base de la disponibilité spatiale, (2) si les
loups chassent ou tuent les faons plus souvent dans les zones récemment exploitées, (3) si
les caractéristiques du paysage modifié par 'homme influencent la probabilité relative de
succes de la chasse au loup en comparant les emplacements des kills sites avec les
emplacements de chasse typiques, et (4) si les faons tués sont situés dans des zones ou la
végétation est plus dense que la moyenne. Collectivement, cette évaluation nous a permis
d'étudier comment les paysages modifiés par I'homme fagonnent la dynamique des nouveau-
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nés des loups et des ongulés, et d'évaluer dans quelles conditions I'hypothese du bouclier
humain peut s'effondrer.

En supposant que les loups ajustent leurs stratégies de recherche de nourriture au début de
la saison des faons, la théorie de la recherche optimale de nourriture suggere qu'ils chassent
sélectivement les faons de cerfs dans des parcelles de ressources de haute qualité afin de
minimiser le temps passé a chercher les faons (Demma et al., 2007 ; Demma & Mech, 2009).
Nous nous attendons également a ce que les loups utilisent les éléments linéaires créés par
I'homme pour se déplacer entre ces parcelles, car les éléments linéaires permettent aux loups
de se déplacer plus efficacement et augmentent probablement leur taux de rencontre avec les
faons. Dickie, Serrouya, et al. (2022) ont émis I'hypothése que les caractéristiques linéaires
peuvent étre particulierement bénéfiques pour les prédateurs chassant de petites proies. Les
petites proies ont besoin d'étre manipulées rapidement, de sorte que la capacité a voyager
efficacement entre les parcelles de ressources de haute qualité peut étre encore plus
importante pour les prédateurs afin d'acquérir suffisamment de nourriture que lorsqu'ils
chassent de grandes proies. Nous avons également émis I'hypothéese que les zones récemment
exploitées fournissent un bon fourrage et une couverture de dissimulation pour les cerfs, et
nous avons donc prédit que les loups chassent et tuent les faons plus pres des zones
récemment exploitées et plus souvent a l'intérieur de ces zones. Nous avons supposé que les
loups détectent principalement les faons de cerfs par l'intermédiaire de Iolfaction, car les
faons se cachent généralement dans les zones a végétation dense. Nous avons donc prédit
que la couverture de dissimulation serait plus importante sur les kills sites des faons que sur
les sites paires aléatoires. Enfin, nous avons évalué le soutien a I'hypothése du bouclier
humain en évaluant les modeles spatiaux de prédation des loups sur les faons en relation avec
les infrastructures humaines. Les preuves soutenant l'hypothése du bouclier humain
démontreraient des kills sites et/ou des lieux de chasse éloignés des infrastructures humaines,
comme cela a été rapporté dans d'autres études (Kaartinen et al., 2005 ; Kojola et al., 2016 ;
Yovovich et al., 2021). Les loups, comme de nombreux grands prédateurs, se montrent
souvent sensibles a I'influence humaine, et nous avons donc émis I'hypothese que les loups
évitent les structures humaines lorsqu'ils se déplacent ou chassent afin d'éviter d'interagir
avec les humains. Cependant, sur la base d'observations directes dans notre zone d'étude,
nous avons soupconné que les cerfs ont tendance a se rassembler pres des structures
humaines, soit pour se protéger des prédateurs, soit pour obtenir des subventions
alimentaires de la part des humains. Compte tenu de ces observations, nous avons prédit que
la plupart des lieux de chasse seraient plus éloignés des batiments, mais que les faons tués
seraient plus proches des batiments en fonction de la disponibilité spatiale.

METHODE

Zone d'étude

Le Greater Voyageurs Ecosystem (GVE) est une zone d'étude de 1960 km? située dans le
nord du Minnesota, aux Ftats-Unis, qui comprend le Voyageurs National Park (VNP) (882
km? et une vaste zone au sud du parc, composée de la Kabetogama State Forest, de la
Superior National Forest, de terres du comté de St. Louis, de terres de sociétés forestieres et
de parcelles privées (Figure 1). Le GVE se trouve dans la province de la forét mixte
Laurentienne et contient quatre grands lacs - Kabetogama, Rainy, Namakan et Sandpoint -
qui couvrent une superficie totale de 342 km* Le GVE est constitué d'un mélange de foréts
boréales du sud et de foréts de feuillus du nord, de tourbicres et de marécages, ainsi que
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d'étangs de castors. La gestion forestiére et le développement humain n'ont pas été autorisés
al'intérieur des limites du PNV depuis sa création en 1975, bien que quelques caractéristiques
linéaires associées a ces activités persistent encore dans certaines zones du parc.
L'exploitation forestiére est treés répandue dans les zones situées au sud du PNV. La plupart
des peuplements forestiers de la région sont exploités selon des pratiques de coupe partielle
ou de coupe a blanc, les deux méthodes laissant une certaine fraction d'arbres non coupés
pour aider a la régénération du peuplement. Le résultat de ces pratiques est un paysage
caractérisé par une mosaique de peuplements forestiers en régénération, dominés par de
jeunes trembles (Populus spp.) et entrecoupés de foréts mixtes matures et de zones humides
(Gable & Windels, 2018). Un vaste réseau de chemins d'exploitation fragmente les foréts et
relie les peuplements forestiers aux chemins de gravier. La densité de la population humaine
tout au long de l'année est faible (~1-2 personnes/km?), mais la région connait un afflux de
touristes saisonniers et de visiteurs pendant I'été et I'automne.
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FIGURE 1. Carte de I'Ecosystéme Greater Voyageurs (GVE), dans le nord du Minnesota, aux Etats-Unis. Le panneau
supérieur gauche montre le GVE (ligne verte), le parc national Voyageurs (ligne noire en pointillés) et toutes les
caractéristiques linéaires & l'intérieur et autour du GVE (lignes bleues fines). Le panneau de droite montre un sous-
ensemble de faons tués inclus dans cette étude (triangles violets/blancs) dans une zone entourée d'éléments linéaires,
de zones de récolte de bois et de structures humaines (empreintes de batiments)

La GVE abrite une population de loups stable (densité moyenne de 57,5 loups/1000 km?)
depuis 8 ans et probablement depuis plusieurs décennies (Gable et al., 2022). Les loups ont
été inscrits sur la liste fédérale des especes en voie de disparition pendant toute la durée de
cette étude, de sorte qu'il n'y a pas eu d'abattage ou de chasse illégale de loups. Cependant,
l'abattage illégal par I'hnomme est une source commune de mortalité des loups dans les parties
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de la zone d'étude situées en dehors du PNV (Cassidy et al., 2023). Le cetf de Virginie est la
principale proie annuelle des loups dans le GVE, le castor étant une proie secondaire
importante (densité moyenne de castors de 1,0-1,6 colonies/km?). Les cerfs de Virginie sont
communs dans le GVE avec des densités de 2-4 cerfs/km” entre 2014 et 2021 (Gable,
Windels, & Olson, 2017). Les orignaux sont relativement rares dans le PNV (<0,15
orignal/km?) et au sud du parc (<0,05 orignal /km* ; Gable, Windels, & Olson,2017 ; Windels
& Olson, 2019).

Capture de loups et pose de colliers

Nous avons capturé 28 loups au cours de la période 2016-2021 a l'aide de pieges a machoires
rembourrés en caoutchouc et les avons équipés de colliers GPS réglés pour enregistrer les
emplacements toutes les 20 minutes. Toutes les captures et manipulations de loups ont été
approuvées par les comités institutionnels de soins et d'utilisation des animaux du Service
des parcs nationaux (MWR_VOYA_WINDELS_WOLF : Annexe A) et de I'Université du
Minnesota (1905-37051A). Pour plus de détails sur la capture et la manipulation des loups,
voir Gable et al. (2020).

Lieux de chasse des loups et recherche des faons tués par les loups

Au cours de la période 2016-2021, nous avons visité des grappes d'emplacements de loups
marqués par GPS afin de localiser les animaux tués. Nous avons défini une grappe comme
deux ou plusieurs emplacements consécutifs a moins de 200 m du premier emplacement, et
>500 m du site d'origine actuel (Gable et al, 2020). Dans les grappes, nous avons
systématiquement recherché dans un rayon de 20 m autour de chaque position GPS de la
grappe des preuves de mise a mort ou de litiere (Gable et al.,, 2016 ; Metz et al., 2011). Les
preuves d'une mise a mort comprennent la présence de fragments d'os, de poils de proie, de
dents, de sang frais et/ou de marques de trainée (Cristescu et al., 2022). Nous avons considéré
qu'un faon avait été tué par un loup porteur d'un collier si: (1) I'age estimé des restes du faon
et les perturbations correspondaient a la présence d'un loup a collier sur le site, (2) il n'y avait
aucune preuve de la présence de prédateurs autres que les loups, et (3) il y avait des preuves
¢videntes d'une lutte sur le site. Une fois identifiés, nous avons enregistré I'emplacement
spécifique des animaux tués a I'aide de récepteurs GPS portatifs. Les loups chassent presque
toujours lorsqu'ils se déplacent et sont des prédateurs tres flexibles qui exploitent facilement
les rencontres opportunistes avec des proies lorsqu'ils se déplacent (Mech, Smith, &
MacNulty, 2015). Par conséquent, toutes les positions GPS qui ne font pas partie d'une
grappe GPS et qui se trouvent a plus de 500 m du site d'origine représentent des « lieux de
chasse » (DeCesare, 2012).

Covariables d'habitat et de paysage

Sources de données

Nous avons évalué les lieux de chasse et de prédations des loups en relation avec les
caractéristiques linéaires créées par 'homme, les structures humaines, les zones d'exploitation
du bois et les types de couverture du sol. Nous avons généré une couche étendue d'éléments
linéaires a partir de notre travail sur le terrain dans le GVE. La couche d'éléments linéaires
comprenait des routes en terre et pavées, des pistes de loisirs (pistes de VI'T), des pistes de
motoneige, des sentiers de randonnée, des lignes électriques et des couloirs de chasse
(chemins dégagés rayonnant a partir d'un affat de chasse). Beaucoup, sinon la plupart, des
¢léments linéaires de la zone ont été créés pour des pratiques de récolte du bois, mais ont
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depuis été entretenus par des utilisateurs récréatifs (utilisateurs de VI'T, chasseurs), ce qui
empéche la régénération de ces éléments. Il est également courant que les résidents locaux
créent des éléments linéaires a des fins récréatives. Notre objectif était d'évaluer I'utilisation
pat les loups de tous les éléments linéaires créés et entretenus par I'homme, et pas seulement
ceux qui sont accessibles aux véhicules ou visibles sur les images aériennes, et donc d'inclure
des éléments mineurs (par exemple, des sentiers de randonnée, des couloirs de chasse) dans
notre réseau d'éléments linéaires.

Pour évaluer le role de l'infrastructure humaine sur la dynamique spatiale des faons de loups
et de chevreuils, nous avons combiné la couche des empreintes de batiments de Microsoft
US (Microsoft, 2018) avec la couche des empreintes de batiments d'OpenStreetMap
(contributeurs d'OpenStreetMap, 2022 ; openstreetmap.org).

Nous avons cartographié toutes les activités de récolte de bois dans la région en créant des
caractéristiques polygonales de chaque zone récoltée dans le GVE de 2000 a 2021 en utilisant
une combinaison d'images aériennes et de dossiers de vente de bois du United States Forest
Service, du Minnesota Department of Natural Resources, du comté de Koochiching et du
comté de Saint Louis. Cette méthode nous a permis d'identifier I'age approximatif (+ 1 an)
de chaque zone récoltée. Les zones exploitées <15 ans étaient dominées par des foréts de
début de succession (en grande partie des trembles), que les cerfs sélectionnent de préférence
(Darlington et al., 2022). Nous avons classé les zones de récolte en trois catégories d'age
depuis la récolte : 0-5 ans apres la récolte, 6-10 ans apres la récolte et 11-15 ans apres la

récolte.

Nous avons classé le type de couverture terrestre dominant autour de chaque emplacement
en utilisant les données polygonales de la récolte et les données nationales de couverture
terrestre (NLCD) de 2019 (Dewitz, 2021), qui ont été obtenues au milieu de notre période
d'étude. Nous avons d'abord supprimé toutes les zones classées comme "eaux libres" dans
la couche NLCD, puis nous avons reclassé les catégories restantes en six types de couverture
différents : "Herbacées" (types Herbacées, Foin/Paturage, Cultures), "Développées" (Terres
stériles, toutes les classes Développées, qui représentent généralement des routes pavées et
en gravier dans la région), "Zones humides" (Zones humides boisées, Zones humides
herbacées émergentes), "Forét caduque" (Forét caduque, et classes Arbustes/Broussailles qui
étaient en grande partie des zones exploitées), "Forét mixte", et "Forét a feuilles persistantes”.
Nous avons ensuite remplacé le type de couverture NLCD par le groupe d'age depuis la
récolte correspondant (0-5, 6-10, ou 11-15 ans apres la récolte) pour les zones récoltées pour
chaque année 2016-2021, ce qui a donné lieu a des couches de couverture terrestre annuelle
pour chaque année. Le type de couverture terrestre pour chaque lieu de chasse a été extrait a
chaque point GPS, tandis que la couverture terrestre pour les sites d'abattage a été déterminée
en prenant le type de couverture dominant (le plus grand pourcentage parmi tous les types)
dans une zone tampon de 30 metres autour du kill site.
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Evalnation de la visibilité sur les sites de prédation (Kill site)

Nous avons évalué la couverture de dissimulation dans un sous-ensemble de kills sites en
mesurant la visibilité horizontale a deux échelles spatiales différentes : a l'intérieur d'une
patcelle et entre les parcelles. Nous avons évalué la dissimulation a I'intérieur des parcelles
en comparant la visibilité horizontale sur les kills sites (ou nous avons supposé que le faon
était couché lorsqu'il a été tué) avec les emplacements situés a 50 m des kills sites dans chaque
direction cardinale (Annexe S1 : Figure S1). La dissimulation entre les parcelles a été évaluée
en comparant la visibilité sur les kills sites avec la visibilité sur des emplacements aléatoires
dans le territoire de chaque loup (un emplacement aléatoire pour chaque kill site identifié
pour ce loup). A chaque endroit, nous avons mesuré la visibilité horizontale en placant une
planche de 30,5 cm X 10,0 cm sur le sol (qui avait approximativement la taille d'un faon
couché ; Annexe S1 : Figure S1 ; Alldredge et al., 1991 ; Griffith & Youtie, 1988). Nous avons
enregistré la distance maximale a laquelle toute partie de la planche pouvait étre vue de
chaque direction cardinale 2 1 m au-dessus du sol pour représenter la perspective d'un loup
debout. Nous avons également enregistré la visibilit¢é a 5, 10 et 15 m de la planche de
couverture dans chaque direction. Nous n'avons évalué la visibilité qu'en 2016 et 2017
(données de sept loups) en raison de contraintes logistiques.

Analyses statistiques
Evaluation des caractéristiques du paysage des kills sites des loups et des lieux: de chasse. ..

Prédictions spatiales de I'effet moyen des variables du modéle. ..

Analyse de la visibilité des kills sites

La visibilité (moyenne de toutes les directions cardinales) était fortement corrélée a 5, 10 et
15 m de la planche de couverture. Ainsi, nous avons formellement comparé uniquement la
distance maximale moyenne (en metres) a laquelle la planche de couverture était visible dans
le sous-ensemble des kills sites et des sites aléatoires appariés pour les analyses a l'intérieur et
a l'extérieur des parcelles. Nous avons utilisé des modeles linéaires a effets mixtes avec "I'ID
du loup" comme intercepteur aléatoire pour prendre en compte les abattages multiples des

meémes individus.

RESULTATS

Au cours de la période 2016-2021, nous avons recherché 21 725 groupes de 28 loups et
identifi¢ 570 faons tués par des loups. Parmi ceux-ci, 427 animaux tués par 26 loups (31
saisons de loups ; nous avons recueilli des données sur les kills sites de cinq loups pour
plusieurs saisons) ont été tués au début de la saison de reproduction (du 27 mai au 15 juillet).
Nous avons collecté 11 185 "lieux de chasse" de ces 26 loups pendant le début de la saison
de reproduction.

Evaluation des caractéristiques du paysage des kills sites et des lieux de chasse
Modeles de sites de chasse et de prédation

Les loups ont chassé plus pres des caractéristiques linéaires que ce que I'on aurait pu attendre
sur la base de la disponibilité spatiale (c'est-a-dire plus pres des caractéristiques linéaires en
moyenne que les points « disponibles » utilisés pour la comparaison ; B = -0,178, 95% CI =
-0,194, -0,163, p < 0,001 ; Figure 2, Tableau 1). Par rapport au type de couverture forestiere
caduque du NLCD, les loups ont choisi des zones 0-5 ans apres la récolte, des types de
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couverture développée et des types de couverture herbacée lorsqu'ils chassaient les faons
(Tableau 1) (les types de couverture développée du NLCD correspondent en grande partie
aux routes et aux parkings de la région). Cependant, la distance par rapport a la zone exploitée
la plus proche et la structure humaine n'ont pas eu d'influence sur le choix de la chasse au
loup (Figure 2, Tableau 1).

Model
Kill site model
== Hunting model

=== Kill versus hunting location comparison
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FIGURE 2. Estimations des coefficients décrivant l'influence de la proximité des caractéristiques anthropogéniques du
paysage (zone de récolte de bois la plus proche, structure humaine la plus proche, caractéristique linéaire la plus proche)
& partir de trois modéles différents évaluant la dynamique spatiale des faons de loups et de chevreuils dans I'Ecosystéme
Greater Yoyageurs dans le nord du Minnesota, aux Etats-Unis. Les estimations ou les 95% Cl se chevauchent O ont un
point ouvert. Les loups ont chassé et tué des faons plus prés des caractéristiques linéaires que ce qui aurait été attendu
sur la base de la disponibilité. Les loups ont également tué des faons plus prés des structures humaines que ce que I'on
aurait pu attendre en fonction de la disponibilité, et par rapport aux endroits oU les loups chassent généralement les
faons. La proximité des zones d'exploitation du bois n'a pas eu d'effet sur les lieux de chasse ou de kills

Les loups ont tué des faons plus pres des éléments linéaires (3 = -0,093, 95% CI = -0,172, -
0,014, p = 0,021) et des structures humaines (8 = -0,229, 95% CI = -0,335, -0,122, p < 0,001)
que ce que l'on aurait pu attendre sur la base de la disponibilité (Figure 2, Tableau 1). Par
rapport au type de couverture foresticre a feuilles caduques, les loups étaient moins
susceptibles de tuer des faons dans les foréts a feuilles persistantes (Tableau 1). Nous avons
également constaté que les loups semblaient tuer des faons plus souvent dans les zones 0-5
ans apres la récolte que dans les zones a feuilles caduques, bien que cette tendance n'ait pas
atteint une signification statistique (p = 0,063). Cependant, comme pour les résultats du
modele de chasse, la proximité de la zone de récolte du bois n'a pas eu d'influence sur les
lieux d'abattage (8 = 0,013, 95% CI = -0,056, 0,082, p = 0,72 ; Figure 2).

TABLEAU 1. Résultats des modéles mixtes linéaires généralisés logistiques évaluant la sélection par les loups (Canis
lupus) des types de couverture terrestre et la proximité des caractéristiques linéaires créées par 'homme, des structures
humaines et des zones récemment exploitées lors de la chasse et de la mise & mort des faons de cerfs de Virginie
(Odocoileus virginianus) de la fin mai & la mi-juillet de 2016 & 2021 dans le Minnesota, aux Etats-Unis
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Kill versus hunting

Kill site model Hunting model location comparison
Conf. Conf. Conf. Conf. Conf. Conf.
Variable Estimate low high P Estimate low high P Estimate low high P
Intercept —=9.604 =10.35 —8.862 <0.001 —8.296 —B8.480 —8.112 <0.001 =2.351 —3.169 —1.532 <0.001
Distance to —0.093 —0.172 —0.014 0.021 —0.178 —0.194 —0.163 <0.001 0.065 —0.015 0.145 0113
linear
feature
Distance to —0.229 —0.335 —=0.122 <0.001 —0.018 —0.041 0.005 012 —=0.187 —0.297 =0.077 0.001
building
Distance to 0.013 —0.056 0.082 0.72 0.003 —0.012 0.019 0.68 —0.008 —0.082 0.067 0.84
harvest
area
Harvest 0.592 —0.031 1.216 0.063 0.55 0.424 0.676  <0.001 0.012 —0.628 0.652 097
0-5 years
Harvest —0.145 —0.692 0403 0.61 —0.02 —0.128 0.088 072 0.014 —0.545 0.573 096
6-10 years
Harvest 0.274 —0.316 0.864 0.36 —0.045 —0.176 0.085 0.49 0.293 —0.322 0.909 035
11-15 years
Developed —0.742 —1.758 0.274 0.153 0.576 0.455 0.696  <0.001 —L.062 —=2.083 —0.041 0.041
Evergreen —0.448 —0.928 0.032 0.067 —0.079 —0.165 0.007 0070 —0.310 —0.799 0.180 022
forest
Herbaceous —0.608 —1.768 0.552 0.304 0.649 0.514 0.784  <0.001 —1.108 —2272 0.057 0.062
Mixed forest 0.115 —0.158 0.389 0.408 0.031 —0.024 0.086 027 0.073 —0.207 0.354 0.61
Wetland 0.029 —0.255 0313 0.841 0.041 —0.015 0.096 015 0.007 —0.282 0.296 096

Note : Les modeles "kill site" et "chasse" ont évalué l'influence des variables testées sur les kills sites des faons de cerfs
et les sites de chasse aux loups par rapport aux sites disponibles sur le territoire de chaque loup (c'est-a-dire le modéle
d'étude de sélection de I'habitat utilisé-disponible). Le modéle "comparaison des kills sites et de chasse" a comparé la
maniére dont les caractéristiques du paysage peuvent influencer la probabilité relative de succés de la chasse au loup
en comparant les kills sites et de chasse. La "forét de feuillus" a été fixée comme niveau de référence pour la variable
catégorielle de I'occupation du sol. Les paramétres en gras ont des IC & 95% (conf. faible, conf. élevé) qui ne dépassent
pas 0, et p < 0,05

Plusieurs caractéristiques du paysage ont influencé différemment les kills sites et les sites de
chasse. En particulier, les kills sites étaient plus proches des structures humaines que les
endroits ou les loups chassaient généralement les faons (3 = -0,187, 95% CI = -0,297, -0,077,
p = 0,001 ; Figure 2, Tableau 1). Les loups ont également eu tendance a avoir un succes de
chasse relatif plus faible pres des éléments linéaires et dans les types de couvertures herbacées
et développées (généralement des routes pavées et en gravier) (c'est-a-dire que les kills sites
¢taient rares dans ces zones par rapport a la fréquence a laquelle les loups ont chassé dans
ces zones ; Tableau 1). Le terme d'effet aléatoire pour « l'identification du loup » a eu une
influence minimale dans chaque modele (les coefficients de corrélation intraclasse varient de
02a2)9).

Prédictions spatiales de la probabilité relative d'utilisation

Les prédictions spatiales de RSS pour chacun des trois modeles évalués (modele d'abattage,
modele de chasse, comparaison entre l'abattage et la chasse) dans l'ensemble de la zone
d'étude ont donné des estimations de RSS pour 1 787 034 cellules de la grille (Figure 3).
L'effet moyen au niveau de la population de chaque variable continue (distance a la zone
exploitée la plus proche, caractéristique linéaire et structure humaine) sur la chasse au loup
etla sélection des kills sites est présenté dans la Figure 4a-c. Les figures refletent généralement
les schémas trouvés dans chaque modele évalué (c'est-a-dire que les loups ont chassé et tué
des faons pres des caractéristiques linéaires, les loups ont tué des faons pres des structures
humaines, et la proximité de la zone exploitée la plus proche n'a pas eu d'effet sur les kills
sites ou les lieux de chasse). Cependant, nous avons trouvé qu'au niveau de la population, et
apres avoir fait la moyenne de la disponibilité totale de chaque variable dans toute la zone
d'étude, les loups avaient tendance a chasser également plus prés des batiments que ce que
l'on pourrait attendre sur la base de la disponibilité spatiale (Figure 4c).
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FIGURE 3. Force de sélection relative (RSS) prédite pour chacun des trois modéles évaluant la dynamique spatiale des
faons de loups et de chevreuils dans I'Ecosystéme du Grand Voyageur (GVE) dans le nord du Minnesota, Etats-Unis
(modéle de comparaison entre le site d'abattage [a, b], la chasse [c, d] et le site d'abattage par rapport au site de
chasse [e, f]). Les prédictions pour I'ensemble de la GVE sont présentées dans les panneaux de gauche (a, ¢, e), tandis
que les panneaux de droite (b, d, f) sont des prédictions du modéle & une échelle spatiale plus fine qui correspond & la
zone située dans les cases indicatrices des panneaux de gauche. Les valeurs de RSS ont été mises & I'échelle avec un
minimum de O et un maximum de 1 pour ces graphiques afin de faciliter la visualisation/comparaison entre les modéles
testés. Dans les panneaux (a-d), les valeurs RSS plus proches de 1 (rouge) indiquent des zones de plus grande sélection,
tandis que les valeurs plus proches de O (bleu) indiquent des zones non sélectionnées par les loups. Dans les panneaux
(e, f), les valeurs proches de 1 correspondent & des zones oU les loups ont eu un succés relativement élevé en tuant des
faons par rapport & la fréquence d'utilisation de ces zones pour la chasse, tandis que les valeurs proches de O
correspondent & des zones oU les loups ont tué des faons moins fréquemment par rapport & I'vtilisation de ces zones
pour la chasse

Sur la base de la disponibilité totale des types de couverture terrestre dans la zone d'étude,
notre analyse a indiqué que les valeurs RSS des loups tués étaient plus élevées pour les zones
de récolte du bois (0-5 ans apres la récolte, et légerement plus élevées dans les zones 11-15
ans apres la récolte) que les valeurs RSS moyennes (Figure 4d). Les valeurs RSS du modele
de chasse étaient inférieures a la moyenne dans les types de couverture forestiere développée,
herbacée et sempervirente (Figure 4d). Les valeurs RSS du modecle de chasse reflétaient
largement les résultats modélisés présentés précédemment. En comparant les kills sites et de
chasse, les valeurs RSS suggerent que les loups ont eu un plus grand succes relatif en chassant
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les faons dans les zones 11-15 ans apres la coupe (Figure 4d). Les valeurs de RSS étaient plus
faibles dans les types de couverture terrestre développés, les foréts sempervirentes et les
herbacées, ce qui indique que les loups avaient un succes de chasse relatif plus faible dans ces
zones (Figure 4d).

Evaluation de la visibilité sur les kills sites

La visibilit¢é maximale a 1 m du sol sur les kills sites (7 = 55) et les sites aléatoires (moyenne
des quatre directions cardinales) était généralement tres faible (moyenne * SD : 5,75 * 3,44
et 7,09 £ 3,79 m, respectivement), reflétant la végétation dense typique de la zone d'étude
(Figure 5a). La visibilité horizontale a 5 m de la planche de couverture était fortement corrélée
avec la distance de visibilité maximale (Figure 5b). Le modele de visibilité a l'intérieur d'une
parcelle a montré que la visibilité maximale de la planche de couverture n'était pas différente
entre les kills sites des faons et les emplacements situés a 50 m des kills sites (Bngom = 0,544,
95%CI = -0,930, 2,023, p = 0,47, n = 30 ; Figure 5¢). Cependant, le mod¢le parmi les parcelles
a 1évélé que la distance maximale de visibilité était plus faible sur les sites d'abattage des faons
que sur les sites aléatoires a l'intérieur du territoire de chaque loup (Brandom = 2,924, 95%CI =
1,535, 4,314, p < 0,001, » = 55 ; Figure 5¢). Le terme d'effet aléatoire de l'identification du

loup n'a eu aucune influence dans les deux modeles.

DISCUSSION

Notre étude démontre que les caractéristiques du paysage modifiées par 'homme ont
considérablement influencé les stratégies utilisées par les loups pour chasser les faons de cerfs
de Virginie et les endroits ou les loups finissent par tuer les faons au début de la saison des
faons. Chaque altération majeure du paysage par 'homme que nous avons examinée -
exploitation foresticre, caractéristiques linéaires et infrastructures humaines - dans la vallée
du fleuve Saint-Laurent a influencé la prédation des loups sur les faons d'une maniére ou
d'une autre. Les pratiques de récolte du bois et les structures humaines semblent affecter la
distribution spatiale des cerfs, qui sont probablement attirés vers ces zones pour la nourriture
ou la sécurité percue, et les emplacements ultérieurs des faons tués par les loups. Les
caractéristiques linéaires créées et entretenues par 'homme créent a leur tour un réseau
connecté de corridors de déplacement que les loups ont choisi pour se déplacer entre ces
zones de proies de haute qualité, qui avaient généralement une visibilité horizontale plus
faible que d'autres zones similaires dans le GVE. Etant donné que les altérations humaines
que nous avons examinées ne sont pas uniques a notre région, nos résultats sont susceptibles
d'étre généralisés a d'autres écosystemes de la forét boréale méridionale. Nous apportons un
éclairage nouveau sur le role que le développement humain et les pratiques d'extraction des
ressources ont eu sur les modeles spatiaux d'interactions entre loups et ongulés et sur les

stratégies utilisées par les loups pour chasser les ongulés nouveau-nés.
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FIGURE 4. Probabilité relative d'utilisation moyenne au niveau de la population pour chaque variable évaluée dans le
modeéle de kills, le modéle de chasse et le modéle comparant les lieux de chasse et de kills, extraite des prédictions
générées dans l'ensemble de I'Ecosystéme Greater Voyageurs dans le nord du Minnesota, aux Etats-Unis, & une
résolution de 30 X 30 m (n = 1 787 034 pixels). Les panneaux (a-c) représentent les valeurs de force de sélection
relative (RSS) rééchelonnées sur I'ensemble de la distribution de chaque variable évaluée, ajustée ici & I'aide de modéles
additifs généralisés avec des splines de régressions cubiques. Le panneau (d) montre la distribution (boxplot) des valeurs
RSS pour les neuf types d'occupation du sol évalués dans chaque modéle. La ligne noire en pointillés représente la valeur
médiane du RSS dans I'ensemble de la zone d'étude, telle que prédite par chaque modéle ; les boxplots situés vers la
droite de la ligne indiquent une sélection relative plus importante, tandis que les boxplots situés vers la gauche de la
ligne indiquent une sélection relative réduite. Les valeurs RSS aberrantes du panneau (d) ne sont pas indiquées pour
faciliter l'interprétation et la visualisation. Pour le modéle comparant les lieux d'abattage et de chasse, les valeurs
proches de 1 correspondent & des éléments du paysage ou les loups ont une plus grande probabilité relative d'abattre
des faons par rapport & la fréquence d'utilisation de ces éléments pour la chasse ; les valeurs proches de 0 indiquent
que les loups ont eu un succés de chasse plus faible dans ces éléments du paysage par rapport & la fréquence d'utilisation
de ces éléments pour la chasse
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FIGURE 5. Mesures de la visibilité horizontale sur les kills sites des faons et sur des sites aléatoires appariés dans
I'Ecosystéme du Grand Voyageur dans le nord du Minnesota, Etats-Unis. Le panneau (a) montre des diagrammes de
densité de la visibilité moyenne des panneaux de couverture & 5, 10 et 15 m des sites oU les loups ont tué des faons (n
= 55). Le panneau (b) montre la relation entre la distance maximale moyenne & laquelle la planche de couverture était
visible & l'abattage (en métres) et la proportion de la planche de couverture visible & 5 m. Le panneau (¢) montre des
diagrammes en boite de la distance maximale moyenne & laquelle la planche de couverture était visible & I'abattage
et & des emplacements aléatoires appariés. Il n'y avait pas de différence dans la visibilité maximale & partir de
I'analyse intra-parcellaire (& gauche, n = 30), mais la visibilité aux sites d'abattage était significativement inférieure &
celle des sites aléatoires dans I'analyse inter-parcellaire (& droite, n = 55)

Les batiments et I'exploitation du bois fagonnent les endroits ou les loups tuent les

ongulés nouveau-nés

Johnson-Bice et al. 2023 15 Traduction Deepl & RP — 09/03/2024



Les loups ont tué des faons a proximité de structures humaines, ce qui suggere que, bien que
les grands prédateurs soient généralement considérés comme évitant les zones modifiées par
I'homme, la disponibilité des proies peut parfois I'emporter sur la sensibilité des loups a
I'égard de I'homme. En effet, la proximité d'infrastructures humaines (batiments) a eu
l'influence la plus forte de toutes les variables testées sur la localisation des kills sites (Figure
2, Tableau 1). Nos prédictions spatiales au niveau de la population suggerent que les loups
chassent généralement les faons pres des batiments et qu'ils ont également un succes de
chasse relativement élevé pres des batiments (c'est-a-dire que les sites de mise a mort des
faons étaient plus fréquents prés des batiments par rapport a la force de sélection des loups
pour ces zones lors de la chasse ; Figure 4c). Ces résultats contrastent avec 1'hypothése du
bouclier humain, qui postule que les humains ou les infrastructures humaines devraient
fournir un refuge aux proies contre les prédateurs qui sont sensibles a l'activité humaine
(Berger, 2007). La plupart des batiments de le GVE, une communauté rurale, sont des
structures d'hébergement saisonnicres (cabanes, centres de villégiature) entrecoupées de
résidences a I'année. 11 est donc possible que le niveau d'activité humaine dans notre région
ne soit pas suffisamment élevé pour que les loups modifient substantiellement leur
comportement de prédation. Le soutien a I'hypotheése du bouclier humain peut donc
dépendre de l'ampleur de l'activité humaine, ou si la présence humaine ou l'empreinte
humaine est le facteur anthropogénique dominant, car ces facteurs peuvent avoir des effets
non équivalents sur la faune sauvage (Nickel et al., 2020). Les loups peuvent également
chasser sélectivement plus pres des batiments pendant les périodes de la journée ou les
interactions avec les humains seraient plus rares (par exemple, pendant la nuit), comme cela
a été démontré avec d'autres grands carnivores (Valeix et al., 2012 ; Wang et al., 2017), bien
qu'une telle analyse n'ait pas fait partie du champ de notre étude. D'autres ont montré que
les loups sont plus tolérants aux infrastructures lorsqu'ils visitent des parcelles de ressources
de haute qualité (Carricondo-Sanchez et al., 2020 ; Lesmerises et al., 2012), ce qui pourrait
également étre le cas dans la vallée du Danube. De nombreux résidents a l'année dans le
GVE nourrissent les cerfs pendant I'hiver, et ces subventions alimentaires peuvent conduire
les cetfs a se rassembler autour des infrastructures humaines dans le GVE pendant I'hiver et
parfois I'été (T. Gable & A. Hombkes, observations personnelles). Ainsi, notre constatation
que les animaux tués étaient proches des batiments peut refléter la réponse spatiale des cerfs
a I'égard des batiments. Indépendamment du mécanisme spécifique, nos résultats prouvent
que les infrastructures humaines influencent les schémas spatiaux de prédation des loups sur
les ongulés nouveau-nés, probablement en attirant les ongulés dans ces zones pour des
raisons de nourriture et/ou de sécurité.

Comme prévu, les zones de forét de début de succession créées par les pratiques
d'exploitation du bois ont influencé les zones ou les loups ont chassé et tué des faons. Les
loups ont choisi des zones récemment exploitées (0-5 ans apres l'exploitation) lorsqu'ils
chassaient les faons, et les animaux tués étaient également plus susceptibles d'étre trouvés
dans ces types de couverture (Figure 4d). Les jeunes zones de récolte dans la vallée du fleuve
Saint-Laurent sont principalement composées d'arbres a feuilles caduques en régénération et
d'une végétation dense en sous-étage (principalement des trembles), qui fournissent
probablement des conditions idéales pour le fourrage des cerfs adultes et des cachettes pour
les faons (Courtois et al., 2002 ; Rohm et al., 2007). En effet, des études menées dans d'autres
parties de la forét boréale ont démontré que les cerfs choisissent souvent des zones
récemment exploitées pendant 1'été (Lesage et al., 2002 ; McKay & Finnegan, 2023). Bien
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que ces parcelles d'habitat de haute qualité puissent avoir des avantages pout les ongulés
adultes et néonataux, les loups semblent exploiter les cerfs qui s'y concentrent. Cependant,
lorsque les zones exploitées vieillissent, le broutage devient hors de portée des cerfs en peu
de temps (Miller et al., 2009 ; Oswalt et al., 2000), et c'est probablement la raison pour laquelle
nous n'avons constaté que peu ou pas d'effet des zones 6-10 et 11-15 ans apres l'exploitation
sur 'emplacement des kills sites (Figure 4d). Nos conclusions selon lesquelles les loups
pratiquent une chasse sélective dans les peuplements forestiers en régénération sont
cohérentes avec plusieurs autres études réalisées dans des environnements forestiers boréaux
(par exemple, Houle et al., 2010 ; Muhly et al., 2019). Cependant, bien que les kills sites et les
lieux de chasse soient plus susceptibles de se produire dans des zones récemment exploitées,
nous avons constaté que la proximité de la zone exploitée n'avait aucune influence sur la
prédation des loups sur les faons de cerfs, contrairement a d'autres systemes loup-ongulés
ou les loups se déplacent souvent pres des lisieres des peuplements exploités (Boucher et al.,
2022).

L'homme a-t-il créé des pieges écologiques pour les faons de cetfs a travers le développement
d'infrastructures et les pratiques d'extraction des ressources ? Ftant donné que les faons tués
se trouvaient dans des zones récemment exploitées et plus proches des batiments et des
éléments linéaires créés par 'homme que ce a quoi l'on pourrait s'attendre, il est tentant de
suggérer que ces zones peuvent constituer une attraction fatale pour les cerfs. Cependant,
sans connaissance détaillée de I'écologie des cerfs dans le GVE, nous ne pouvons pas dire si
la sélection des cerfs pour ces zones a eu des effets inadaptés au niveau de la population, ce
qui indiquerait un picge écologique (Robertson & Hutto, 2006 ; Schlaepfer et al., 2002). En
d'autres termes, nous ne disposons pas de données sur l'utilisation de l'espace ou la sélection
des habitats par les cerfs dans notre zone d'étude, ni sur la maniére dont ces traits
comportementaux sont liés a la dynamique de la population de cerfs. En supposant que les
loups chassent les faons des cerfs 1a ou ils sont présents, nous pouvons supposer que les
faons des cerfs sont disponibles et accessibles dans certains habitats plus que d'autres d'apres
notre analyse (plus prés des routes et des infrastructures humaines, dans les parcelles
foresticres récemment exploitées). Cependant, méme si la plupart de ces zones sont
directement touchées par l'activité humaine, cela n'implique pas nécessairement que ces
zones sont des pieges écologiques : les avantages offerts par l'activité humaine (subventions
alimentaires ou sécurité contre les humains, fourrage de haute qualité provenant de la récolte
du bois) peuvent I'emporter sur le risque de prédation lorsque 'on considere les cycles de vie
annuels a I'échelle de la population. En effet, d'autres recherches menées dans la région n'ont
trouvé aucune preuve que le développement humain affectait le risque de prédation des cerfs
(Olson et al., 2021). De plus amples informations sur I'écologic des mouvements et la
démographie des cerfs dans la région, y compris sur la fagon dont la prédation des loups sur
les faons affecte I'abondance et le recrutement des cetfs, sont nécessaires pour déterminer si
ces caractéristiques du paysage modifié par I'homme fonctionnent comme des pieges
¢écologiques.

Stratégies de chasse au loup et role des éléments linéaires créés par I'homme

Les ¢tudes évaluant les schémas de prédation a petite échelle sur les ongulés nouveau-nés
ont été largement menées en marquant et en suivant les nouveau-nés plutot que les
prédateurs, car il est souvent difficile de localiser et d'identifier les restes des kills sites des
petites proies. Les faons de cerfs pesent ~2,8-3,0 kg a la naissance et peuvent étre presque
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entierement consommés par les prédateurs en seulement 20-60 min (données non publiées ;
Carstensen et al., 2009), laissant peu de preuves d'un événement de mise a mort a trouver
lors de la recherche de groupes de positions GPS de prédateurs munis d'un collier (Palacios
& Mech, 2011). Ainsi, les stratégies comportementales utilisées par les loups et les autres
prédateurs pour chasser les ongulés nouveau-nés sont restées largement non résolues
(Ruprecht et al., 2022). Les chercheurs ont montré que des méthodes intensives telles que
l'utilisation de chiens de détection peuvent localiser les kills sites de petites proies (Petroelje
et al.,, 2021) ; cependant, nous avons constaté que la combinaison d'intervalles de fixation
GPS a haute fréquence et d'un personnel de terrain hautement qualifié peut également
localiser avec succes les sites kills sites de petites proies (Gable et al., 2016, 2020, 2021 ; Gable
& Windels, 2018), et finalement aider a faire progresser notre compréhension des stratégies
que les loups (et probablement d'autres prédateurs) utilisent pour chasser les ongulés

nouveau-nés.

La visibilité horizontale moyenne dans le GVE est faible, et la visibilité lors de I'abattage des
faons était encore plus faible (Figure 5), ce qui indique que la vision n'est certainement pas
le sens dominant que les loups utilisent pour localiser les faons. Nous ne pouvons pas
déterminer si les faons tués par les loups se sont couchés dans des zones moins bien cachées
visuellement que les faons non détectés et tués par les loups. Quoi qu'il en soit, avec une
visibilité aussi faible dans la zone d'étude (moyenne de 7,7 m), la végétation dense semble
offrir peu d'opportunités aux prédateurs de localiser visuellement les faons couchés. Alors
comment les loups détectent-ils les faons ? Ftant donné la densité de la végétation et leur
sens aigu de l'odorat, les loups sont susceptibles de détecter les faons a partir d'indices
olfactifs. Mech et Boitani (2003) ont émis I'hypothése que siles faons peuvent avoir une sorte
d'odeur masquée, il est peu probable qu'ils soient sans odeur. Par ailleurs, étant donné la forte
association entre les faons et les meres, il est possible que les loups détectent plutot I'odeur
ou la présence de la mere, ce qui les conduit finalement a l'endroit ou se trouve le faon.
Malgré le risque accru de prédation, les cerfs choisissent parfois des caractéristiques linéaires
pendant I'été (Darlington et al., 2022), ce qui peut conduite a des opportunités accrues pour
les loups de rencontrer les odeurs des cerfs. Nos résultats semblent soutenir 1'une de ces
hypotheses ou les deux, mais de futures recherches évaluant les modéles de direction du vent
(sensu Gable et al., 2021 ; Togunov et al., 2017), par exemple, pourraient fournir un meilleur
apercu du role que joue I'olfaction dans la détection des faons par les loups.

Les loups de notre étude ont montré une forte sélection pour voyager le long des
caractéristiques linéaires créées par 'homme lors de la chasse aux faons de cerfs, un modele
cohérent avec de nombreuses autres études qui ont évalué comment les caractéristiques
linéaires influencent le comportement de recherche de nourriture des loups (par exemple,
DeMars & Boutin, 2018 ; Dickie et al., 2017, 2020 ; Latham, Latham, Boyce, & Boutin, 2011 ;
McKenzie et al, 2012 ; Newton et al, 2017). Les loups ont semblé avoir relativement moins
de succes a tuer les faons pres des caractéristiques linéaires par rapport a leur utilisation des
caractéristiques linéaires pendant la chasse (Figures 2 et 4b), ce qui reflete probablement que
ces caractéristiques fonctionnent souvent plus comme des couloirs de déplacement entre les
parcelles de ressources. Néanmoins, nous avons constaté que les animaux tués étaient plus
susceptibles de se trouver plus pres des éléments linéaires que ce qui était attendu sur la base
de la disponibilité spatiale. Nous avons supposé que les animaux tués se trouvaient au méme
endroit (ou trés pres) ou les faons étaient couchés, car les faons se cachent pendant les
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premicres semaines de leur vie comme une stratégie anti-prédateur (Grovenburg et al., 2010 ;
Michel et al., 2020). Si, cependant, les loups rencontrent opportunément des faons de cerfs
lorsqu'ils chassent, il s'ensuit qu'ils peuvent rencontrer des faons, ou l'odeur des faons, plus
fréquemment le long des caractéristiques linéaires et cela peut étre une explication alternative
pour laquelle les kills sites étaient disproportionnellement proches des caractéristiques
linéaires (Gable et al., 2023).

Jusqu'a présent, 'attention sur le role des éléments linéaires dans I'écologie prédateur-proie
s'est concentrée sur les éléments linéaires créés a des fins de développement ou d'extraction.
Cependant, dans le GVE, ou les éléments linéaires sont omniprésents au sud du PNV, une
grande partie des éléments linéaires sont des éléments relativement petits, a faible impact, qui
sont créés ou entretenus a des fins récréatives. De nombreux éléments linéaires sont
entretenus pour les loisirs des VI'T et des véhicules utilitaires de terrain (UTV), qui sont une
forme de loisirs de plus en plus populaire et en croissance rapide dans le Minnesota et dans
toute I'Amérique du Nord. De nombreux sentiers de VI'T/UTYV sont a I'origine des chemins
forestiers a faible impact, mais une fois que le bois a été extrait, la circulation des VIT/UTV
- qui a tendance a étre plus importante pendant les saisons de chasse récréative - empéche la
régénération de ces éléments linéaires (similaire a l'utilisation de véhicules hors route sur les
lignes sismiques dans d'autres systemes boréaux ; Pigeon et al., 2016). En fait, de nombreuses
caractéristiques linéaires sont activement défrichées par les utilisateurs de VI'T/UTV pour
empeécher la régénération et assurer un acces continu aux zones éloignées. En outre, nous
avons observé que de nombreuses caractéristiques linéaires dans le GVE sont créées par les
utilisateurs récréatifs de VIT/UTV et les chasseurs (qui ont été pris en compte dans notre
étude). Ainsi, ce ne sont pas seulement les pratiques de développement ou d'extraction des
ressources qui soutiennent un vaste réseau connecté de caractéristiques linéaires, mais aussi
les pratiques récréatives qui, en fin de compte, facilitent et faconnent les schémas de
prédation des loups sur les ongulés. Les loups évitent souvent de se déplacer le long des
routes ou le trafic automobile est fréquent (en particulier pendant la journée ; Bojarska et al.,
2020 ; Thurber et al., 1994 ; Zimmermann et al., 2014), préférant se déplacer sur des routes
peu fréquentées. Les éléments linéaires associés aux activités récréatives de plein air sont
généralement peu utilisés par les humains dans le GVE, ce qui explique probablement
pourquoi les loups ont fait preuve d'une forte sélection pour ces éléments. Notre étude
s'ajoute au nombre croissant de preuves que les activités récréatives telles que la conduite de
VTT/UTV et la randonnée peuvent affecter le comportement de la faune et la dynamique
prédateur-proie qui en découle dans les écosystemes boréaux (par exemple, Naidoo &
Burton, 2020 ; Procko et al., 2022 ; Sytsma et al., 2022).

Lorsque nous synthétisons toutes les principales sources de données de notre étude, un
schéma général des stratégies utilisées par les loups pour chasser les ongulés nouveau-nés se
dégage. Les modifications anthropogéniques du paysage (récolte de bois, développement
d'infrastructures) semblent altérer la distribution spatiale des proies ongulées, créant des
patcelles de ressources de haute qualité que les loups utilisent sélectivement lorsqu'ils
chassent. Les caractéristiques linéaires créées par I'homme permettent aux loups (et aux
autres prédateurs) de se déplacer de fagon plus directe et rectiligne par rapport a la végétation
dense typique de la région (Dickie et al., 2020), transformant ainsi les caractéristiques linéaires
en corridors que les loups utilisent pour se déplacer entre, et souvent a l'intérieur, de ces
parcelles de ressources de haute qualité. Le fait que la visibilité des animaux tués soit si faible
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et que ces animaux tués soient plus proches des éléments linéaires que ce que l'on pourrait
attendre suggere que, si les loups ne rencontrent pas les faons directement sur les éléments
linéaires, ils sont susceptibles de rencontrer des indices sur les éléments linéaires qui les aident
a localiser les faons cachés (par exemple, des indices olfactifs qu'ils peuvent utiliser pour
localiser les faons cachés), Ces résultats soutiennent I'hypothese générale selon laquelle les
caractéristiques linéaires peuvent étre particulierement utiles pour les prédateurs qui chassent
de petites proies avec des temps de manipulation correspondants plus courts, en fournissant
un moyen efficace de se déplacer entre les parcelles de ressources et donc d'augmenter les
taux de rencontre (Dickie, Serrouya, et al., 2022). Collectivement, 'ensemble des preuves que
nous avons rassemblées fournit sans doute la compréhension la plus détaillée des stratégies
utilisées par les grands prédateurs pour chasser les nouveau-nés vulnérables et l'influence que
les modifications du paysage par I'homme ont sur ces relations.

CONCLUSIONS et perspectives d'avenir

Les effets combinés du changement climatique et des perturbations humaines ont facilité
l'expansion vers le nord de l'aire de répartition du cerf de Virginie dans les écosystemes de la
forét boréale (Dawe & Boutin, 2016 ; Frelich et al., 2012 ; Fuller et al., 2023). Dans le méme
temps, 1'abondance et la distribution des orighaux se sont rétractées a leur limite sud, tandis
que les populations de loups se sont réguliecrement rétablies et ont étendu leurs aires de
répartition vers le sud dans le Minnesota (Minnesota Department of Natural Resources,
2022) et ailleurs le long de l'écotone forét tempérée-forét boréale (Bowman et al., 2010 ;
Frelich et al., 2012). Ceci est particulicrement vrai pour les zones ou I'expansion du cerf peut
altérer les réseaux alimentaires boréaux par des effets indirects négatifs sur les ongulés tels
que l'orignal et le caribou (Fuller et al., 2023), y compris I'intensification de la prédation sur
d'autres ongulés par une concurrence apparente (Latham et al., 2013 ; Latham, Latham,
McCutchen, & Boutin, 2011). Si les caractéristiques linéaires anthropogéniques augmentent
l'efficacité avec laquelle les loups chassent les cerfs, comme le suggerent nos résultats, les
effets indirects de I'expansion des cetfs sur les autres ongulés seront exacerbés par 'activité
humaine via des mécanismes tels que la concurrence apparente. Nos travaux suggerent que
l'inversion ou l'atténuation du développement des infrastructures et de l'extraction des
ressources dans les foréts boréales méridionales est susceptible de réduire la pression de
prédation sur les ongulés (Laurent et al.,, 2021), a l'instar des suggestions et des pratiques
utilisées dans d'autres systémes boréaux nord-Américains (Dickie, Sherman, et al., 2022 ;
Finnegan et al., 2018 ; Tattersall et al., 2020).

Comme les populations humaines continuent de s'étendre et de fragmenter les habitats par
des pratiques de développement et d'extraction des ressources (Haddad et al., 2015), nous
pouvons nous attendre a des altérations plus généralisées et plus durables de la dynamique
prédateurs-proies par l'activité humaine. Bien que la plupart des études ne prennent en
compte qu'un ou quelques types d'activités humaines a la fois, il est clair que les nombreuses
facons dont 'homme modifie les paysages peuvent avoir des effets cumulatifs et synergiques
sur la dynamique prédateur-proie (Boucher et al., 2022 ; Darlington et al., 2022 ; Nickel et
al., 2020). Nous avons démontré que I'évaluation de tous les principaux aspects de l'activité
humaine dans notre zone d'étude - 'extraction des ressources, le développement résidentiel
et touristique, et les loisirs de plein air - permet de mieux comprendre comment les humains
ont modifié I'écologie spatiale de la relation prédateur-proie dominante dans cette zone. La
recherche et les plans de conservation et de gestion qui s'efforcent de tenir compte des
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multiples facons dont I'homme modifie les paysages fourniront probablement une

perspective plus complete sur le réle que 'homme joue dans les écosystemes contemporains.
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