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Résumé

Dans les paysages dominés par 'homme, les activités humaines faconnent le comportement
spatial des proies, créant des paysages complexes de risques. Nous avons étudié la sélection
de I'habitat du chevreuil en utilisant des fonctions de sélection des ressources dans un systéme
montagneux dominé par I'homme et situé dans le sud-ouest des Alpes, caractérisé par une
forte présence de loups et de perturbations humaines. Notre étude visait a évaluer comment
linteraction entre la chasse, la présence d'infrastructures et les activités récréatives en
présence de loups influencait les téponses spatiales des chevreuils a I'intérieur et a l'extérieur
d'une zone protégée. Nous avons constaté que pendant la période de chasse, les chevreuils
sélectionnaient davantage les zones a forte densité de loups, l'effet le plus important étant
observé pendant les battues au sanglier, ce qui confirme l'hypothese de I'augmentation du
risque, selon laquelle le fait d'éviter un prédateur augmente I'exposition a un autre, et souligne
l'impact temporaire mais significatif de la chasse sur la dynamique prédateur-proie. Pendant
la période de la chasse en battue au sanglier, les chevreuils ont également montré une plus
forte sélection pour la proximité des batiments, ce qui confirme 1'hypothese du bouclier
humain. Les zones protégées ont eu un effet accru sur I'évitement par les chevreuils des
sentiers, ou les randonnées et les activités récréatives sont plus concentrées. Nos résultats
ont révélé les compromis complexes auxquels les chevreuils sont confrontés lorsqu'ils
doivent faire face a des risques multiples dans des paysages modifiés par 'homme, ce qui
est important pour l'élaboration de stratégies efficaces de conservation et de durabilité
humaine.

Mots clés : perturbations humaines ; paysage de la peur ; bouclier humain ; renforcement
des risques ; interactions homme-faune sauvage
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1. INTRODUCTION

L'utilisation anthropique du paysage a considérablement restructuré les écosystemes naturels,
provoquant non seulement la perte et la fragmentation des habitats [1], mais aussi le déclin
des especes ainsi que des changements dans les interactions entre les especes [2,3]. L'homme
et ses activités ont joué un role important dans le faconnement des communautés
écologiques [4,5], introduisant une complexité supplémentaire dans les relations entre
prédateurs et proies [6]. La faune sauvage est de plus en plus confrontée au défi de se déplacer
dans des environnements modifiés par I'homme [1], les animaux s'adaptant de diverses
manieres a la présence d'activités humaines [7,8]. Au-dela de la mortalité directe des animaux
sauvages, les activités humaines telles que la chasse, la modification des terres, le
développement d'infrastructures et l'utilisation a des fins récréatives remodelent les
paysages de peur d'une mani¢re qui peut affecter la sélection de l'habitat et les schémas
d'activité des proies et des prédateurs, ainsi que les comportements anti-prédateurs [9,10].

Les ongulés doivent faire face aux risques spatio-temporels liés 2 'homme et aux prédateuts
naturels dans des habitats hétérogenes [11]. Dans le cas d'environnements fortement
anthropisés, la complexité des interactions entre l'homme, la proie et le prédateur est
exacerbée. Les proies qui évitent un risque peuvent accroitre leur vulnérabilité a un autre
risque, un phénomene connu sous le nom de renforcement du risque [12,13], ou les proies
peuvent choisir la proximité des caractéristiques humaines comme bouclier pour minimiser
le risque [14]. Les espéces sauvages réagissent aux activités humaines selon des modalités
spatiales complexes, influencées par le type, l'intensité et la fréquence des perturbations
[15,16], comme dans le cas des activités récréatives ou de la chasse.

Les chasseurs emploient des stratégies spécifiques pour optimiser l'efficacité de la chasse, qui
interagissent avec les différentes caractéristiques de Il'habitat et les éléments
anthropogéniques du paysage et affectent le comportement spatial des proies [17,18]. Les
chasseurs utilisent généralement différentes approches en fonction de l'espece de gibier
ciblée, mais sont généralement limités aux heures de clarté et a des périodes spécifiques au
cours de l'année. Les caractéristiques linéaires humaines, telles que les routes et les sentiers,
créent des risques supplémentaires pour la faune en intensifiant l'accés humain a des zones
éloignées, ce qui peut indirectement modifier les interactions entre les especes [19]. Ces
éléments sont également utilisés pour divers types de loisirs, allant d'activités telles que la
randonnée et le vélo a des activités motorisées [20]. Les loisirs de plein air sans
consommation peuvent avoir des effets comportementaux significatifs sur la faune sauvage,
y comptis les ongulés, par I'évitement spatial [21], I'augmentation de la vitesse de déplacement
[22] ou la modification des schémas d'activité diurne [23]. Par exemple, dans une étude sur
l'interaction entre le cerf élaphe et le mouton, les deux espéces étaient plus susceptibles d'étre
détectées plus loin du chemin pendant la journée, ce qui suggere que la pression de la
randonnée a influencé les interactions spatio-temporelles [24]. Les activités de plein air telles
que la randonnée et le vélo ont également induit des réactions d'évitement chez le cerf [25,20]
et le chamois, avec une intensité plus élevée dans les zones de loisirs populaires, telles que
les zones naturelles protégées [27]. Dans d'autres cas, les infrastructures humaines ont été
utilisées par les proies comme des boucliers contre les risques de prédation [14,28]. Par
conséquent, dans les paysages dominés par I'homme, il est nécessaire de comprendre la
complexité des interactions spatiales entre les proies, les prédateurs naturels et les activités
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humaines afin de pouvoir prendre des décisions de gestion qui optimisent la durabilité a long

terme.

Notre étude porte sur l'interaction spatiale des effets des perturbations humaines et de la
présence de prédateurs sur le comportement spatial du chevreuil, a I'intérieur et a I'extérieur
d'une zone naturelle protégée. Le chevreuil constitue une excellente espéce modele pour
I'é¢tude de cette dynamique, étant donné qu'il est largement répandu et abondant en Europe
[29-31] et dans la zone étudiée [32], ou il est la principale espece chassée par les chasseurs et
les loups [33], et qu'il fait preuve d'une grande tolérance et d'une grande plasticité aux
perturbations anthropiques [34]. En quantifiant les effets spatiaux et temporels de la
combinaison des activités humaines et des risques spatiaux liés a la présence du loup, nous
cherchons a étudier comment la variation spatiale des perturbations humaines, résultant a la
fois des activités récréatives et de la chasse, affecte la sélection de 1'habitat du chevreuil a
l'intérieur et a l'extérieur d'une zone protégée, fournissant ainsi des informations clés pour la
conservation et la gestion de la faune dans les paysages fortement impactés par 'homme.

Figure 1. Description de la zone d'étude : localisation du site et répartition spatiale des territoires des chevreuils
(polygones convexes minimaux, MC) dans la zone d'étude (a). A droite, des cartes en médaillon indiquent (b) la densité
du risque de chasse (plage : 0-2,046), (¢) la densité des loups (plage : 0-15,764) ; [36], (d) la densité du couvert arboré
(plage : 0-100), et (e) la répartition des routes, des sentiers et des batiments dans la zone d'étude.

2. MATERIEL ET METHODE

2.1. Zones d'étude et collecte des données

La zone d'étude est située dans une région montagneuse du sud-ouest des Alpes, en Italie
(44°21' N, 7°66' W dans EPSG : 4326, WGS84) (Figure 1), dont I'altitude varie de 270 2 2160
m. Le paysage est principalement forestier (59%, principalement a feuilles caduques), avec
des habitats ouverts (12%) et des zones urbanisées (29%). Une partie de la zone d'étude se
trouve dans le parc naturel du Marguareis (PNM, 80,4 km?®), ou l'écotourisme est tres
développé et activement promu. La chasse est interdite a I'intérieur de la zone protégée,
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tandis qu'a l'extérieur, elle est réglementée par la loi nationale au sein d'un district de chasse,
conformément aux documents d'orientation de l'administration régionale du Piémont
(Figure 1a). Entre septembre et janvier, deux principales especes de gibier sont chassées : le
sanglier, principalement dans le cadre de battues collectives, et le chevreuil, avec des
chasseurs individuels utilisant une stratégie d'attente et d'assise. Le chevreuil, réintroduit dans
la zone d'étude a la fin des années 1980 a des fins de chasse et de conservation, est aujourd'hui
largement répandu dans la région. Les sangliers ont commencé a recoloniser la zone dans les
années 1990. Les chevreuils ont été documentés comme étant l'espece d'ongulés la plus
fréquemment enregistrée lors d'une étude simultanée par pieges photographiques menée
dans la méme zone [32], avec une occupation estimée a 0,91 (SE = 0,03) sur 56 sites [35], ce
qui indique leur large distribution.

La zone d'étude est caractérisée par un niveau moyen a élevé d'urbanisation rurale typique
des paysages de basse altitude, avec de petits villages, des routes et un réseau dense de
sentiers. La région abrite également la plus forte densité de loups documentée dans les Alpes
Italiennes [30], qui sont présents depuis 1996 [37] grace a des dispersions naturelles [38].

Nous avons utilisé les données de chevreuils munis de colliers GPS pour étudier la sélection
de l'habitat. Les chevreuils ont été capturés dans toute la zone d'étude au cours des hivers
2022-2024 a l'aide de pieges-boites individuels avec des systémes d'alarme de piege,
spécifiquement construits pour cette étude en fonction des tailles locales des chevreuils et
des besoins logistiques pour garantir la méthode de capture la plus stre, couramment utilisée
pour les chevreuils dans d'autres régions avec des hivers rigoureux [39] et efficace en termes
de timing dans la réactivité de l'intervention de I'équipe (20-30 min) [32]. Les pieges ont été
répartis dans la zone d'étude afin de capturer des chevreuils a I'intérieur et a I'extérieur des
zones de chasse, et dans des zones présentant différents gradients de perturbations
anthropiques, variables qu'il est particulierement important de représenter dans l'étude.
Aucune immobilisation chimique n'a été nécessaire [32]. Les chevreuils ont été équipés de
colliers GPS (modele Lotek Litetrack Iridium 360, Lotek Wireless, Newmarket, ON,
Canada). Les colliers ont été programmés pour tenter d'obtenir une position au moins toutes
les 7 heures. Les positions GPS ont été vérifiées pour détecter les erreurs ou les
dysfonctionnements du GPS, et seules les positions avec un niveau de précision PDOP < 5
ont été prises en compte. Un test systématique des performances du collier GPS Lotek a été
réalisé dans les différentes parties de la zone d'étude afin de garantir I'homogénéité de la
précision de la dilution positionnelle de la précision (PDOP) : informations acquises dans les
différentes zones [32]. Nous avons é¢tudié la sélection de I'habitat du chevreuil sur une période
de 7 mois pour tester l'effet de la chasse, englobant 3 périodes typiques distinctes : (a) avant
la saison de chasse (1 aolt-15 septembre), (b) pendant la saison de chasse (la saison de
chasse a commencé le 16 septembre et s'est terminée le 31 décembre), et (c) apres la saison
de chasse (1 janvier-28 février). La saison de chasse a été caractérisée par deux périodes
distinctes : (1) « Chasse au chevreuil » en septembre-octobre, ou la chasse visait
principalement le chevreuil par une stratégie de chasse assise et attendue, et (2) « Chasse au
sanglier » en novembre-décembre, ou l'activité de chasse était principalement axée sur le

sanglier par des chasses en battue.

Au total, notre ensemble de données comprenait des données de télémétrie GPS de 11
individus, contenant 7433 emplacements.
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2.2. Covariables anthropiques et environnementales

Nous avons étudié l'influence de covariables environnementales et anthropogéniques
distinctes sur l'utilisation de 'habitat du chevreuil, en émettant I'hypothése que ces variables
sont corrélées avec les schémas spatiaux de risque percu ou de dérangement par les humains
et les loups (détails de chaque covariable dans le Tableau S1 (Tableau supplémentaire S1)).
Les covariables environnementales comprenaient la densité du couvert végétal (couvert végétal),
représentant le pourcentage du couvert végétal a chaque point GPS, dérivé de la couche de
densité du couvert végétal a 'aide de QGIS 3.34.6. Cette covariable a une résolution élevée
de 10 m et provient du Copernicus Land Monitoring Service (EAA Copernicus,
https:/ /land.copernicus.eu/en) (consulté le 1 mars 2023). Nous avons évalué cette vatiable
pour tester I'hypothese selon laquelle la forét pourrait offrir aux chevreuils un refuge ou des
possibilités accrues d'échapper aux prédateurs, aux chasseurs et a toute perturbation humaine
telle que les randonneurs ou les cyclistes.

Les caractéristiques anthropiques comprenaient les routes (toutes les routes pavées), les
sentiers (tous les chemins non pavés) et les batiments (tous les types d'habitations humaines)
et ont été obtenues par BBBIKE (https:// extract.bbbike.org/) (consulté le 15 mars 2023) a
partir d'OpenStreetMap (OSM). Pour chacune de ces covariables, nous avons calculé la
distance euclidienne minimale entre chaque point GPS et I'élément correspondant, ce qui a
donné les variables dist.road, dist.trail et dist.build. Nous avons évalué ces variables pour tester
I'hypothése d'une perturbation humaine, en considérant en particulier que les routes sont
régulierement utilisées par des personnes avec des véhicules motorisés, tandis que les sentiers
sont utilisés par des randonneurs et des cyclistes, et en général par le tourisme de loisirs dans
la zone d'étude [40,41].

Pour vérifier si les chasseurs courent un risque, nous avons pris en compte les données de
récolte géoréférencées fournies par les districts de chasseurs de 2016 a 2024 (» = 1281), et
nous avons appliqué une estimation de la densité du noyau a 95% pour quantifier la densité
spatiale des animaux chassés, en utilisant la version 4.3.1 de R, le paquet am# [42] pour générer
une carte de risque de chasse avec une résolution spatiale de 10 m, qui a ensuite été mise a
I'échelle de 0 a 1 (huntrisk). Nous tenons compte de la densité locale de présence des loups
(wolfden), en utilisant la carte de densité des loups estimée par Marucco et al. 2023 [36] pour
'ensemble des Alpes Italiennes sur la base d'un modele spatial de capture-recapture ajusté
aux données génétiques non invasives collectées au cours de I'hiver 2020-2021.

Pour tester la maniere dont les activités humaines affectent la sélection des ressources des
chevreuils en fonction des périodes de chasse, nous avons créé deux variables temporelles
catégorielles appelées « Hseasonl » et « Hseason2 ». Dans Hseason1, nous avons classé 1'étude
en 3 périodes décrites précédemment : Avant (pas d'activité de chasse), Pendant la chasse
(période de chasse active) et Aprés (période post-chasse). Lors de la saison 2, nous avons
distingué la période de chasse en deux phases distinctes basées sur le type d'activité de chasse,
nommées « Pendant la chasse anx chevrenils » et « Pendant la chasse aux sangliers », comme décrit
précédemment. Cette catégorisation variable est utile pour tester I'hypothése des réponses
spatiales aux différentes méthodes de chasse : la chasse au chevreuil repose sur un mode de
chasse assis et en attente, impliquant un seul chasseur qui recherche activement les animaux
ou qui attend passivement dans un endroit spécifique, tandis que la chasse au sanglier repose
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sur un mode de chasse en battue avec une équipe de chasseurs travaillant ensemble avec des
chiens pour localiser et traquer les animaux. Le mode de chasse en battue est généralement
considéré comme plus perturbant en raison de l'implication de plusieurs chasseurs et chiens,
qui augmentent le bruit et les mouvements dans le paysage [43,44]. Pour tester I'évolution
des réponses spatiales en fonction des périodes de chasse, nous avons inclus des
interactions entre Hsazsonl et Hsazson2 et les variables prédictives les plus significatives
(Tableau 1). Ainsi, les deux vatiables Hseason1 et Hseason2 nous ont permis d'étudier les effets
généraux du risque de chasse et les impacts spécifiques des différentes stratégies de chasse,

respectivement.

La variable catégorielle spatiale, nommée Inside A, nous a permis de tester I'hypothese d'un
effet plus important des activités récréatives a l'intérieur de la zone protégée, ou le tourisme
est plus développé, en particulier le long des sentiers. Pour tester cette hypothése, nous avons
testé l'effet d'interaction entre piste et InsidePA (Tableau 1).

Tableau 1. Hypothéses testées, variables correspondantes et prédictions de la réponse spatiale des chevreuils dans un
paysage anthropique (les termes d'interaction sont exprimés par un « X » entre les variables)

Hypothesis Variables Predicted Effect Predictions

Roe deer is a woodland species with

HI: Forest cover is an preference for ecotonal zone [45]

important refuge habltat m tree cover (+) P1: In an anthropogenic landscape, we
an anthropogenic . .
predict that tree cover density may be
landscape .
important as a ref'uge area
P2a: Roe deer may avoid trails used by
. . hikers and bikers as recreational
Dist trail +) activities to minimize perceived risk
H2: Spatial effect of from human disturbance
recreational activity P2b: We predict roe deer avoidance of
Dist.trail x InsidePA . trails should be greater vtuthljn the
Protected Area where tourism is more
concentrated
P3a: Roe deer habitat selection may be
H3: Effects of Huntrisk affected by the._- Spﬂﬁ‘(:ll presence of
pre—during—post hunting hunting activity
periods, and human P3b: stronger use of a human shield
shield strategy Dist.build x Hseasonl strategy during the hunting period
than before (or after)
Roe deer may exhibit varying
responses depending on the distinct
hunting practices.
P4: Specifically, we predicted that wild
H4: Effects of different Hseason?2 vs. Hseason1 as boar hunting may have a greater

temporal interaction

hunting modes
terms

impact due to the higher levels of

disturbance associated with this
activity. During the wild boar hunting
period, we anticipate a stronger use of

the human shield strategy

P5a: Roe deer may select areas where
huntrisk x wolfden (+) both risks are high simultaneously

(cumulative exposure)
Hb: Risk enhancement

P5b: Roe deer, avoiding one predator,
huntrisk x wolfden (—) may select areas where the other
predator is more common

Valentina Rucco et Francesca Marucco 2025 6 Traduction Deepl & RP —24/02/2025



2.3. Fonction de sélection des ressources et cadre analytique...

3. RESULTATS

Les meilleurs modéles comprennent des interactions avec la covariable temporelle qui prend
en compte les périodes et les modes de chasse (Hseason2) et avec la covariable spatiale InsideA
(a l'intérieur/a l'extérieur de la zone protégée), ce qui confirme que la sélection de I'habitat
du chevreuil est principalement expliquée par l'interaction complexe de multiples facteurs
anthropogéniques. En particulier, le mode¢le RSF le plus parcimonieux (M1, AAIC le plus
bas, Tableau 2) explique la majorité de la variance des données (poids de 0,92) et inclut des
prédicteurs clés a la fois sous la forme d'un effet de covariable unique et de leurs interactions
(Tableau 2 et Figure 2).

Tableau 2. Résumé des meilleurs modéles RSF candidats étudiant la sélection de I'habitat de 11 chevreuils avant,
pendant et aprés la saison de chasse dans la vallée du Pesio, Alpes Maritimes

Mod Formula A AIC w
M1 ~treecover + dist.trail + dist.build + 'v_volfden + huntr@sk + Wolfd_en:HseasonZ + dist.build:Hseason2 0 0.92
+ huntrisk:wolfden + dist.trail:InsidePA :
M2 ~treecover + dist.trail + dist.build + V_volfden + hu.ntrjsk + Wolfd_en:Hseason] + dist.build:Hseason1 49 0.08
+ huntrisk:wolfden + dist.trail:InsidePA . )
M3 ~treecover + dist.trail + dist.build + wolfden + huntrisk + wolfden:Hseason2 + dist.build:Hseason2 16.8 0.00

+ huntrisk:wolfden
~treecover + dist.build + wolfden + huntrisk + wolfden:Hseason2 + distbuild:Hseason2 +

M4 huntrisk:wolfden 73.2 0.00
M5 ~treecover + dist.trail + dist.build + wolfden:Hseason2 + dist.build:Hseason2 + dist.trail:InsidePA 166.6 0.00
M6 ~treecover + dist.trail + huntrisk + wolfden + huntrisk-wolfden + dist.trail:InsidePA + dist.road 305.7 0.00
M7 ~treecover + dist.trail + wolfden + huntrisk + wolfden:Hseason2 + dist.trail:InsidePA + 311.8 0.00
huntrisk:wolfden . )
M8 ~treecover + dist.trail + huntrisk + dist.trail:InsidePA + huntrisk:wolfden 348.9 0.00
M9 ~dist.trail + dist.build + wolfden + huntrisk + wolfden:Hseason2 + dist.trail:InsidePA + 4721 0.00
huntrisk:wolfden + dist.build:Hseason2 . .
M10 ~treecover + dist.trail + dist.build + wolfden + huntrisk 90,176.2 0.00
M11 ~treecover + dist.trail + dist.build + wolfden 90,206.6 0.00
M12 ~treecover + dist.trail + dist.build 90,287.9 0.00
M13 ~dist.trail + dist.build 90,357.8 0.00

La densité du couvert végétal est apparue comme l'un des prédicteurs les plus significatifs :
I'élimination de cette variable du modele a entrainé une baisse notable de la performance du
modele, le meilleur modele passant de la premicre (M1) a la neuvieme (M9) (Tableau 2). Les
chevreuils ont choisi une densité de couverture élevée, comme l'indique l'effet positif de la
covariable de la couverture arborée (f = 0,37, SE = 0,019, p < 0,001), ce qui confirme la
validité de H1. Les sentiers n'ont pas eu d'effet significatif sur la sélection de I'habitat du
chevreuil (8 = 0,01, SE = 0,02023, p = 0,541). Cependant, les chevreuils évitent
significativement les sentiers a l'intérieur de la zone protégée, comme l'indique le coefficient
positif du terme d'interaction dist.trail:InsidePA lorsque InsidePA = 1 (Figure 3 ligne verte, 8
= 0,23, SE = 0,03252, p < 0,001), ce qui permet de tester H2.

Nous avons observé un évitement général des zones a haut risque associées a la chasse,
comme indiqué par l'effet principal négatif du risque de chasse (f = -0,28, SE = 0,02725, p
< 0,001), et un effet temporel clair de la chasse sur les réponses spatiales des chevreuils,
testant H3 et H4. Cet effet temporel est mieux expliqué en considérant les différentes
périodes et modes de chasse (Hseason2 dans le meilleur modele M1) plutét que la seule
présence ou absence de chasse (Hseasonl dans M2, A AIC = 4,9), testant H4. Pendant la
saison de chasse, les réponses des chevreuils a la densité de loups et a la proximité des
batiments ont été influencées par les différentes périodes temporelles des activités de chasse
(Figure 4). La sélection des chevreuils pour la proximité des batiments (dist.build) était
constamment négative (f = -0,18, SE = 0,04162, p < 0,001), mais augmentait au cours des
périodes de chasse avec le terme d'interaction (dist. build:Hseason2), en particulier pendant la
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chasse au sanglier, ou le coefficient était plus élevé par rapport aux autres périodes (f = -
0,27, SE = 0,05742, p < 0,001). Cet effet a persisté apres la fin de la saison de chasse (f = -
0,21, SE = 0,05288, p <0,001), bien qu'il ait été moins prononcé, en testant pour H3b (Figure
4b).

DIST.TRAIL
——
DIST.BUILD A
]
B estimates and 95% C.I.
@ Negative
Not Significant
WOLF DENSITY Positive

'
% Hunting Period
k) Inside/Outside Protected Area (PA)
g ® Before

A During roe deer hunt

HUNTING.RISK e ™ During wild boar hunt

+ After

& Outside PA

* Inside PA

TREECOVER
WOLF DENSITY x HUNTING RISK{ |—e—]
-04 0.0 04
B estimate

Figure 2. Graphique du coefficient B des termes fixes (exprimés en rapport de cotes logarithmiques) inclus dans le
modeéle le plus parcimonieux. La ligne pointillée représente un niveau d'utilisation proportionnel & la disponibilité, et les
barres d'erreur représentent des intervalles de confiance & 95 %. L'effet temporel pour chaque variable est indiqué
par différents symboles : points (avant), triangles (pendant la chasse au chevreuil), carrés (pendant la chasse au sanglier)
et croix (apreés la période de chasse). L'effet spatial de dist.trail est représenté par des carrés rayés et des astérisques,
qui représentent les coefficients pour les emplacements & I'extérieur et & l'intérieur du parc, respectivement. Les
coefficients B sont affichés en noir s'ils sont négatifs, en orange s'ils sont positifs et en gris s'ils ne sont pas significatifs.

L'effet principal négatif de la densité de loups (wolfden), qui refléte l'effet en I'absence de
chasse, indique que les chevreuils ont tendance a éviter les zones avec une forte présence de
loups (f =-0,23, SE = 0,06147, p < 0. 001) ; en outre, il y a un effet négatif significatif du
terme d'interaction loup-tisque de chasse (f = -0,59, SE = 0,05798, p < 0,001), ce qui indique
que les chevreuils, en évitant les zones a risque d'un prédateur, ont choisi des zones a risque
élevé pour l'autre prédateur (Figure 4a). En particulier, les téponses des chevreuils a la
présence du loup ont changé au cours des différentes périodes de chasse : les chevreuils ont
modifié leur réponse, passant de I'évitement des zones de présence du loup avant la période
de chasse a une sélection de ces zones pendant la chasse, testant ainsi H5 (Figure 4a). La
sélection était particulierement forte pendant la chasse au sanglier ( = 0,50, SE = 0,05485,
» < 0,001) et moins prononcée pendant la chasse au chevreuil (f = 0,36, SE = 0,05315, p <
0,001). Apres la saison de chasse, l'effet a diminué mais est resté positif (f = 0,23, SE =
0,04958, p < 0,001) (Figure 4a).
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Figure 3. Probabilité prédite d'utilisation des sentiers par les chevreuils & l'intérieur (ligne verte) et & l'extérieur (ligne
noire) de la zone protégée
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Figure 4. Probabilité prédite d'utilisation de I'habitat par les chevreuils en fonction de la densité de loups (a) et de la
distance par rapport aux batiments (b) sur différentes périodes : Avant, avant la saison de chasse ; Pendant_ROE_Hunt,
la premiére période de chasse caractérisée par la chasse au chevreuil ; Pendant_WB_Hunt, la deuxiéme période de
chasse caractérisée par la chasse au sanglier ; et Aprés, aprés la fermeture de la saison de chasse

DISCUSSION

L'activité humaine a considérablement transformé les écosystemes naturels, faconnant la
composition et la structure des communautés écologiques et entrainant des modifications
dans les interactions entre les especes [1,2]. Cette influence introduit des couches
supplémentaires de complexité dans les relations prédateur-proie, remettant souvent en
question la dynamique naturelle de ces interactions. Par conséquent, les adaptations
comportementales dans I"Anthropocene, telles que les changements dans la sélection de
I'habitat ou l'activité temporelle, sont importantes pour la résilience de certaines espéces
[7,52-54]. Cependant, toutes les especes ne peuvent pas s'adapter avec succes, ce qui
entraine des impacts inégaux des perturbations dans les systemes écologiques. Peu d'études
ont exploré les réponses des ongulés aux perturbations cumulées du paysage impliquant des
risques multiples [55]. Dans cet article, nous avons étudié I'influence des activités humaines
sur la sélection de I'habitat du chevreuil en relation avec la chasse, les infrastructures
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humaines et les activités récréatives en présence de son prédateur naturel le plus important,
le loup. Nous avons inclus des intercepts aléatoires pour l'identification individuelle dans
tous nos modeles, comme le recommandent Gillies et al. (2006) et Merrill et Hebblewhite
(2009) [48,49], afin de tenir compte des différences de taille d'échantillon par individu et de
contrdler les effets spécifiques a l'individu dans la sélection de I'habitat. Nos résultats ont
montré que les activités humaines jouent un role crucial dans 'élaboration des stratégies de
sélection de I'habitat du chevreuil, en particulier le calendrier et le type de chasse, ainsi que la
répartition des sentiers et des batiments, ce qui donne un apercu important de ces
dynamiques spatiales et temporelles complexes. Les altérations et les perturbations
causées par I'homme transforment ce que les écologistes appellent les « paysages de la
peur » [56]. Ces paysages influencent la fagon dont les animaux pergoivent les menaces dans
leur environnement et y réagissent, ce qui les pousse a adopter des comportements critiques
[15]. Les activités humaines peuvent remodeler les paysages de la peur, influencant la
sélection de I'habitat, les modeles d'activité et l'efficacité des stratégies anti-prédateurs [10,52],
telles que I'introduction de « stratégies de bouclier humain » [14]. Dans notre étude, nous
avons eu l'occasion unique d'examiner en détail comment les chevreuils se déplacent dans un
« paysage de la peur » tres hétérogene induit a la fois par les perturbations humaines et la
présence d'un prédateur naturel, ou les risques varient a la fois dans le temps et dans I'espace.
En particulier, pendant la saison de chasse, il a été démontré que les chevreuils étaient
confrontés a des compromis plus importants, l'activité¢ de chasse humaine se superposant
dans l'espace et dans le temps a la présence du prédateur et a toutes les autres pressions
exercées par I'homme. Parallelement, une partie de notre zone d'étude se trouve dans une
zone protégée, qui connait une forte activité touristique tout au long de I'année, en particulier
le long des sentiers. Nos résultats ont révélé que la pression combinée des infrastructures
anthropogéniques et des diverses activités humaines, ainsi que la présence de loups, ont incité
les chevreuils a adopter des stratégies différenciées pour équilibrer leur exposition aux
menaces. Cette réponse adaptative est soutenue par le fait que le comportement des
chevreuils s'aligne sur plusieurs hypotheses que nous avons prédites (de H1 a H5) plutot que
d'étre expliqué par une seule d'entre elles. Cela suggere une interaction complexe de divers
facteurs et stratégies employés par cette espece proie dans un contexte hautement
anthropogénique.

Notre premiére hypothese, selon laquelle la densité du couvert arboré est I'un des
principaux facteurs de sélection de I'habitat (H1), a été fortement étayée. En tant qu'espece
sylvestre et écotone, le chevreuil dépend des zones boisées pour s'assurer des voies de fuite
immédiates [51,57]. Benhaiem et al. (2008) [58] ont montré que les niveaux de vigilance des
chevreuils diminuaient proportionnellement a I'étendue des zones boisées, ce qui souligne le
role du couvert forestier dans la réduction du risque percu. Cela indique une adaptation
générale des chevreuils aux paysages hautement anthropogéniques de notre zone d'étude, ou
les pressions humaines, combinées a la présence de prédateurs naturels, créent un paysage
complexe de risques, obligeant les proies a optimiser leurs stratégies spatiales en utilisant
plus largement les zones de refuge. Ce résultat souligne également la nécessité de reconsidérer
les méthodologies d'estimation des populations d'ongulés dans des contextes anthropisés qui
reposent uniquement sur des observations directes [59,60], qui peuvent étre fortement
affectées par des taux de détection faibles et imprévisibles [61]. D'apres nos résultats, les
pressions anthropiques pourraient pousser les chevreuils a choisir de plus en plus des zones
de refuge forestieres, ou les taux de détection sont probablement trop faibles pour que les
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observations directes puissent servir de méthodes pour des estimations fiables de la
population.

Parmi les éléments linéaires d'origine humaine, ce sont les sentiers qui ont eu l'effet le plus
important sur la sélection de l'habitat du chevreuil. Nous avons émis I'hypothése que les
chevreuils percevraient ces éléments comme risqués, en raison de leur utilisation fréquente
par les randonneurs, les cyclistes et les humains en général, en particulier la ou le tourisme
est le plus concentré (H2). En fait, nous avons trouvé un soutien a notre hypothese (P2b)
ou les chevreuils ont montré un plus grand évitement des sentiers a l'intérieur des zones
protégées qu'a I'extérieur de celles-ci. Cet évitement accru a l'intérieur de la zone protégée est
probablement influencé par la plus grande fréquence de touristes et d'activités récréatives a
l'intérieur du parc. L'expansion rapide et la diversification des activités récréatives de plein
air peuvent avoir un impact sur la faune de différentes manicres, ce qui conduit souvent a
I'évitement des habitats perturbés [62,63]. Mathisen et al. (2018) [64] ont également montré
que les activités de randonnée et de cyclisme sur les sentiers réduisaient I'utilisation de l'espace
par les cerfs et I'abroutissement des jeunes arbres dans leut voisinage direct (<100 m).

Nos résultats se sont alignés sur les hypotheses H3 et H4, démontrant que les périodes de
chasse modifient les stratégies de sélection de I'habitat du chevreuil. Les chevreuils modifient
leur comportement spatial pendant la saison de chasse par rapport a une période antérieure
caractérisée par I'absence de chasse, en sélectionnant davantage la proximité des batiments,
en particulier pendant la période de chasse en battue aux sangliers. Par ailleurs, d'autres études
ont montré que la chasse en battue est particuliecrement perturbante pour la faune sauvage
[43]. Cela confirme l'hypothese selon laquelle les chevreuils utilisent les batiments humains
comme refuges contre les activités de chasse, ce qui indique une stratégie de bouclier
humain bien développée [28]. L'effet des activités de chasse sur l'utilisation relative des
zones 2 forte densité de loups est également particuliérement intéressant. Les coefficients f§
de la densité de loups sont passés de négatifs avant la saison de chasse a de plus en plus
positifs pendant la saison de chasse, atteighant leur maximum pendant la période de chasse
au sanglier, puis revenant a la neutralité immédiatement apres. Ce schéma temporel clair
(Figure 4a) souligne comment l'activité de chasse peut jouer un réle important dans les
interactions entre proies et prédateurs, poussant probablement les deux especes a converger
vers les mémes zones éloignées, indiquant que les chevreuils pourraient ne pas sélectionner
activement les zones a forte densité de loups en soi, mais plutot choisir des endroits
caractérisés par des zones de refuge, qui sont également typiquement sélectionnées par les
loups [65,60].

De plus, comme prévu dans notre hypothése de renforcement du risque (H5), nous avons
trouvé une interaction négative entre les zones a risque de chasse et les zones a forte densité
de loups, ce qui suggere que les chevreuils évitent activement les zones ou les risques liés aux
chasseurs et aux loups se chevauchent. Plusieurs études ont examiné les effets du risque dans
un contexte de prédateurs multiples, révélant que des prédateurs multiples peuvent créer des
zones de risque contrasté ou des zones a double risque au sein d'un méme paysage [13,67].
Par exemple, Lone et al. (2017) [13] ont constaté que les chevreuils exposés aux chasseurs et
aux lynx étaient confrontés a des paysages de peur qui se chevauchaient tout en étant
contrastés, ce qui montre que la présence d'un prédateur peut influencer I'exposition des
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proies a un autre prédateur. Cela correspond a nos conclusions selon lesquelles le risque de
chasse interagit avec les zones de forte densité de loups, ce qui conduit les chevreuils a ajuster
dynamiquement leur sélection d'habitat. La chasse en battue au sanglier induit des
perturbations humaines de haute intensité, avec de nombreux chasseurs et chiens, ce qui
amplifie probablement la perception du risque et pousse les chevreuils a modifier plus
fortement leur sélection d'habitat pendant cette période. Ces résultats sont conformes a ceux
de Norm et al. (2015) [67], qui ont démontré que les réactions des chevreuils aux stratégies
de chasse humaine variaient considérablement, avec des différences notables entre la chasse
en battue et la chasse assise et en attente. Lorsque la saison de chasse se termine, les chevreuils
ne sélectionnent plus les zones a forte densité de loups, ce qui souligne fortement que cet
effet est induit par l'activité humaine, indiquant comment la chasse peut profondément
faconner les relations prédateur-proie, comme cela a été démontré dans d'autres études [68].

En conclusion, nos résultats soulignent l'importance de prendre en compte les risques de
prédation naturels et induits par I'homme pour modeler le comportement spatial des proies,
en particulier dans les paysages a usages multiples ou les zones protégées sont entrecoupées
de zones de chasse active par 'homme. Ces résultats soulignent l'importance de prendre en
compte les influences anthropogéniques lors de I'analyse de la dynamique spatiale prédateut-
proie, afin de trouver des solutions pour améliorer la coexistence entre 'homme et la faune
sauvage tout en impliquant les différentes parties prenantes dans le processus [69]. Ftant
donné 1'hétérogénéité temporelle et spatiale des réponses des chevreuils, une approche
unique de la réglementation de la chasse et de la gestion du tourisme peut s'avérer inefficace.
Des stratégies de gestion spatialement explicites, telles que le zonage des activités de chasse
pour séparer les zones de perturbation humaine des principaux habitats de la faune,

pourraient aider a équilibrer les objectifs d'utilisation humaine et de conservation [70].

Siles zones protégées jouent un role essentiel dans la réduction des impacts humains directs,
des efforts plus importants sont nécessaires pour gérer les activités humaines au sein de ces
zones, en particulier pour atténuer les risques percus associés aux activités récréatives.
Assurer une connectivité suffisante de 'habitat des options de refuge peut aider les ongulés
a naviguer dans les paysages complexes de la peur. A I'¢re de I'Anthropocéne, les
perturbations humaines peuvent méme dépasser les effets spatiaux du risque induit par les
prédateurs du sommet de la chaine [68,71]. Dans des habitats de plus en plus dominés par
I'homme, la compréhension de I'impact des activités humaines sur le comportement de la
faune sauvage deviendra de plus en plus importante pour des stratégies de conservation et
de gestion efficaces visant a développer la coexistence entre 'homme et la faune sauvage.
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