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Concevoir le paysage de la coexistence : Intégrer 

l'évitement du risque, la sélection de l'habitat et la 

connectivité fonctionnelle pour informer la 

conservation des grands carnivores 
 

 
 

Résumé 
Les grands carnivores vivent souvent dans des paysages dominés par l'homme, où l'évitement 
des risques anthropiques peut limiter leur utilisation de l'espace et du temps. La conservation 
des grands carnivores nécessite donc la conception de paysages de coexistence, qui 
devraient fournir des habitats appropriés et des opportunités de dispersion dans les zones 
partagées avec les humains. Cette étude examine le paysage de coexistence pour le loup 
Ibérique, en utilisant les données de mouvement de 15 individus pour modéliser comment 
les risques liés à l'homme contraignent la distribution spatiale des habitats et la connectivité 
fonctionnelle dans des paysages fortement modifiés. Les loups évitent les sources potentielles 
de perturbations humaines, en particulier les établissements humains, les routes, les sentiers 
et les parcs éoliens. L'évitement était généralement plus fort pour les résidents que pour les 
disperseurs, et pendant la journée que pendant le crépuscule et la nuit. Une forte ségrégation 
en termes d'altitude a été observée, en particulier la nuit, les résidents et les disperseurs 
choisissant respectivement les altitudes les plus élevées et les plus basses. Les surfaces de 
conductance indiquent que les loups résidents sont largement limités aux zones 
montagneuses fragmentées et moins utilisées par les humains, alors qu'ils font face à une 
forte résistance au mouvement dans les plaines plus densément peuplées. Une plus grande 
tolérance à l'égard des humains a facilité le déplacement des disperseurs dans le paysage, bien 
qu'ils aient eu la contrainte supplémentaire d'éviter les loups résidents. Des corridors de 
dispersion bien définis relient potentiellement la plupart des meutes de loups. Nos résultats 
renforcent la nécessité d'éviter les nouvelles sources de perturbation humaine, telles que les 
routes et les parcs éoliens, dans les zones restantes utilisées par les loups résidents, et de 
préserver des corridors de dispersion continus à travers les zones fortement utilisées par 
l'homme. Plus généralement, la conception de paysages de coexistence devrait viser à faciliter 
la séparation spatiale et temporelle des structures et des activités humaines des habitats de 
reproduction et de dispersion des grands carnivores. 
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1. INTRODUCTION 
Les grands carnivores ont subi un déclin important de leurs populations (Ripple et al., 2014), 

avec des conséquences négatives sur la structure et le fonctionnement des écosystèmes (Estes 

et al., 2011). En Europe, cependant, les grands carnivores se sont remarquablement rétablis 

au cours du 21ème siècle, bien que certaines populations soient encore petites et en déclin 

(Chapron et al., 2014). Ces grands carnivores persistent souvent dans des paysages dominés 

par l'homme, où ils coexistent avec des densités humaines modérées et des utilisations des 

terres forestières et agricoles (Chapron et al., 2014), et sont exposés aux infrastructures 

linéaires et à d'autres sources de perturbation et de mortalité anthropiques (Ceia-Hasse et al., 

2017). Les défis pour la conservation des grands carnivores dans les paysages partagés avec 

l'homme consistent donc à assurer et éventuellement à favoriser de nouvelles expansions des 

populations stables, et à promouvoir le rétablissement des populations restantes en déclin 

(Chapron et al., 2014 ; Loveridge et al., 2017). Pour atteindre ces objectifs, il faut maintenir 

ou améliorer les conditions dans les paysages à usages multiples afin d'intégrer les besoins 

des grands carnivores (Carter et Linnell, 2016 ; Chapron et al., 2014). 

 

Le « paysage de coexistence » est un cadre récent conçu pour identifier les zones qui 

peuvent soutenir les grands prédateurs dans les paysages dominés par l'homme (Oriol-

Cotterill et al., 2015a). Ce cadre s'appuie sur l'écologie de la peur et postule que les menaces 

perçues pour la vie peuvent limiter l'utilisation de l'espace et du temps par les grands 

prédateurs, et donc leur accès à des ressources écologiques essentielles (Ordiz et al., 2011 ; 

Oriol-Cotterill et al., 2015b ; Smith et al., 2017). Selon ce concept, la distribution, l'abondance 

et le comportement des grands carnivores devraient refléter les compromis résultant de 

l'habitat et des exigences trophiques des individus, ainsi que leur évitement des risques perçus 

de mortalité d'origine humaine (Basille et al., 2009 ; Oriol-Cotterill et al., 2015a, 2015b ; 

Loveridge et al., 2017 ; Tucker et al., 2018). Dans la pratique, cela implique que la planification 

et la gestion de la conservation doivent prendre en compte non seulement la distribution des 

habitats et des proies pour les grands carnivores, mais aussi la distribution des structures et 

des activités humaines qui peuvent limiter l'accès à ces ressources (Hebblewhite et al., 2005 ; 

Basille et al., 2009). 

 

Des études antérieures fondées sur le concept de paysage de coexistence ont montré que les 

compromis entre les risques et les ressources affectent effectivement la sélection des habitats 

(Filla et al., 2017 ; Gehr et al., 2017 ; Oriol-Cotterill et al., 2015a, 2015b), mais elles n'ont pas 

fourni de cartes de prédiction montrant comment l'évitement des risques liés à l'homme 

contraint la distribution spatiale des habitats accessibles aux grands carnivores. L'évitement 

des risques devrait avoir une influence particulière sur l'accessibilité de l'habitat pour la 

composante reproductrice de la population, qui tend à être la plus sensible aux perturbations 

et peut donc être confinée à des zones petites et fragmentées sous l'empiètement progressif 

des structures et des activités humaines (Kramer-Schadt et al., 2004 ; Wikramanayake et al., 

2004). Les risques liés à l'homme peuvent également affecter la connectivité fonctionnelle 

du paysage, qui est essentielle pour garantir la capacité des individus à se déplacer entre les 

populations reproductrices et réduire ainsi les risques d'extinction locale, de consanguinité et 

de perte de diversité génétique (Kramer-Schadt et al., 2004 ; Morrison et Boyce, 2009). Bien 

que les disperseurs soient souvent moins enclins à prendre des risques et puissent traverser 

des paysages plus densément peuplés que les reproducteurs, ils peuvent néanmoins être 
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contraints d'emprunter des itinéraires de déplacement présentant moins de risques liés à 

l'homme (Bowler et Benton, 2005 ; Elliot et al., 2014 ; Gastón et al., 2016 ; Mateo-Sánchez 

et al., 2014). Dans l'ensemble, la conception du paysage de coexistence devrait donc 

impliquer l'identification et la protection ultérieure des zones centrales pour les 

reproducteurs, ainsi que des corridors qui facilitent les mouvements de dispersion dans les 

secteurs plus densément peuplés du paysage, bien que cette idée ait rarement été évaluée de 

manière empirique (mais voir, par exemple, Elliot et al., 2014 ; Gastón et al., 2016). 

 

Dans cette étude, nous étudions le paysage de la coexistence pour un grand carnivore, le 

loup Ibérique Canis lupus signatus, dans le but de comprendre comment l'évitement des risques 

liés à l'homme limite l'accessibilité aux habitats appropriés et la connectivité fonctionnelle 

dans des paysages hautement modifiés. Le loup constitue une étude de cas pertinente, car il 

est capable de persister dans des paysages dominés par l'homme (Chapron et al., 2014), où 

l'évitement de l'homme peut être un moteur important de l'utilisation de l'habitat et des 

modèles d'activité (Hebblewhite et Merrill, 2008 ; Musiani et al., 2010). L'étude a été réalisée 

dans des paysages dominés par l'homme dans le nord-ouest du Portugal, où il y a des conflits 

majeurs dus à la prédation sur le bétail (Pimenta et al., 2017 ; Rio-Maior et al., 2016, 2018), 

et où les loups peuvent donc être particulièrement méfiants à l'égard de l'homme. Pour 

atteindre ses objectifs généraux, l'étude a utilisé des données de déplacement GPS pour les 

loups résidents et en dispersion afin de : (i) modéliser la sélection de l'habitat en relation avec 

les risques potentiels liés à l'homme et d'autres facteurs environnementaux ; (ii) prédire la 

distribution spatiale et la fragmentation des habitats disponibles pour les loups résidents et 

en dispersion à l'échelle régionale ; et (iii) modéliser la connectivité fonctionnelle et identifier 

les couloirs de dispersion potentiels reliant les principales zones de reproduction des loups. 

Les analyses ont été effectuées séparément pour différentes périodes circadiennes, ce qui 

permet (iv) d'estimer le rôle de la répartition temporelle des activités humaines et des activités 

des loups pour promouvoir le paysage de la coexistence. Sur la base de nos résultats, nous 

discutons des implications pratiques du concept de paysage de coexistence pour concevoir 

des paysages partagés par les grands carnivores et les humains. 

2. MATERIEL ET METHODE 
2.1. Données sur les loups 

L'étude a été réalisée dans le nord-ouest du Portugal (Fig. 1 ; S1 et Annexe S1, Informations 

complémentaires) et s'est basée sur le suivi GPS de 10 loups femelles et de 5 loups mâles 

entre 2007 et 2017 (Tableau S1). Bien que le nombre d'individus suivis soit limité, il est 

comparable à celui d'études similaires portant sur les grands carnivores (Filla et al., 2017 ; 

Gehr et al., 2017 ; Oriol-Cotterill et al., 2015a, 2015b ; Zeller et al., 2014), y compris les loups 

(e.g., Blanco et Cortes, 2007 ; Hebblewhite et Merrill, 2008 ; Theuerkauf et al., 2003). Les 

petits échantillons sont généralement inévitables lorsqu'il s'agit de grands carnivores, parce 

qu'ils sont souvent présents à de faibles densités, en particulier dans les paysages dominés 

par l'homme, et en raison des coûts élevés associés au piégeage et au suivi d'un grand nombre 

d'individus (par exemple, Oriol-Cotterillet al., 2015a, 2015b). En outre, dans le cas d'animaux 

sociaux tels que le loup, il est recommandé de suivre en même temps un seul animal par unité 

sociale, ce qui limite encore la taille des échantillons mais est nécessaire pour éviter une 

pseudo-réplication (par exemple, Oriol-Cotterill et al., 2015a, 2015b), Par conséquent, bien 

que le suivi d'un grand nombre d'individus serait souhaitable pour fournir des inférences plus 

solides, les tailles d'échantillon utilisées peuvent être considérées comme raisonnables pour 
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répondre aux objectifs de l'étude (Filla et al., 2017 ; Gehr et al., 2017 ; Oriol-Cotterill et al., 

2015a, 2015b ; Zeller et al., 2014). Les loups ont été piégés, manipulés et suivis selon des 

procédures standard (détails dans l'Annexe S2). Les localisations ont été acquises à des 

intervalles de 125 minutes, afin de réduire les dépendances spatiales entre les localisations 

consécutives, et d'étendre autant que possible la durée de vie de la batterie et la période de 

suivi. 

 

 
Fig. 1. Localisation de la zone d'étude dans l'aire de répartition du loup (zone ombrée) dans la péninsule Ibérique (A), 

et distribution spatiale des positions GPS des 15 loups (résidents - points jaunes ; disperseurs - points rouges) suivis avec 
des colliers GPS et des principales zones centrales (cercles) des 10 meutes identifiées dans la zone d'étude (B) (PT -
Portugal ; SP - Espagne). (Zones centrales des meutes : I - Arga ; II - Boulhosa ; III - C. Vermelha ; IV - Vez I ; V - Vez II 
; VI - Soajo ; VII - V. Verde ; VIII - Peneda ; IX - Amarela ; X -Laboreiro). (Pour l'interprétation des références à la 
couleur dans la légende de cette figure, le lecteur est renvoyé à la version web de cet article) 

 

Les données sur les déplacements des loups ont été analysées séparément pour les individus 

résidents et les individus en dispersion (Hinton et al., 2016), les premières étant utilisées pour 

modéliser les réponses aux facteurs anthropogéniques et environnementaux par la 

composante reproductrice de la population, et les secondes étant principalement utilisées 

pour indiquer comment ces facteurs ont affecté la connectivité du paysage entre les zones 

centrales de reproduction. La catégorisation sociale des loups résidents ou disperseurs s'est 

faite selon Mech (1970) et Blanco et Cortes (2007), sur la base d'observations visuelles, 

d'enquêtes sur les hurlements et de comportements déduits lors du suivi par GPS (Annexe 

S3). Les phases de résidence et de dispersion ont été analysées séparément pour les individus 

changeant de statut social pendant la période de suivi. Les mouvements des loups ont 

également été catégorisés en fonction des états comportementaux, car ceux-ci peuvent 

fortement affecter les réponses des grands carnivores à l'environnement (Zeller et al., 2014). 

Les états comportementaux ont été déduits des schémas de déplacement des loups à l'aide 

de modèles de Markov cachés (HMM ; Michelot et al., 2016) (Annexe S3, Fig. S2). Le meilleur 

HMM s'adaptant aux données a identifié trois états comportementaux reflétant (Fig. S3, S4 

et S5) : (i) le repos, correspondant à des périodes où les loups n'ont pas bougé ou n'ont bougé 

que sur de très courtes distances, et ont donc été écartés des analyses ultérieures ; (ii) les 

mouvements courts, correspondant à des déplacements avec une petite longueur de pas 

moyenne (110 m) ; et (iii) les mouvements longs, correspondant à des déplacements avec 

une grande longueur de pas moyenne (1696 m). Enfin, les mouvements ont été classés en 
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fonction de trois périodes circadiennes (jour, crépuscule et nuit ; Annexe 3) ajustées sur 

l'année en fonction du cycle solaire (par exemple, Monterroso et al., 2013), car l'évitement 

du risque devrait être plus élevé pendant la période diurne d'activité humaine maximale (Rio-

Maior et al., 2018). 

 

2.2. Variables anthropiques et environnementales 

Les mouvements des loups ont été modélisés en fonction de variables reflétant les risques 

liés à l'homme, la disponibilité des proies, les caractéristiques de l'habitat et les interactions 

intraspécifiques (détails dans l'Annexe S4 et le Tableau S2). Les risques liés à l'homme ont 

été quantifiés en tenant compte de la présence de sources potentielles de perturbations 

humaines telles que les routes, les sentiers, les établissements et les fermes éoliennes, qui 

devraient être évitées par les loups et donc restreindre l'accès aux ressources écologiques dans 

le cadre du concept de paysage de coexistence (Ordiz et al., 2011 ; Oriol-Cotterill et al., 

2015b ; Smith et al., 2017). La disponibilité des proies a été quantifiée en tenant compte de la 

densité du bétail domestique, car il représente la principale ressource alimentaire des loups 

dans la région, et il n'existe pas de données quantitatives sur la disponibilité des proies 

sauvages (Pimenta et al., 2017, 2018). Les réponses à la densité du bétail devraient refléter 

des compromis entre les risques liés à l'homme et l'accès aux proies, car d'une part les loups 

peuvent choisir de se déplacer plus souvent là où les proies potentielles sont abondantes, 

mais d'autre part ils peuvent éviter ces zones en raison de la proximité de l'homme. Les 

caractéristiques de l'habitat ont été quantifiées à l'aide de variables reflétant la topographie, 

les lignes d'eau et la couverture terrestre, dont on a constaté précédemment qu'elles 

affectaient la sélection de l'habitat par les loups Ibériques (par exemple, Grilo et al., 2018 ; 

Llaneza et al., 2011). La couverture terrestre a été quantifiée comme la proportion de la zone 

occupée par différents types de couverture terrestre, qui ont été regroupés en trois grandes 

catégories structurelles censées fournir une dissimulation croissante aux loups itinérants, des 

zones ouvertes (y compris les pâturages et les terres agricoles) aux forêts, en passant par les 

zones arbustives (Tableau S2). Les interactions intraspécifiques ont été quantifiées en 

utilisant la présence de sites d’habitation autres que ceux de la meute de chaque loup focal, 

en supposant que les individus peuvent éviter les zones où le risque de rencontrer des 

membres d'autres meutes est particulièrement élevé (Fritts et Mech, 1981). Les sites 

d'habitation ont été définis comme des zones tampons de 2 km autour des tanières et des 

sites d'élevage des petits, qui ont été considérés au lieu des domaines vitaux des meutes, parce 

que les sites d'habitation ont une forte concentration d'activité des loups et donc une 

probabilité accrue de rencontres avec des congénères (par exemple, Rio-Maior et al., 2018). 

Toutes les variables ont été extraites de couches SIG généralisées de la résolution originale à 

une résolution de 50 m, maintenant ainsi une taille de grain cohérente à des fins de 

modélisation et de cartographie prédictive de la conductance du paysage. Les opérations SIG 

ont été effectuées en utilisant le paquet R raster (Hijmans, 2016) et ArcMap 10.4 (ESRI, 

2016). 

 

2.3. Modélisation de la sélection des habitats 

Les procédures de modélisation sont détaillées dans l'Annexe S5. En bref, la modélisation 

était basée sur l'approche de la fonction de sélection des points (PSF) (Zeller et al., 2014), en 

utilisant la régression logistique conditionnelle à effets mixtes pour comparer les risques liés 

à l'homme et d'autres conditions environnementales dans les zones utilisées par les loups 

avec celles disponibles dans le paysage environnant. Les identités des loups ont été spécifiées 
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comme un facteur aléatoire, ce qui permet de tenir compte du manque d'indépendance entre 

les positions GPS de chaque individu. Les habitats utilisés ont été définis comme des zones 

tampons de 50 ou 100 mètres autour des localisations GPS des loups, ce qui permet de 

prendre en compte les petites erreurs de localisation et de supposer que les loups peuvent 

être sensibles aux conditions au-delà de leurs localisations précises (Zeller et al., 2014). Les 

habitats disponibles ont été définis comme des tampons plus larges centrés sur les 

emplacements utilisés, le rayon du tampon étant défini selon l'approche de Zeller et al. (2014). 

Plus précisément, nous avons ajusté une distribution de Pareto généralisée aux déplacements 

consécutifs des loups, et nous avons fixé un seuil au noyau de Pareto aux percentiles 85% 

(1265 m) et 90% (3326 m) pour définir le rayon de deux tampons disponibles alternatifs 

(Fig.S5, Annexe S5). Les variables d'habitat calculées en tenant compte de l'ensemble des 

zones situées à l'intérieur des deux tampons utilisés et des deux tampons disponibles ont 

ensuite été utilisées dans les analyses ultérieures. 

 

Avant la modélisation, les variables ont été normalisées et transformées pour réduire 

l'influence indue des valeurs extrêmes. Après avoir vérifié la colinéarité formelle en utilisant 

des corrélations par paire et des facteurs d'inflation de la variance, les variables de rugosité et 

de couverture terrestre par la forêt ont été retirées de l'analyse, parce qu'elles provoquaient 

une instabilité dans l'estimation des coefficients du modèle et des erreurs standard gonflées 

(Dormann et al., 2013).Les modèles ont ensuite été construits pour les quatre combinaisons 

de tampons d'utilisation et de disponibilité, et séparément pour chaque combinaison de statut 

social du loup, d'état comportemental et de période circadienne. Les résultats des modèles 

étaient similaires indépendamment des tampons utilisés, mais la performance était 

systématiquement meilleure lorsque l'on prenait des tampons d'utilisation de 100 m et de 

disponibilité de 1265 m, et donc toutes les inférences ultérieures étaient basées sur ces 

modèles. La construction de modèles a été basée sur la théorie de l'information et les 

approches d'inférence multimodèles, en utilisant comme candidats tous les modèles de sous-

ensembles de variables et en évaluant la performance relative des modèles avec le critère 

d'information d'Akaike (AIC) (Burnham et Anderson, 2002). Les déductions ont été 

effectuées en tenant compte de la probabilité de sélection de chaque variable 

environnementale ainsi que de l'incertitude des estimations des paramètres sur la base 

d'intervalles de confiance à 95% (Burnham et Anderson, 2002). Les analyses ont été réalisées 

dans R 3.4.0 (RCore Team, 2017) en utilisant les packages coxme (Therneau, 2012) et MuMIn 

(Bartoń, 2013). 

 

2.4. Fragmentation du paysage et connectivité 

La probabilité de déplacement des loups à travers le paysage (conductance surfaces) a été 

cartographiée avec ArcMap 10.4 (ESRI, 2016), en appliquant à chaque pixel de 50 m les PSFs 

développés pour chaque combinaison de statut du loup, d'état comportemental et de période 

circadienne. L'habitat utilisé a été calculé dans un voisinage de 100 m de chaque pixel, en 

utilisant un noyau gaussien pondéré estimé avec la fonction « kernel2dsmooth » du paquetage 

smoothie de R (Gilleland, 2013). Les cartes de conductance ont été comparées à l'aide de 

l'indice de similarité numérique floue implémenté dans le logiciel Map Comparison Kit 

(Visser et Nijs, 2006), qui varie entre zéro (aucune similarité) et un (similarité totale). 

 

Pour évaluer comment la fragmentation du paysage était perçue par les loups en fonction de 

leur statut social, de leur état comportemental et de leur période circadienne, nous avons 
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calculé des métriques décrivant la surface, les bords, la forme et l'agrégation des patchs, sur 

la base de cartes de surface de conductance, en suivant l'approche de Carvalho et al. (2016). 

Comme les métriques de fragmentation sont calculées sur des cartes catégorielles avec des 

types d'habitats bien définis, nous avons converti la surface de conductance continue en une 

carte binaire de catégories de conductance faible par rapport à des catégories de conductance 

élevée. Cette discrétisation d'une surface de conductance continue est une simplification utile 

pour entreprendre des comparaisons entre les catégories de mouvement des loups, mais 

implique que les mesures de fragmentation ne peuvent pas être interprétées isolément, parce 

que leurs estimations dépendent du seuil utilisé pour séparer les zones de faible et de forte 

conductance. Pour définir le seuil de haute conductivité, nous avons emprunté les critères 

développés pour la modélisation de la distribution des espèces, qui recommande d'utiliser 

l'approche de la prévalence (c'est-à-dire la proportion de sites où l'espèce est présente) 

comme solution de compromis équilibrant l'incidence des faux positifs et des faux négatifs 

(Liu et al., 2005). Étant donné que la modélisation des FPS implique un nombre égal de 

tampons utilisés et disponibles, nous avons fixé le seuil à 0,5, ce qui correspond à la 

proportion de points utilisés (c.-à-d. de présence). L'analyse de sensibilité a montré que les 

résultats des comparaisons entre les catégories de mouvements de loups restaient 

essentiellement les mêmes quels que soient les seuils alternatifs testés (0,4, 0,6 et 0,8). Lors 

du calcul de la métrique de fragmentation, les parcelles < 0,25 km2 (0,5 × 0,5 km) ont été 

éliminées, ce qui correspond approximativement à la taille minimale des parcelles isolées 

utilisées par les loups ou les meutes. Nous avons utilisé FRAGSTATS v4.2.1 (McGarigal et 

al., 2012) pour quantifier la métrique du paysage.  

 

La connectivité du paysage a été modélisée en supposant que les dix meutes de loups 

précédemment identifiées dans la zone d'étude assurent la reproduction de la population 

locale et que la connectivité entre les meutes est déterminée par les mouvements des 

individus qui se dispersent. La modélisation a été réalisée en intégrant les approches de 

moindre coût (LCP) avec la théorie des circuits dans le cadre d'une grille matricielle, qui traite 

les organismes comme des courants électriques et le flux est modulé par la résistance au 

mouvement des différents types d'habitat ou d'autres caractéristiques du paysage (McRae et 

al., 2008). Comme nœuds du réseau de circuits, nous avons utilisé le site principal de chaque 

meute de loups (Annexe S4), tandis que les grilles de résistance ont été dérivées des surfaces 

de conductance continue produites pour les loups disperseurs, en considérant les six 

combinaisons de trois périodes de temps et de deux états comportementaux. Nous avons 

utilisé le programme Linkage Mapper (McRae et Kavanagh, 2011) pour cartographier les 

corridors et les LCP entre les paires de parcelles adjacentes. Pour comparer les modèles de 

connectivité entre les périodes et les états comportementaux, nous avons calculé les 

moyennes des distances effectives entre les nœuds, la longueur des LCP, le rapport entre la 

distance effective et la longueur des LCP, et la tortuosité des chemins. En outre, nous avons 

calculé la centralité du flux actuel de chaque meute de loups, qui reflète sa contribution à la 

facilitation de la dispersion entre les meutes tout en favorisant les flux écologiques à travers 

le paysage. La métrique de centralité évalue les chemins entre toutes les combinaisons 

possibles de nœuds par paire afin de classer la contribution de chaque meute aux flux 

écologiques (Carroll et al., 2011). 
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Fig. 2. Graphiques de forêt résumant les modèles logistiques conditionnels mixtes quantifiant la sélection de l'habitat 
par les loups en fonction des variables environnementales. Différents modèles ont été construits pour les loups résidents 
(points noirs) et les loups en dispersion (diamants verts), en tenant compte de trois périodes circadiennes (jour, crépuscule 
et nuit) et de deux états comportementaux (mouvements courts et longs). Pour chaque modèle, nous indiquons les 
estimations des coefficients de régression et les intervalles de confiance à 95% correspondants, pour chaque variable 

incluse dans le modèle. Les détails de chaque modèle sont fournis dans le tableau S3. (Pour l'interprétation des références 
aux couleurs dans la légende de cette figure, le lecteur est invité à se reporter à la version web de cet article) 

3. RESULTATS 
De 2007 à 2017, les 15 loups équipés de colliers GPS ont été suivis pendant 249 ± 157 [SD] 

(43-526) jours, donnant 2370 ± 1680 (412-5785) localisations qui ont été utilisées dans les 
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analyses ultérieures (Tableau S1). Au moment de la capture, 12 loups étaient résidents et trois 

étaient des disperseurs. Cependant, les informations sur les mouvements des disperseurs ont 

été obtenues pour un total de cinq individus, parce que deux résidents ont changé de statut 

et ont commencé à se disperser pendant la période de suivi. 

 

3.1. Réponses aux variables environnementales 

Indépendamment de la période circadienne, que ce soit lors de déplacements courts ou longs, 

les loups évitent systématiquement les sources de perturbations humaines, y compris les 

établissements, les routes, les sentiers et les parcs éoliens (Fig. 2, Tableau S3). Dans la journée, 

l'évitement des routes et des établissements était le plus fort pour les résidents, alors qu'à 

d'autres périodes, il était largement similaire quel que soit le statut social. 

 

Les loups ont également été affectés par les conditions de l'habitat et l'abondance du bétail, 

avec seulement des variations mineures liées au statut social, à la période circadienne et à 

l'état comportemental (Fig. 2, Tableau S3). Les loups évitaient systématiquement les pentes 

plus raides, les terres agricoles ouvertes, les rivières et les zones à forte densité de bétail. Les 

exceptions à ce schéma comprennent les réponses neutres aux pentes des loups résidents qui 

font de courts mouvements dans la journée et au crépuscule, et les réponses neutres au bétail 

des résidents qui font de longs mouvements dans la journée ou des disperseurs qui font de 

courts mouvements au crépuscule et dans la nuit. Les loups évitent également les cours d'eau, 

bien que cet effet soit relativement faible et non significatif pour les résidents effectuant de 

courts déplacements dans la journée et au crépuscule. L'altitude est la seule variable 

présentant des réponses contrastées, les résidents choisissant toujours des altitudes plus 

élevées la nuit, et les disperseurs choisissant des altitudes plus basses lorsqu'ils effectuent des 

déplacements courts, quelle que soit l'heure de la journée, et lorsqu'ils effectuent de longs 

déplacements la nuit. Les disperseurs qui effectuent de courts déplacements au crépuscule et 

la nuit réagissent positivement aux zones arbustives et les résidents qui effectuent de longs 

déplacements au crépuscule et la nuit évitent faiblement les sites d'habitation étrangers. 

 

3.2. Surfaces de conductance 

Les surfaces de conductance soulignent des variations considérables entre les résidents et les 

disperseurs (Fuzzy Numerical Similarity Index : 0.444-0.842), avec des similarités plus faibles 

pour les individus effectuant des mouvements courts (0.444-0.595) que longs (0.558-0.842), 

et pendant la nuit (0.444-0. Les probabilités de mouvement étaient plus faibles et les 

pourcentages de surfaces à forte conductivité étaient beaucoup plus faibles pour les résidents 

effectuant des mouvements courts (0,31-0,48 ; 29,5%-45,7%) que pour les disperseurs (0,51-

0,75 ; 45,7%-74,8%) (Tableau 1, Fig. S6). Des différences ont également été observées dans 

les schémas spatiaux, certaines des surfaces de conductance les plus élevées pour les résidents 

dans le tiers est de la zone d'étude correspondant à des surfaces de conductance intermédiaire 

à faible pour les disperseurs, en particulier la nuit (Fig. 3). 

 

Les différences de surfaces de conductance étaient beaucoup plus faibles au sein des 

catégories sociales, que ce soit en considérant les périodes circadiennes (0,682-0,916) ou les 

états comportementaux (0,718-0,848) (Fig. 3, Tableau S4). Pour les résidents, les probabilités 

de mouvement et les pourcentages de surfaces à haute conductivité étaient plus élevés lors 

de mouvements longs (0,40-0,48 ; 37,8%-45,7%) que lors de mouvements courts (0,31-0,34 ; 

29,6-31,2%), et pendant la journée (31,2%-45,7%) que pendant la nuit (29,6%-37,8%) 
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(Tableau 1). Pour les disperseurs, les probabilités de mouvement et les pourcentages de 

surfaces à haute conductance étaient plus élevés lors de mouvements courts (0,70-0,75 ; 

69,4%-74,8%) que lors de mouvements longs (0,51-0,73 ; 45,7%-73,8%), et la nuit (0,73-

0,75 ; 73,8%-74,8%) que le jour (0,56-0,70 ; 45,7%-69,4%). 

 

3.3. Fragmentation du paysage 

Les métriques du paysage calculées sur les cartes binaires de basse et haute conductivité (Fig. 

S6) suggèrent que les loups en dispersion perçoivent des paysages moins fragmentés que les 

résidents, en particulier lorsqu'ils effectuent de courts déplacements au crépuscule et la nuit, 

et lorsqu'ils effectuent de longs déplacements pendant la nuit, comme l'indiquent les valeurs 

plus élevées, par exemple, de la taille moyenne des parcelles, de l'indice des grandes parcelles, 

et du rayon moyen de giration, ainsi que le nombre plus faible de parcelles (Tableau 1). Tous 

les loups, indépendamment de leur statut social et de leur état comportemental, ont 

également perçu un paysage plus fragmenté pendant la journée, lorsqu'il y avait de 

nombreuses petites parcelles avec une conductance élevée, qui avaient tendance à se 

regrouper pendant la nuit en quelques parcelles plus grandes. Il y avait également des 

différences liées à l'état comportemental, les paysages plus fragmentés étant perçus par les 

résidents effectuant de courts déplacements et par les disperseurs effectuant de longs 

déplacements (Tableau 1). 

 

3.4. Connectivité du paysage 

Les cartes de flux de courant déduites des surfaces de conductance continue (Fig. 3) ont 

montré que, indépendamment de l'heure du jour, il y avait un groupe de cinq meutes de loups 

(II, IV, V, VI, VIII) dans le nord et l'est de la zone d'étude avec une centralité élevée qui 

étaient fortement interconnectées par des corridors bien définis, et un groupe de trois meutes 

périphériques (I, VII, X) qui étaient faiblement connectées à ce groupe central (Fig. 4, 

Tableau S5 et Fig. S7). Deux autres meutes (III, IX) présentaient une connexion 

intermédiaire avec le groupe central, qui variait en fonction de la période circadienne et de 

l'état comportemental. La résistance effective était la plus élevée pendant la journée et la plus 

faible au crépuscule et pendant la nuit, pour les disperseurs effectuant des mouvements 

courts ou longs (Tableau 2). La longueur du LCP et la tortuosité du chemin étaient 

légèrement plus faibles au crépuscule et plus élevées la nuit pour les disperseurs effectuant 

des mouvements courts, alors qu'elles étaient plus faibles pendant la journée et plus élevées 

au crépuscule et la nuit pour les disperseurs effectuant des mouvements longs. Le coût le 

long du LCP varie peu pour les disperseurs effectuant des mouvements courts, et il est le 

plus faible la nuit et le plus élevé le jour pour les loups effectuant des mouvements longs. La 

centralité moyenne de la meute a diminué du jour à la nuit lorsque l'on considère les 

disperseurs effectuant de courts déplacements, alors qu'elle était la plus élevée au crépuscule 

et la plus faible la nuit lorsque l'on considère les disperseurs effectuant de longs déplacements 

(Tableau 2). En considérant les mêmes périodes circadiennes, la résistance effective était plus 

élevée le jour et la nuit, et la centralité était plus élevée pour les loups effectuant des 

mouvements courts que pour ceux effectuant des mouvements longs (Tableau 2). 
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Fig. 3. Cartes de la probabilité de mouvement (surfaces de conductance) par les loups dans le nord-ouest du Portugal, 
prédites à partir de modèles logistiques conditionnels mixtes quantifiant la sélection de l'habitat par les loups en relation 

avec les variables environnementales. Des cartes distinctes ont été produites pour chaque combinaison unique de statut 
social du loup (résidents et disperseurs), de période circadienne (jour, crépuscule et nuit) et d'état comportemental 
(mouvements courts ou longs) 

DISCUSSION 
S'appuyant sur le concept de paysage de coexistence (Oriol-Cotterill et al., 2015a ; Gehr et 

al., 2017), notre étude a montré que l'évitement des risques liés à l'homme contraignait 

fortement la distribution spatiale des habitats adaptés et la connectivité fonctionnelle pour 

les loups habitant des paysages fortement modifiés. Ces contraintes étaient particulièrement 

élevées pour les individus résidents, qui évitaient fortement les infrastructures humaines telles 
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que les établissements, les routes, les pistes et les parcs éoliens, ainsi que les terres agricoles 

ouvertes et les zones à forte densité de bétail, de sorte que leurs déplacements avaient 

tendance à être spatialement restreints aux zones montagneuses moins occupées par 

l'homme. Bien que moins méfiants à l'égard des humains, les disperseurs ont également évité 

les risques liés à l'homme et ont dû faire face à la contrainte supplémentaire d'éviter les zones 

utilisées par les loups résidents. Dans l'ensemble, l'évitement des risques a fortement entravé 

la conductance du paysage tant pour les résidents que pour les disperseurs, mais il a tout de 

même été possible d'identifier des corridors potentiels offrant des possibilités de dispersion 

entre les meutes de loups. L'étude a des implications pratiques en matière de gestion, 

montrant comment le cadre du paysage de coexistence peut être utilisé pour cartographier la 

distribution régionale des habitats accessibles à la composante reproductrice de la population, 

ainsi que l'emplacement des corridors de dispersion potentiels reliant les principales zones 

de reproduction (Elliot et al., 2014 ; Gastón et al., 2016).  

 
Tableau 1 : Paramètres décrivant la fragmentation des habitats à haute conductivité (probabilité de mouvement > 0,50) 
pour les loups résidents/dispersés dans le nord-ouest du Portugal, en fonction du statut social (résidents et disperseurs), 

de la période circadienne (jour, crépuscule et nuit) et de l'état comportemental (mouvements courts et longs) 

 
a La probabilité moyenne de mouvement a été estimée à partir des surfaces de conductance 

 

4.1. Preuve de l'existence d'un paysage de peur 

Globalement, nos résultats suggèrent que les loups du nord-ouest du Portugal vivent dans 

un paysage de peur, où leurs mouvements sont motivés dans une large mesure par 

l'évitement des risques perçus liés à l'homme, plutôt que par la sélection positive d'habitats 

avec des types de végétation particulièrement favorables ou des densités de proies élevées 

(Gehr et al., 2017 ; Hebblewhite et al., 2005). Ceci est probablement une conséquence de la 

persistance de ces loups dans une région où les densités de population humaine (107,7 

habitants/km2), de routes goudronnées (1,6 km/km2) et de sentiers (1,8 km/km2) sont 

beaucoup plus élevées que celles considérées comme compatibles avec la persistance des 

loups aux États-Unis (< 0,54 routes goudronnées/km2 ; Mech et al, 1988 ; Thiel, 1985), au 

Canada (< 0,1 km de routes pavées/km2 ; < 0,26 km de pistes/km2 ; Whittington et al., 2005) 

et en Pologne (< 70 habitants/km2 ; < 1,2 km de routes forestières/km2 ; < 0,1 km de routes 

pavées/km2 ; Theuerkauf et al., 2003). Dans ces circonstances, les influences humaines sont 

probablement particulièrement élevées, contraignant largement les loups à se déplacer dans 

des zones restreintes avec moins de structures et d'activités humaines. 
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Fig. 4. Cartes des flux de courant de la théorie des circuits pour des loups dispersés effectuant des mouvements courts 
(a, c, e) ou longs (b, d, f) dans le nord-ouest du Portugal pendant le jour (a, b), le crépuscule (c, d), ou la nuit (e, f), en 
utilisant les inverses des surfaces de conductance correspondantes comme résistances (un moins la probabilité de 
mouvement). Chaque carte montre le flux de courant cumulé, le score de centralité de chaque meute de loups (taches 

focales) et les chemins de moindre coût (LCP) entre les meutes 

 

L'impact des risques liés à l'homme sur les loups a été principalement souligné par le fait 

qu'ils évitent fortement les agglomérations et les routes et, dans une moindre mesure, les 

pistes et les parcs d'éoliennes. Ceci est en accord avec des études précédentes montrant 

l'impact de ces structures sur l'utilisation de l'habitat et la distribution des loups (par exemple 

Whittington et al., 2005) et d'autres grands carnivores (par exemple Ordiz et al., 2011), 

reflétant probablement une réaction comportementale de peur vers des zones où le risque 

perçu de mortalité est plus élevé (Loveridge et al., 2017). Les réponses négatives des loups 

aux parcs éoliens n'ont été rapportées que dans quelques études antérieures, et elles peuvent 

être la conséquence d'une combinaison de facteurs (Álvares et al., 2016 ; Passoni et al., 2017). 

D'une part, le bruit produit par les éoliennes peut susciter des réactions d'évitement, car il 

peut être perçu directement comme un risque potentiel, il peut interférer avec la 

communication des individus et/ou il peut réduire leur capacité à détecter d'éventuelles 
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menaces dans le milieu environnant. D'un autre côté, les parcs éoliens sont associés à la 

construction de réseaux routiers dans des zones par ailleurs peu fréquentées, et la réaction 

négative observée peut donc refléter l'évitement des routes et/ou des humains utilisant ces 

routes, plutôt que l'évitement des éoliennes en tant que telles. Les loups ont également réagi 

négativement aux rivières et, dans une moindre mesure, aux ruisseaux, ce qui peut également 

refléter un évitement du risque, étant donné que les structures et les activités humaines dans 

les paysages montagneux comme le nôtre sont principalement concentrées le long des vallées 

fluviales. De même, la réaction négative aux terres agricoles ouvertes est probablement liée 

à l'évitement des zones où la probabilité de rencontre avec les humains est plus élevée et où 

la couverture végétale pour s'abriter est réduite. 

 
Tableau 2. Moyennes (± SD) des métriques de la théorie des circuits reflétant la centralité des meutes de loups et la 
connectivité entre les meutes dans le nord-ouest du Portugal, estimées à partir des cartes de flux de courant basées sur 
les surfaces de conductance pour les loups qui se dispersent en fonction de la période circadienne (jour, crépuscule et 
nuit), et de l'état comportemental (mouvements courts et longs) 

 
 

Les réponses négatives à la densité du bétail sont également compatibles avec l'idée que les 

loups vivent dans un paysage de peur, ce qui suggère qu'il existe des compromis entre 

l'abondance des ressources et la prise de risque, comme le prévoit le concept de paysage de 

coexistence (Oriol-Cotterill et al., 2015a ; Gehr et al., 2017). En fait, dans notre région, les 

loups se nourrissent principalement de bétail (Pimenta et al., 2017, 2018), et on peut donc 

s'attendre à ce qu'ils se déplacent principalement là où les densités de bétail sont élevées. En 

outre, des études antérieures ont montré des relations positives de la probabilité de prédation 

avec la taille du troupeau (Pimenta et al., 2017) et la densité du bétail (Pimenta et al., 2018), 

ce qui renforce encore l'attente d'une concentration de l'activité des loups dans les zones où 

le bétail est abondant. Cependant, les fortes densités de bétail sont également associées à des 

risques liés à l'homme, car les troupeaux peuvent être gardés par des bergers et des chiens de 

garde, et ils peuvent être gardés dans des pâturages clôturés à proximité des établissements 

(Pimenta et al., 2017), ce qui peut justifier l'évitement observé par les loups. Dans ces 

circonstances, les loups peuvent choisir de se nourrir principalement là où le bétail est plus 

vulnérable plutôt que plus abondant, ce qui est en accord avec des études antérieures 

montrant que la prédation se produit plus fréquemment dans les troupeaux de bovins et de 

chevaux qui sont laissés sans surveillance dans des zones éloignées pendant la nuit (Pimenta 

et al., 2017). Malgré la faible présence d'ongulés sauvages dans le régime alimentaire des loups 

dans cette zone (< 10% de la biomasse consommée ; Álvares, 2011), les modèles observés 

peuvent également avoir été façonnés par la variation spatiale de la disponibilité des proies 

sauvages (par exemple, Gehr et al., 2017), mais cela n'a pas pu être testé en raison du manque 

de données sur l'abondance des proies sauvages.  

 

Malgré l'évitement global des risques perçus comme étant liés à l'homme, il y avait des 

variations dans les réponses des loups en fonction du statut social, de la période circadienne 

et, dans une moindre mesure, de l'état comportemental. Les résidents semblaient être les 

plus méfiants vis-à-vis des risques liés à l'homme, ce qui est en accord avec les études 
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suggérant que les disperseurs ont un comportement plus audacieux et une plus faible 

sensibilité à l'homme que les résidents (e.g., Elliot et al., 2014 ; Gastón et al., 2016 ; Loveridge 

et al., 2017). Ce schéma peut également refléter, au moins en partie, l'utilisation d'habitats 

sous-optimaux par les disperseurs, qui doivent éviter les zones où les résidents adultes sont 

installés (Bowler et Benton, 2005 ; Elliote et al., 2014 ; Gastón et al., 2016). Ceci est suggéré 

par l'apparente ségrégation altitudinale entre les loups résidents et les loups disperseurs, 

principalement au crépuscule et la nuit, les premiers choisissant des altitudes plus élevées où 

les perturbations humaines sont probablement plus faibles et l'abondance de troupeaux de 

bétail vulnérables soumis à un pâturage extensif est probablement plus élevée (Pimenta et al., 

2017). Cette idée de ségrégation altitudinale n'est pas incompatible avec l'absence de réponses 

marquées des individus aux sites d'habitation étrangers observée dans notre étude, car ces 

résultats pourraient avoir été influencés par notre approche statistique comparant les zones 

tampons utilisées et disponibles. En effet, si les individus se déplaçaient toujours très loin 

des sites d'habitation étrangers, ceux-ci ne seraient que très rarement représentés dans les 

zones tampons utilisées ou disponibles, ce qui rendrait difficile la détection du signal 

d'évitement des sites d'habitation étrangers. Indépendamment du statut social, l'évitement 

des perturbations humaines était généralement plus élevé pendant la journée, ce qui 

correspond à un déplacement général vers l'activité nocturne des espèces sauvages 

confrontées aux perturbations humaines (Gaynor et al., 2018), et a été précédemment 

documenté chez les loups (Theuerkauf et al., 2003 ; Hebblewhite et Merrill, 2008) et d'autres 

grands carnivores (Gehr et al., 2017 ; Ordiz et al., 2011, 2013). Enfin, les réponses négatives 

aux perturbations étaient légèrement plus élevées chez les loups effectuant de longs 

déplacements que lorsqu'ils entreprenaient de courts mouvements. Les raisons de ce 

phénomène sont incertaines, mais il est possible que lors de longs déplacements, les individus 

traversent des zones qu'ils ne connaissent pas, et qu'ils soient donc particulièrement méfiants 

vis-à-vis des structures humaines et autres éléments du paysage indiquant des risques 

potentiels. 

 

4.2. Comment la peur façonne le paysage de la coexistence 

Comme décrit pour d'autres grands carnivores (par exemple, Loveridge et al., 2017), la peur 

des risques perçus liés à l'homme a largement façonné les mouvements des loups, les 

résidents se déplaçant dans des zones bien définies où les perturbations humaines sont 

moindres, et les disperseurs se déplaçant plus librement et assurant finalement une 

connectivité fonctionnelle à travers le paysage. Les habitants perçoivent le paysage comme 

très fragmenté, les surfaces à forte conductivité correspondant à des zones plus élevées, où 

les infrastructures et les activités humaines sont moins nombreuses. Ces zones 

correspondent étroitement aux territoires des dix meutes de loups enregistrées dans la zone 

d'étude (Pimenta et al., 2005), et correspondent probablement aux principales zones de 

reproduction de cette population de loups (Pimenta et al., 2005 ; Rio-Maior et al., 2018). Nos 

résultats suggèrent que beaucoup de ces meutes sont isolées par des surfaces imposant une 

résistance majeure au mouvement, en particulier dans les parties centrales et occidentales de 

l'étendue de l'étude, correspondant globalement à des zones plus humanisées le long des 

vallées fluviales et près de la côte maritime. Il convient toutefois de noter que la conductivité 

était généralement plus élevée et que le paysage était perçu comme moins fragmenté par les 

loups résidents qui effectuent de longs déplacements, au cours desquels ils peuvent être 

moins enclins à prendre des risques et donc capables de traverser des zones plus humanisées. 

D'autre part, la conductivité globale pour les résidents était plus élevée le jour que la nuit, ce 
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qui était inattendu car les risques liés à l'homme étaient vraisemblablement plus faibles et le 

paysage était perçu comme moins fragmenté pendant la nuit. Cela peut être une conséquence 

d'une association plus forte des loups résidents avec des altitudes plus élevées la nuit, 

lorsqu'ils cherchent probablement du bétail laissé sans surveillance dans les alpages (Pimenta 

et al., 2017), et se déplacent donc plus loin des zones plus humanisées. 

 

Le paysage a été perçu comme beaucoup plus conducteur et moins fragmenté par les 

disperseurs, bien qu'ils aient dû se déplacer à une altitude plus basse pour se séparer des 

résidents, tout en évitant également les zones où les risques liés à l'homme sont plus élevés. 

Les disperseurs ont perçu un paysage plus continu lors de leurs déplacements courts, alors 

qu'ils semblaient moins réticents à traverser des zones potentiellement dangereuses, ce qui 

pourrait refléter une stratégie de tremplin (Saura et al., 2014). Ceci est en accord avec les 

observations suggérant que les loups en Ibérie ont des distances de dispersion 

comparativement petites et de longues durées de dispersion (Blanco et Cortes, 2007), et que 

les événements de dispersion sur de longues distances sont extrêmement rares (Blanco et 

Cortes, 2007 ; Silva et al., 2018). Cependant, lorsque les disperseurs effectuaient de longs 

déplacements la nuit, ils percevaient également un paysage moins fragmenté, ce qui indique 

que les déplacements à grande échelle peuvent se produire principalement pendant la période 

nocturne. Indépendamment de l'heure de la journée et de l'état comportemental, la 

modélisation de la connectivité a suggéré qu'il y avait un groupe de cinq meutes de loups 

fortement interconnectées, qui étaient relativement proches les unes des autres et reliées 

par des corridors très perméables aux mouvements des loups. En revanche, il y avait des 

meutes périphériques très faiblement reliées à ce noyau par des corridors mal définis, qui 

pourraient être hors de portée de la plupart des loups qui se dispersent. Ceci est soutenu par 

les observations de longs intervalles entre les extinctions locales et les recolonisations dans 

certaines de ces meutes périphériques (Pimenta et al., 2005). Dans l'ensemble, nos résultats 

suggèrent donc que la peur des humains et la compétition intraspécifique entre les disperseurs 

et les résidents peuvent fortement contraindre la connectivité fonctionnelle du paysage, avec 

des impacts potentiels sur la distribution et la persistance à long terme des meutes de loups. 

En outre, il convient de noter que, bien que le comportement de prise de risque facilite les 

mouvements des disperseurs à travers le paysage, il peut également être responsable de leur 

grande vulnérabilité à la mortalité liée à l'homme (Blanco et Cortes, 2007 ; Colino-Rabanal et 

al., 2010 ; Quevedo et al., 2018), ce qui peut entraver davantage les mouvements entre les 

meutes reproductrices et contribuer ainsi à expliquer les faibles taux de dispersion effectifs 

récemment déduits dans la péninsule Ibérique par des études de génétique des populations 

(Silva et al., 2018). 

 

4.3. Dessiner le paysage de la coexistence 

Nos résultats fournissent une base spatialement explicite pour concevoir un paysage de 

coexistence pour les loups dans le nord-ouest du Portugal. Le développement de nouvelles 

infrastructures, y compris les routes et les parcs éoliens, devrait être évité dans les zones 

montagneuses à haute conductivité qui sont critiques pour la persistance des loups résidents, 

en particulier dans le tiers oriental de la zone d'étude qui représente le bastion régional du 

loup. Cette prescription s'applique également aux chaînes de montagnes plus fragmentées du 

centre et de l'ouest de la zone d'étude, où les habitats favorables aux loups résidents sont 

relativement petits et entourés de zones plus densément peuplées, et où l'expansion des 

structures et des activités humaines peut entraîner l'extinction locale des meutes. Pour 
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garantir le paysage de la coexistence, il serait également important de maintenir les 

possibilités de dispersion à travers le paysage, assurant ainsi le flux génétique et compensant 

d'éventuelles extinctions locales. Ceci devrait être réalisé en préservant les corridors identifiés 

dans notre étude, ce qui pourrait nécessiter la conservation d'habitats non perturbés le long 

des corridors, et l'évitement de nouveaux développements tels que les routes qui peuvent 

entraver les mouvements des animaux. Comme notre analyse spatiale était relativement 

grossière, il serait important d'entreprendre une évaluation plus détaillée des contraintes 

éventuelles au mouvement des loups le long des corridors identifiés et, le cas échéant, de 

restaurer les habitats et d'éliminer les barrières éventuelles (par exemple, les passages pour la 

faune). Dans l'ensemble, nos résultats suggèrent que le maintien du paysage de coexistence 

nécessite une ségrégation spatiale et temporelle entre les humains et les loups, ce qui est 

particulièrement important dans le cas des individus résidents, mais qui est également 

nécessaire pour assurer les mouvements des disperseurs et donc la persistance à long terme 

de la population. 

 

Notre étude de cas particuliers fournit également des indications générales sur la 

conservation des grands carnivores dans les paysages dominés par l'homme. Tout d'abord, 

l'étude soutient l'idée que les résidents sont particulièrement sensibles aux risques liés à 

l'homme, et qu'ils ont donc besoin de zones relativement grandes avec une perturbation 

réduite pour assurer les conditions de la composante de reproduction de la population (par 

exemple, Sazatornil et al., 2016). Deuxièmement, l'étude soutient que les disperseurs sont 

plus tolérants aux humains (Elliot et al., 2014 ; Gastón et al., 2016), mais aussi qu'ils sont 

confrontés à la contrainte supplémentaire d'éviter la compétition intraspécifique (par 

exemple Bowler et Benton, 2005), suggérant ainsi que la connectivité fonctionnelle peut 

nécessiter des couloirs de déplacement avec une utilisation réduite par les humains et les 

individus résidents. Enfin, l'étude a mis en évidence l'importance du crépuscule et de la nuit 

pour faciliter les déplacements (Gaynor et al., 2018), suggérant que des perturbations 

supplémentaires pendant ces périodes de faible activité humaine pourraient être 

particulièrement dommageables. Dans l'ensemble, l'étude montre que le paysage de 

coexistence fournit un cadre précieux pour étayer les efforts de conservation, soulignant la 

nécessité de planifier de manière adéquate la distribution spatiale et temporelle des structures 

et des activités humaines dans les paysages habités par les grands carnivores (Gehr et al., 

2017 ; Oriol-Cotterill et al., 2015a). 
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