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des caractéristiques anthropiques du paysage
a la suite de la lutte contre les prédateurs
dans la forét boréale néarctique

Biological Conservation 296 (2024) 110677

===

i H i - - *  BIOLOGICAL
Contents lists available at ScienceDirect CONSERVATION

Biological Conservation

0 TAR 1
ELSEVIER journal homepage: www.elsevier.com/locate/biocon

i
L

Grey wolves (Canis lupus) shift selection of anthropogenic landscape
features following predator control in the Nearctic boreal forest

Katherine Baillie-David “, John P. Volpe*, A. Cole Burton ", Jason T. Fisher™

* University of Victoria, School of Environmental Studies, 3800 Finnerty Road, Victoria, BC V8W 2L7, Canada
® Department of Forest Resources Management and Biodiversity Research Gentre, University of British Columbia, 2424 Main Mall, Vancouver V6T 124, BC, Ganada

Résumé

La conservation des especes menacées implique parfois de tuer leurs prédateurs. Dans le cas
des loups néarctiques (Canis lupus), les mesures de controle létales sont rarement examinées
pour leurs effets secondaires sur le comportement des prédateurs ou les réactions de la
communauté dans le cadre d'une étude avant-aprés. Nous avons examiné l'abondance
relative et la répartition spatiale des loups dans une forét boréale du nord-ouest pendant trois
ans avant et apres le début de l'abattage des loups destiné a préserver le caribou des bois
(Rangifer tarandus caribon), une espece menacée. Nous avons émis 'hypothese que la présence
des loups augmenterait avec la densité des éléments anthropiques créés par le développement
du paysage avant l'abattage, mais que les loups éviteraient les éléments anthropiques apres
l'abattage en raison du risque de mortalité associé. Nous avons utilisé des modeles linéaires
généralisés dans un cadre théorique informationnel pour évaluer les preuves a I'appui de nos
hypotheses. Apres le controle, les détections indépendantes de loups ont diminué pour
atteindre 24% des chiffres d'avant l'abattage, mais les loups ont conservé 75% de leur
répartition. Avant l'abattage, les loups étaient positivement associés aux caractéristiques
linéaires, vraisemblablement pour des raisons d'efficacité de chasse, mais apres l'abattage, ils
¢taient négativement associés a ces caractéristiques. Ainsi, l'abattage des loups a non
seulement entrainé une réduction numérique de leur population, mais aussi un changement
fonctionnel dans leur comportement qui pourrait réduire davantage la pression de prédation
sur les caribous. Cependant, apres I'abattage, la présence des loups était plus fortement
associée aux caractéristiques anthropiques des blocs qui fournissent de la nourriture a d'autres
proies, ce qui pourrait favoriser leur rétablissement rapide. Les mesures de conservation
impliquant la mortalité des prédateurs modifient la répartition et le comportement des
prédateurs survivants a I'échelle du paysage, avec des effets indirects potentiels sur la
communauté des mammiferes.
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1. INTRODUCTION

Le contrdle des prédateurs est un outil couramment utilisé pour gérer les populations de
proies et préserver les especes menacées (Boertje et al., 1996 ; Hayes et al., 2003 ; Hervieux
etal., 2014). Elle a été critiquée pour son manque de recherches rigoureuses, notamment sur
les réactions des especes sympatriques non ciblées (Johnson et al., 2022 ; Lennox et al., 2018 ;
Treves et al,, 2016). Les prédateurs apex régulent la structure des écosystemes par leurs effets
consomptifs (par exemple, la prédation) et non consomptifs (par exemple, la peur, la
compétition) sur les proies et les mésoprédateurs (Terborgh et Estes, 2010), influengant ainsi
l'abondance et la distribution des especes hétérospécifiques (Hairston et al., 1960 ; Soulé et
al., 1988). Malgré leur importance, les prédateurs sont souvent pergus comme ayant un
impact négatif sur les humains (Lennox et al., 2018) ; ils ont été, et sont encore aujourd'hui,
controlés de manicre létale a des fins de chasse, d'élevage ou de conservation (Clark et
Hebblewhite, 2021 ; Packer etal., 2009 ; Reynolds et Tapper, 1996). Les recherches existantes
se sont concentrées sur les changements numériques des especes cibles (Brown et Conover,
2011 ; Hayes et al., 2003 ; Hervieux et al., 2014) et, plus récemment, sur la « libération des
mésoprédateurs » (Berger et al., 2008 ; Crooks et Soule, 1999). On dispose de moins
d'informations sur la question de savoir si le controle des prédateurs induit des changements
comportementaux au sein des populations de prédateurs survivantes (Treves et al., 20106).
Par exemple, le comportement de sélection de 1'habitat peut étre modifié apres une réduction
létale de la population, ce qui induit un nouveau risque qui modifie le rapport
risque/récompense (Sih, 1984 ; Sih et Del Giudice, 2012).

La sélection de 1'habitat est déterminée par des traits endogenes tels que la capacité de
déplacement (Avgar et al., 2011), la personnalité animale (Leclerc et al., 2016 ; Stamps et
Groothuis, 2010), et par des facteurs exogenes tels que la disponibilité des ressources
(Langvatn et Hanley, 1993), la compétition intra- et interspécifique (Morris, 2003 ;
Rosenzweig, 1981) et le risque de prédation (Brown, 1999 ; Gilliam et Fraser, 1987 ; Lima et
Dill, 1990). L'utilisation de I'habitat par les prédateurs est largement déterminée par la
disponibilité des proies, dans la mesure ou les prédateurs choisissent un habitat qui maximise
leurs chances de rencontrer des proies (Lima et Dill, 1990), c'est-a-dire des zones ou la densité
de proies est élevée (Catbone et Gittleman, 2002) et/ou ou se trouvent les ressoutces
préférées de leurs proies (Mitchell et Lima, 2002). En outre, les prédateurs choisiront des
habitats présentant des caractéristiques linéaires qui facilitent leurs déplacements dans le
paysage (Avgar et al., 2011) afin de réduire le temps de recherche et d'augmenter les taux de
rencontre avec leurs proies (McKenzie et al., 2012).

Cependant, avec l'intensification du risque de mortalité induit par 'homme (et rendu aérien
par des tactiques de controle des prédateurs telles que le tir aérien), les criteéres de sélection
de T'habitat des prédateurs pourraient passer de la seule disponibilité des proies a un
compromis entre l'acquisition de proies et la prévention des risques pergus (Lima et Dill,
1990 ; Rosenzweig, 1991 ; Ruprecht et al., 2021). De plus, les caractéristiques anthropiques
du paysage ont le potentiel d'amplifier ce compromis entre risque et récompense simplement
en raison de la présence humaine (Khan et al, 2023 ; Lesmerises et al, 2012). Si les
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caractéristiques anthropiques peuvent étre bénéfiques pour les prédateurs en augmentant
leurs déplacements, leurs rencontres avec des proies et leurs taux de prédation (McKenzie et
al,, 2012), elles peuvent également étre associées a un risque d'exposition accru en raison de
la réduction des abris permettant de s'échapper, augmentant ainsi le risque per¢u de mortalité
induite par I'nomme (Cristescu et al., 2013 ; Llaneza et al., 2016 ; Mysterud et Ostbye, 1999 ;
Ordiz et al,, 2011).

1.1. Réduction de la population de loups gris pour favoriser le rétablissement du
caribou des bois boréal

Le caribou des bois est I'une des espéces proies les plus menacées de la région circumpolaire
nordique. Le déclin de la population de caribous dans la forét boréale Canadienne est
finalement attribué a la perte d'habitat ancien due a l'augmentation de l'activité industrielle
et, de maniere plus immédiate, a la prédation par les loups (Boutin et al., 2012 ; Hebblewhite,
2017 ; Nagy-Reis et al., 2021) : les loups utilisent les éléments linéaires anthropiques pour
augmenter leur vitesse de déplacement, leur fréquence de rencontre et, par conséquent, leur
taux de prédation (Latham et al., 20114 ; McKenzie et al., 2012). Les ongulés, notamment le
caribou (Dickie et al., 2020 ; Tattersall et al., 20200), le cerf de Virginie envahissant Odocozlens
virginzanus (Darlington et al., 2022 ; Fuller et al., 2023) et 'orignal indigene (Ales alees) (Barnas
et al., 2024 ; Fisher et Ladle, 2022) utilisent également beaucoup ces éléments linéaires, qui
constituent donc des sources de proies pour les loups. En outre, les éléments anthropiques
polygonaux tels que les parcelles de coupe, les sites de puits de pétrole et les sites industriels
ouverts fournissent également des proies supplémentaires a ces ongulés (mais sans les
avantages liés au déplacement offerts par les éléments linéaires) (Darlington et al., 2022 ;
Fisher et al., 2020). Par conséquent, les loups sont également associés de maniére positive
a ces caractéristiques de bloc (Fisher et Burton, 2018 ; Fisher et al., 2021 ; Fisher et Ladle,
2022).

Les populations de loups gris artificiellement élevées augmentent le risque de prédation pour
les caribous en raison d'une concutrence apparente (Holt, 1977) avec les cetfs et les orignaux
(James et al., 2004 ; Latham et al., 20114 ; Serrouya et al., 2021). L'abattage des loups a donc
été identifi¢ comme l'approche la plus opportune pour enrayer le déclin des caribous
(Serrouya et al., 2019), mais il fait I'objet de critiques constantes (Darimont et Paquet, 2024).
Nous avons eu l'occasion de mener la premicre étude avant-aprés sur la réponse spatiale
des loups a l'abattage. Dans une partie hautement industrialisée de la forét boréale
Canadienne, nous avons utilisé un ensemble de données pluriannuelles provenant de pieges
photographiques collectées avant et apres le début du controle de la population de loups
imposé par le gouvernement (Alberta Environment and Parks, 2017), indépendamment de
ce contrdle. Nous avons émis 1'hypothése que le controle des loups - qui se fait
principalement par des tirs aériens dans des zones ouvertes, en particulier le long de lignes
linéaires (Bridger, 2019) - entrainerait un compromis dans le choix de I'habitat des loups entre
l'acquisition de proies et le risque d'exposition.

Nous avons prédit que les loups adapteraient leur utilisation des paysages (ce qui se traduirait
par un changement dans leur abondance relative ou leur taux d'occurrence dans les pieges
photographiques) en fonction du niveau de risque pergu lié a la persécution humaine. Avant
la réduction de la population de loups, nous nous attendions a ce que leur occurrence
augmente dans les zones linéaires qui facilitent leurs déplacements et la disponibilité des
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proies, ainsi que dans les zones anthropiques et les habitats naturels associés a leurs proies
principales. Apres le début de la réduction de la population de loups, nous nous attendions
a ce que la présence des loups diminue avec les caractéristiques anthropiques du paysage sans
couverture permettant de s'échapper, augmentant ainsi leur risque d'exposition aux tirs
aériens, au détriment de l'acces a leurs proies principales dans ces caractéristiques du paysage.
Comme le risque de prédation des caribous dépend a la fois du nombre de loups et de leur
comportement, il est essentiel d'étudier l'utilisation des paysages par les survivants apres le
controle pour comprendre comment les mécanismes de déclin des caribous des bois sont

réduits - ou peuvent persister - a la suite de cette décision de gestion controversée.
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Fig. 1. Carte des emplacements des piéges photographiques dans la zone d'étude. La zone d'étude, d'une superficie
d'environ 3 500 km2, est située & environ 350 km au nord-est d'Edmonton, en Alberta. Le paysage a subi d'importantes
perturbations dues aux pratiques industrielles, avec une forte densité d'éléments anthropiques liés & I'exploration et a
I'extraction pétroliére et gaziére ainsi qu'd I'exploitation forestiére

2. MATERIEL et METHODES
2.1. Zone d'étude

Nous avons examiné 1'abondance relative ct la répartition des loups dans la forét boréale

néarctique de l'ouest du Canada (Figure 1), ou le développement énergétique, l'exploitation
forestiere et les infrastructures de transport ont créé un nouveau paysage anthropique
(Barnas et al., 2024 ; Pickell et al., 2013 ; Pickell et al., 2015). Parmi les nouvelles
caractéristiques, on trouve des éléments linéaires, tels que les lignes « sismiques »
d'exploration pétroliere (Dabros et al., 2018), les pipelines et les routes, ainsi que des éléments
polygonaux (blocs), tels que les sites de forage et les parcelles de coupe (Fig. 2). La zone
d'étude de 3 500 km? de forét boréale mixte située a environ 350 km au nord-est
d'Edmonton, en Alberta, est une mosaique de foréts mixtes, de coniferes et de feuillus, ainsi
que de tourbicres, de marais, de lacs et de rivicres. Cette zone chevauche les aires de
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répartition des caribous de Cold Lake et de I'East Side Athabasca River (ESAR) (Annexe
A.1), dont les populations sont en déclin constant depuis le début de la surveillance en 1999
(Alberta Sustainable Resource Development et Alberta Conservation Association, 2010 ;
Hervieux et al.,, 2013). Conformément aux mesures de rétablissement décrites dans la
stratégie de rétablissement du caribou des bois boréal prévue dans la Loi sur les especes en
péril (Environnement et Changement climatique Canada, 2020), des programmes de controle
des loups mandatés par le gouvernement ont été lancés dans I'ouest du Canada afin d'inverser
le déclin de la population de caribous des bois boréal et d'atteindre des populations
autosuffisantes (Alberta Environment and Parks, 2017 ; Serrouya et al., 2021 ; Serrouya et
al., 2019).

Fig. 2. Les caractéristiques anthropiques comprennent des caractéristiques linéaires telles que les routes, les pipelines,
les lignes sismiques et les lignes sismiques 3D (motif « hashtag »), ainsi que des caractéristiques en blocs (polygonales)
telles que les parcelles de coupe (formes irréguliéres) et les sites de forage (petites formes carrées)

2.2. Abondance relative et répartition des loups

Trois ans avant le début de la réduction de la population de loups, nous avons déployé un
réseau de caméras dans la zone d'étude afin d'examiner la réponse des mammiferes aux
changements du paysage (Fisher et Burton, 2018, 2021 ; Wittische et al., 2021). Nous avons
utilisé un plan aléatoire stratifié pour capturer 'hétérogénéité naturelle (Fig. 1a). Les cellules
d'échantillonnage ont été déterminées en superposant une grille de cellules de 1 km X 1 km
sur la zone d'étude dans ArcGIS 10.2 Spatial Analyst (ESRI Inc., Redlands, CA) et divisées
en strates définies par la couverture forestiere, les espéces d'arbres et la topographie. Nous
avons sélectionné au hasard (en tenant compte de l'accessibilité et d'une distance minimale
de 2 km entre les sites) un nombre égal de cellules dans chaque strate ; a I'intérieur de ces
cellules, nous avons déployé une caméra numérique infrarouge a distance Reconyx PC900
Hyperfire sans appat, orientée vers un sentier de gibier actif afin de maximiser la probabilité
de détection des mammiferes de taille moyenne a grande (Fisher et Burton, 2018). Les
caméras ont été réglées sur une sensibilité élevée et sans délai entre les déclenchements. Les
caméras étaient principalement accessibles par des routes et des sentiers, de sorte que ces
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caractéristiques du paysage ont été échantillonnées de maniere disproportionnée dans un
rayon de 250 m autour de chaque site. Au-dela de 250 m, ces caractéristiques sont
échantillonnées telles qu'elles apparaissent dans le paysage (voir l'analyse multi-échelle dans
Fisher et Burton (2018)). Le « site » est défini comme la zone de détection d'un piege
photographique individuel (rayon d'environ 30 a 50 m dans un hémisphere d'environ 60°),
et la « zone d'étude » est définie comme le polygone de 3 500 km? entourant tous les sites.

Les pieges photographiques ont fonctionné sur 61 sites entre octobre 2011 et octobre 2014.
Apres le début de la réduction de la population de loups, nous avons redéployé 60 caméras
aux emplacements d'origine (ou dans un rayon de 250 m) entre octobre 2017 et octobre 2020.
Les sites ont été visités chaque année pour collecter les données des caméras et remplacer les
piles. Le contréle des loups a commencé a 'hiver 2016/2017 ; nous avons donc classé les
données des caméras en fonction de leur date de collecte : avant le controle (2011-2014) ou
apres le controle (2017-2020). Nous avons traité les images des pi¢ges photographiques et
extrait les métadonnées a l'aide de Timelapse 2 version 2.2.2.4 (Greenberg et al., 2019 ;

http://saul.cpsc.ucalgary.ca/timela pse/).

Dans le progiciel statistique R (R Core Team, 2017), nous avons additionné les événements
de détection de loups par mois afin de créer une variable de réponse binomiale
proportionnelle appelée « fréquence d'occurrence », selon laquelle un loup était détecté (1)
ou non (0) chaque mois sur chaque site (Chow Fraser et al., 2022 ; Fisher et Burton, 2021 ;
Fisher et al., 2021). Cette variable est suffisamment sensible pour détecter les variations dans
l'utilisation des sites imposées par I'émigration temporaire, tout en réduisant I'inflation zéro
induite par les absences causées par les déplacements. Ainsi, I'absence d'un loup pendant un
mois entier est considérée comme un zéro réel et non comme une fausse absence
(MacKenzie etal., 2017 ; Neilson et al., 2018 ; Stewart et al., 2018). La fréquence d'occurrence
a été générée sur 35 mois avant le controle (novembre 2011 - septembre 2014) et 35 mois
apres le controle (novembre 2017 - septembre 2020).

2.3. Caractéristiques naturelles et anthropiques du paysage

Nous avons quantifié la proportion des caractéristiques naturelles et anthropiques de la
couverture terrestre dans des zones tampons de taille variable autour des pieges
photographiques. La couverture terrestre naturelle a été quantifiée a l'aide de I'inventaire de
la végétation de I'Alberta (Alberta Agriculture Forestry and Rural Economic Development,
2005). La couverture terrestre anthropique a été dérivée de l'inventaire de l'empreinte
humaine de I'Alberta Biodiversity Monitoring Institute (ABMI) (Alberta Biodiversity
Monitoring Institute, 20174, 20175, 2019). Ces deux sources de données sont disparates, de
sorte que la somme des proportions peut dépasser 100%. Compte tenu de l'empreinte
industrielle croissante dans toute la zone d'étude, nous avons tenu compte des changements
temporels dans la couverture anthropique en calculant la quantité de classes d'habitats
anthropiques a partir des données spatiales collectées avant (2010) et apres (2016) le début
de la réduction de la population de loups (Annexe A2). Conformément a un paysage en
rapide évolution, la proportion de routes, de pipelines, de parcelles foresti¢res exploitées et
de lignes sismiques a augmenté, tandis que les lignes sismiques 3D d'exploration ont diminué
et que la couverture foresticre a diminué.

Nous avons dérivé des variables paysageres (Tableau 1) regroupées selon trois mécanismes
écologiques supposés influencer la présence des loups : l'habitat des proies, la capacité de
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déplacement et le risque d'exposition (Tableau 2). Nous avons supposé que toutes les
caractéristiques anthropiques et naturelles avec une fermeture de la canopée inférieure a 6%
seraient davantage exposées au risque de persécution humaine par tir aérien en raison de la
hauteur de la végétation et de la couverture de la canopée plus faibles par rapport a d'autres
caractéristiques naturelles (Llaneza et al., 2016). La disponibilité des proies a été estimée
comme la présence mensuelle de chaque grande espéce de proie : caribou, orignal et cerf de
Virginie.

Tableau 1. Types de couverture terrestre quantifiés dans la zone d'étude. Les sources des données sur la couverture
terrestre sont les suivantes : AVl = Alberta Vegetation Inventory, 1987-2014 ; UALF = University of Alberta Linear
Features Map Updated 2012 ; 1ABMI = Alberta Biodiversity Monitoring Unit Human Footprint Layer, mise & jour en
2010 ; 2ABMI = Alberta Biodiversity Monitoring Unit Human Footprint Layer, mise & jour en 2016 ; 3ABMI = Alberta
Biodiversity Monitoring Unit Human Footprint Layer, mise & jour en 2017 ; Aw = peuplier faux-tremble ; Pb = peuplier
; Bw = bouleau blanc ; Sb = épinette noire ; Sw = épinette blanche ; Fb = sapin baumier ; Lt = méléze /tamarack ; d
= sec ; m = mésique ; w = humide ; a = aquatique. 4 Classes de couverture terrestre fonctionnellement similaires
combinées afin de réduire le biais dans les distributions. 5 Omises de I'analyse pré-contrdle et post-contrdle afin d'éviter
la colinéarité avec d'autres variables

Predictor Pre- Post- Description
variable control control
source source
Upland
ﬁ:)eciduous‘* AVI AVI (Aw, Pb, Bw = 70 % canopy cover),
Upland 40-60 % canopy cover, moisture =
AVl AVI '
Mixedwood* d orm
Lowland
=
Deciduous® AVI AVl (Aw, Pb, Bw > 70 % canopy cover),
Lowland 40-60 % canopy cover, moisture =
AVl AVI ’
Mixedwood® wora
Sb, 5w, Fb = 70 % cano
Upland Spruce AVI AVI ( coo T py cover),
moisture = d or m
=
Lowland AVl AV [Sh3 Sw, Fb > 70 % canopy cover),
Spruce moisture = wora
Tamarack AV1 AVI Lt >=70%
Pine® AVI AVI Pj =70 %
Upland st bs® AVI AVI = 25 % shrub cover; < & % tree

cover; moisture = d or m
Nonforest® AVI AVI Areas with <6 % canopy
< 6 % crown closure; moisture = w

Open Wetland AV1 AVI ora
Water AVI AVI Standing or flowing water
Cutblock ABMI" ABMI® Forest harvest areas
Seismic Li UALF M ﬁﬂdlﬂolilﬂ], smgle petroleum
exploration line
3D Seismi 3-D seizmic petroleum exploration
Lm:‘s"“‘ UALF ABMP® line, deployed in a high-density
hashtag pattern
Pipeline ABME? a Petroleum pipelines, typically wide
and grass-covered
Road ABMI! M Combination of road and rail (hard
surface or vegetated verge)
i 1 3 Combination of trails and ouck
Trail ABMI ABMI wrails
Petroleum extraction sites,
Well Site ABMI ABMI® including well and surrounding
area
Combination variable including
Block Feature® ABMI! MI® borrow pits, dugouts, sumps,

industrial sites, other disturbed
vegetation

Nous avons évalué la colinéarité entre les variables prédictives en calculant le facteur
d'inflation de la variance (VIF) et avons conservé les ensembles de variables pour lesquels le
VIF était inférieur a 3, indiquant une absence de colinéarité entre les variables prédictives
(Zuur et al., 2010). Nous avons mis a I'échelle (moyenne = 0, écart-type = 1) les variables
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prédictives avant et apres le controle afin de pouvoir comparer les estimations des
coefficients avant et apres la réduction de la population de loups.

2.4. Analyse statistique

Nous avons modélisé la présence des loups avant et apres le controle afin de vérifier si les
associations avec l'habitat différaient avant et apres le début de la réduction de la population
de loups, et quels facteurs écologiques associés influencaient le plus les schémas observés
(Tableau 2). Nous avons utilis¢é des modeles linéaires généralisés (GLM) (McCullagh et
Nelder, 1989) avec une distribution binomiale (fonction de liaison logit). Toutes les analyses
ont été réalisées a I'aide du logiciel statistique R (R Core Team, 2017).

Tableau 2. Modéles candidats pour expliquer la présence des loups. Modéles candidats pour tester I'effet relatif de
I'habitat préféré des proies, de I'abondance relative des proies, de la capacité de déplacement et de la couverture
terrestre associée au risque d'exposition sur la présence mensuelle des loups aprés le début de la réduction de la
population de loups. La direction prévue de la réponse est indiquée comme positive (+), négative (-) ou inconnue (u)

Hypothesis — wolf occurrence best explained Predictor variables

by:

Upland Deciduous/Mixedwood (+)

Lowland Deciduous/Mixedwood

+)

Upland Spruce (—)

Lowland Spruce (—)

Tamarack (u)

Open Wetland (+)

Water (u)

Gutblock (+)

well site (+)

Garibou (+)

Prey occurrence Moose (+)
White-tailed deer (+)
Trail (+)
Road ()

Movement ability Pipeline (+)

Seizmie Line (+)

3-D Seismic Line ()

Open Wetland (=)

Water (=)

Cutblock (=)

well site (=)

Road ()

Pipeline ()

Seismic Line (—)

3-D Seismic Line ()

Prey habitat

Exposure risk

La sélection de I'habitat par les espéces peut varier en fonction de 1'échelle spatiale a laquelle
on quantifie I'habitat disponible (Fisher et al., 2011 ; Levin, 1992). Nous avons donc modélisé
la présence des loups a plusieurs échelles spatiales. Les modéles linéaires généralisés globaux
comprenaient des variables quantifiant les proportions de toutes les couvertures terrestres
naturelles et anthropiques dans un rayon de 250 a 2 000 meétres autour des sites, par
intervalles de 250 metres. Le critere d'information d'Akaike corrigé pour les petits
¢chantillons (pondérations AICc et AICc (Burnham et Anderson, 2002) a été considéré
comme une preuve de la force de la sélection de 'habitat a cette échelle spatiale particuliere,
une approche courante (Fisher et al., 2011 ; Holland et al., 2004 ; Holland et al., 2005)
(Annexe A.3).

A I'échelle spatiale la mieux étayée, nous avons construit des modéles concurrents pour les
périodes antérieure et postérieure au controle sur la base de nos hypotheses (Tableau 2). Le
soutien empirique de chaque hypothéese a été évalué a I'aide des scores AICc (Burnham et
Anderson, 2002), des graphiques de diagnostic des modeles, de la déviance expliquée et de
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la validation croisée k-fold du package boor (Canty et Ripley, 2021) dans R pour évaluer
l'erreur de prédiction (Annexe A.4).

3. RESULTATS

3.1. Effets de la réduction de la population sur 1'abondance relative et la répartition
des loups

Bien que la répartition spatiale des loups n'ait diminué que de 25% apres le controle (avant
le contrdle : 92% des sites ; apres le controle : 67% des sites) (Fig. 3b), le nombre de
détections indépendantes de loups (tronquées a des intervalles de 30 minutes) a diminué de
76% au cours de la période d'échantillonnage post-controle (avant le contrdle : 509
détections ; apres le controle : 122 détections) (Fig. 3a).
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Fig. 3. Abondance relative et répartition du loup gris pendant les périodes d'échantillonnage avant et aprés le contrdle
dans la zone d'étude du lac Christina. Nombre total de détections indépendantes de loups pendant les périodes
d'échantillonnage avant le contrdle (novembre 2011 - septembre 2014) et aprés le contréle (novembre 2017 -
septembre 2020), et (b) proportion de sites oU des loups ont été détectés de maniére indépendante pendant les périodes
d'échantillonnage avant et aprés le contrdle

3.2. Effets de la réduction de la population sur les facteurs déterminants de la
présence des loups

Avant la réduction de la population, la présence des loups s'expliquait principalement par des
caractéristiques linéaires anthropiques associées a des aides au déplacement a I'échelle de 250
m : (AIC, = 0,915, déviance expliquée (DE) = 0,11) (Tableau 3, « modele de capacité de
déplacement »). Les modeles d'habitat des proies, de risque d'exposition et de présence des
proies, qui incluaient d'autres caractéristiques du paysage (foréts et zones humides, parcelles
déboisées, sites de puits et especes hétérospécifiques), expliquaient relativement peu la
variabilité de la présence des loups. L'AIC,, combiné de ces modeles était de 0,085, ce qui
revient a dire qu'il y avait 8,5% de chances que ces modeles et les variables associées

expliquent le mieux la présence des loups.

Apres le début de la réduction de la population, la présence des loups était principalement
associée a des caractéristiques naturelles et anthropiques du paysage liées au risque
d'exposition a une échelle de 500 m (AIC., = 0,986, DE = 0,41) (Tableau 3). Les zones
humides ouvertes, I'eau, les parcelles déboisées, les sites de puits, les routes, les pipelines, les
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lignes sismiques et les lighes sismiques 3D expliquaient le mieux la présence des loups
(Tableau 3, ligne 6, modele de risque d'exposition).

Tableau 3. Tableau AICc des modéles candidats pré-contrdle et post-contrdle de la présence du loup. Scores AlCc pour
les modéles candidats pré-contrdle et post-contrdle de la présence mensuelle du loup. Le tableau comprend I'AlCc,
I'interception du modéle, la log-vraisemblance, le delta (A) AICc et le poids AICc pour chaque modéle. Les modéles sont
classés par ordre décroissant de soutien pour chaque période d'échantillonnage

Sampling period Hypothesis Intercept df log-lik AlCe AAlCe AlCew
Movement ability -1.839 6 —183.795 381.1 0.00 0.915
Exposure risk -1.857 9 —182.755 387.0 5.85 0.049

Pre-control Prey habitat —1.947 10 —181.694 387.7 6.58 0.034
Null =1.773 1 —195.508 393.1 11.96 0.002
Prey occurrence =1.787 4 —194.605 397.9 16.79 0.000
Exposure risk —2.698 9 —B5.818 193.2 0.00 0.986
Movement ability —2.662 6 —-94.113 201.8 8.58 0.014

Post-control Prey occurrence =3.940 4 —106.836 222.4 29.16 0.000
Null -3.178 1 —114.224 230.5 37.28 0.000
Prey habitat =3.514 10 —103.896 232.3 39.05 0.000

Il est important de noter que 'ampleur et/ou la direction des relations entre les loups et les
caractéristiques anthropiques différaient avant et apres I'abattage (Figure 4). Avant l'abattage,
la présence des loups augmentait avec la densité routiere (B = 0,370 [0,119, 0,621]) ; apres
l'abattage, la présence des loups diminuait avec la densité routiere (B = - 0,546 [-0,939, -
0,153]). Avant I'abattage, la présence des loups était neutre par rapport aux lignes sismiques
(B =-0,106 [-0,244, 0,032]) et aux pipelines (f = -0,004 [-0,123, 0,115]) (Fig. 4a), mais apres
l'abattage, la présence des loups a fortement diminué avec 'augmentation de la densité de
ces éléments linéaires (séismique 3 =-0,568 (0,909, -0,227] ; pipelines = -0,844 [-1,261, -
0,4271) (Fig. 4b).

A linverse, avant l'abattage, les loups étaient neutres a I'égard des caractéristiques
anthropiques telles que les parcelles de coupe (B = 0,044, SE = 0,048, p = 0,3606) et les sites
de puits (8 = -0,048, SE = 0,050, p = 0,339), comme l'estiment respectivement les modeles
non validés « risque d'exposition » et « habitat des proies ». Cependant, apres le début de
l'abattage, la présence des loups a augmenté (Fig. 4b) avec l'augmentation de la proportion
de parcelles déboisées (B = 0,369 0,150, 0,588], p < 0,001) et de sites de forage (B = 0,519
[0,268, 0,771], p < 0,001). Sur la base des rapports de cotes, chaque augmentation de 1% des
patcelles déboisées dans le paysage multipliait par 1,44 la probabilité d'apparition des loups ;
l'augmentation de la proportion de sites de forage multipliait par 1,68 la probabilité
d'apparition des loups.

En résumé, 'effet des lignes sismiques sur la présence des loups était 5,4 fois plus important
apres l'abattage ; pour les pipelines, 211 fois plus important apres 'abattage ; pour les parcelles
déboisées, 8,4 fois plus important apres l'abattage ; et pour les sites de forage, 10,8 fois plus
important apres l'abattage. Les loups étaient neutres ou montraient une faible réaction aux
autres caractéristiques avant et apres l'abattage (Fig. 4a, b).
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Fig. 4. Graphiques des coefficients des modéles de présence des loups les mieux classés avant et aprés contrdle.
Graphiques des coefficients des modéles de présence des loups les mieux classés (a) avant contrdle et (b) aprés contréle
selon les scores AlCc. Le modéle pré-contrdle le mieux classé était le modéle de capacité de déplacement, qui incluait
la proportion de sentiers, de routes, de pipelines, de lignes sismiques et de lignes sismiques 3D comme variables
prédictives. Le modéle post-contrdle le mieux classé était le modéle de risque d'exposition, qui incluait la proportion de
zones humides ouvertes, d'eau, de parcelles déboisées, de sites de forage, de routes, de pipelines, de lignes sismiques
et de lignes sismiques 3D comme variables prédictives

4. DISCUSSION

4.1. Les associations d'habitats des loups ont changé a la suite de la réduction de la

population

Le controéle de la population de loups dans la forét boréale néarctique occidentale a entrainé
des changements de comportement chez les individus restants. Le tir aérien a permis
d'éliminer 92 loups en trois ans, réduisant leur abondance relative de 76%, comme l'ont
montré les détections par caméra-picge. Des changements de comportement ont été
observés chez les survivants : avant l'abattage, la présence des loups était positivement
associée a des caractéristiques anthropiques facilitant leurs déplacements et l'acquisition de
proies (sensu (Dickie et al., 2017 ; McKenzie et al., 2012)). Aprés 1'abattage, les loups ont
¢évité ces caractéristiques linéaires, désormais associées a un risque de mortalité plus élevé.

Les loups se sont tournés vers des caractéristiques anthropiques en blocs, c'est-a-dire des
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parcelles de végétation en début de succession intégrées dans la matrice foresticre. Les
caractéristiques linéaires et en blocs favorisent toutes deux les ongulés (Dickie et al., 2020 ;
Fisher et Burton, 2021 ; Tattersall et al., 20204). Rien n'indique que les ongulés cessent
d'utiliser les éléments linéaires apres I'abattage des loups. Nous attribuons donc la réaction
des loups a une volonté d'éviter les risques liés aux éléments linéaires, remplacés par une
association beaucoup plus forte avec les éléments polygonaux pour accéder a leurs proies.
Des recherches antérieures ont montré que les loups modifient leur comportement diurne
en réponse aux abattages, avec des effets qui se répercutent sur leurs concurrents et les
ongulés (Ethier et al., 2024 ; Frey et al, 2022). Nous montrons ici que le contréle des
prédateurs déclenche différentes associations spatiales parmi la population de loups
survivants. Conformément a nos hypothéses, nous soutenons que ces changements
signalent une modification de la valeur risque-récompense pour les parcelles anthropiques
répandues dans la matrice boréale.

4.2. Les loups ont évité les éléments linéaires anthropiques apres la réduction de la
population

Avant le début de la réduction de la population, la fréquence d'apparition des loups était
positivement associée a la proportion de routes et de lignes sismiques. L'utilisation de ces
caractéristiques par les loups est largement connue dans les systemes montagneux boréaux
et nordiques (Boucher et al., 2022 ; Dickie et al., 2020 ; Dickie et al., 2017 ; Whittington et
al., 2011 ; Whittington et al., 2005). Apres le début de la réduction de la population, la
présence des loups était fortement et négativement associée a ces éléments.

Le tir aérien utilise une combinaison de « loups Judas » (animaux équipés d'un collier radio
ou GPS qui guident les tireurs vers la meute) et de pistage dans la neige pour acquérir des
cibles. Les éléments linéaires longs et ouverts se prétent au pistage aérien et a la localisation
des loups a abattre (D. Hervieux, comm. pers.). Nos données suggérent que ce nouveau
risque de mortalité modifie la valeur percue des caractéristiques linéaires anthropiques pour
les loups survivants. Les prédateurs choisissent généralement un habitat qui réduit le risque
d'exposition aux humains et, a l'inverse, évitent les habitats qui augmentent ce risque dans
les paysages anthropiques (Cristescu et al,, 2013 ; Llaneza et al., 2016). Cependant, les
associations des prédateurs avec le paysage ne sont pas statiques et peuvent varier en fonction
de leur niveau de risque percu par rapport aux ressources disponibles (Cristescu et al., 2013 ;
Llaneza et al., 2016 ; Llaneza et al., 2012).

11 s'agit de la premiere étude sur la répartition spatiale des loups avant et apres un abattage,
et les analogies ailleurs dans le monde sont donc rares. Dans la péninsule Ibérique, le refuge
loin des humains était le meilleur indicateur de la présence des loups (Grilo et al., 2019). 11
existe des similitudes pour d'autres espéces ; par exemple, les ours bruns Scandinaves (Ursus
arctos) ont déplacé leur lieu de repos vers des sites plus dissimulés et plus éloignés des
établissements humains pendant la saison de chasse, lorsque le risque d'étre détectés par les
humains était le plus élevé (Ordiz et al.,, 2011) ; méme la chasse a 1'élan a provoqué une
réaction d'évitement chez les ours (Brown et al., 2023).

4.3. La présence des loups est associée a des caractéristiques de blocs anthropiques
aprées la réduction de la population
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Nous avions prédit que les loups éviteraient toutes les caractéristiques anthropiques associées
au risque d'exposition apres la réduction de la population, mais les loups survivants n'étaient
associés négativement qu'aux caractéristiques linéaires. Contrairement a nos prédictions,
les loups étaient beaucoup plus fortement associés aux caractéristiques anthropiques de blocs
(parcelles de coupe et sites de forage) apres l'abattage qu'avant. Rétrospectivement, cette
réaction est logique, car la chasse aérienne suit des lignes de vol linéaires le long des pistes
des meutes de loups, qui suivent des caractéristiques linéaires. En revanche, les
caractéristiques des blocs sont généralement petites (environ 1 ha) et intégrées dans la matrice
forestiere ; les orignaux et les cerfs de Virginie choisissent les sites de forage et les coupes a
blanc en raison de la disponibilité de fourrage précoce (Fisher et al., 2020 ; Francis et al.,
2021 ; Latham et al., 20115). Fisher et Ladle (2022) ont constaté que la fréquence d'apparition
des loups dans les caractéristiques de blocs anthropiques était facilitée par la fréquence
d'apparition des cerfs de Virginie. En choisissant des zones a forte densité de caractéristiques
de blocs anthropiques et en évitant les zones a forte densité de caractéristiques linéaires
anthropiques, les loups continuent probablement a privilégier I'acquisition de proies dans ces
zones perturbées apres la réduction de la population. De plus, les connaissances autochtones
locales de la région boréale indiquent que les loups chassent (et que les orignaux sont tués)
principalement a la lisicre des foréts et des parcelles de coupe ou des sites de forage (Fisher
etal., 2021). Le fait que ces réservoirs de proies subsistent et soient fortement exploités apres
l'abattage souleve des questions quant au rebond des loups apres l'arrét de I'abattage.

4.4. Implications pour la conservation des mammiféres boréaux

Les mammiferes boréaux occidentaux doivent faire face a des changements rapides du
paysage qui dépassent de loin les analogies historiques ou mondiales (Pickell et al., 2013 ;
Pickell et al.,, 2015) et les especes de mammiferes dont la taille varie de I'écureuil roux
(Tamiascinrus hudsonicus) a I'orignal sont touchées (Fisher et Burton, 2018). Les plus touchés
sont les caribous des bois (Hebblewhite, 2017), et freiner leur déclin par I'élimination des
loups est une mesure de conservation essentielle. Cependant, les abattages s'attaquent au
symptome, pas a la cause : la restauration de I'habitat est finalement nécessaire, et plusieurs
¢tudes ont montré que les mesures de restauration ont réduit l'utilisation des éléments
linéaires par les loups et autres prédateurs boréaux (Beirne et al., 2021 ; Keim et al., 2021 ;
Tattersall et al., 20200), ce qui, espérons-le, réduira les rencontres avec les caribous. La
restauration a été effectuée sur une petite superficie dans cette zone d'étude, avec un certain
succes (Dickie et al., 2021 ; Dickie et al., 2022). Nous soutenons qu'au-dela de cette zone
restaurée, le fait que les loups évitent les éléments linéaires apreés la réduction de leur
population pourrait entrainer une diminution supplémentaire du taux de rencontres entre les
loups et les caribous grace a une réduction potentielle de la vitesse de déplacement des loups
dans le paysage. Cependant, les interactions spatio-temporelles entre prédateurs et proies
sont complexes et varient en fonction des caractéristiques des éléments linéaires (Beirne et
al., 2021 ; Sun et al., 2021 ; Tattersall et al., 20204) ; les réponses dépendantes de la densité
des loups (Dickie et al., 2020) compliquent encore davantage la situation. Une conservation
efficace nécessite une sutveillance a long terme de l'utilisation de I'espace par les loups dans
le cadre d'un programme dédié et robuste.

L'association des loups avec des caractéristiques anthropiques des blocs - elles-mémes
associées a des densités plus élevées de concurrents apparents (c'est-a-dire l'orignal et le cerf
de Virginie) et que les caribous évitent (James et al., 2004) - pourrait faciliter le rebond des
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loups. Cependant, la encore, la cooccurrence des especes et donc les interactions
potentielles varient en fonction de l'intensité des perturbations (Barnas et al., 2024 ; Fisher
et Ladle, 2022). Nous recommandons donc vivement que les études futures testent
explicitement si le controle des prédateurs facilite les changements dans (1) les taux de
déplacement des loups et (2) la cooccurrence spatio-temporelle entre les loups, les caribous
et les concurrents apparents. Enfin, la question clé demeure : combien de temps les
comportements persisteront-ils apres la fin des abattages ? Les réponses numériques et
fonctionnelles au fil du temps nécessiteront une surveillance a long terme de la communauté

de mammiferes apres l'abattage, ce qui n'existe pas actuellement.

4.5. Mises en garde

Bien que nous ayons attribué aux types d'habitats anthropiques et naturels présentant une
couverture forestiere et une hauteur de végétation plus faibles un risque d'exposition plus
élevé a la persécution humaine (Llaneza et al., 2016), nous n'avons pas mesuré explicitement
le risque d'exposition entre les types d'habitats et ne pouvons donc pas attribuer avec
certitude la variation dans la sélection entre ces caractéristiques a l'évitement du risque. La
quantification du risque d'exposition entre les types d'habitats a 1'aide des coordonnées GPS
des loups individuels tués par tir aérien serait nécessaire pour attribuer spatialement le risque

réel. Cependant, ces données n'étaient pas disponibles.

Bien que nous testions un mécanisme d'évitement des risques anthropiques pour expliquer
la sélection de I'habitat des loups en réponse au controle des prédateurs, il existe d'autres
mécanismes que nous n'avons pas pu tester directement. Tout d'abord, la dépendance a la
densité est un facteur connu de la sélection des ressources par les loups (Fuller et al., 2003 ;
Kauffman et al., 2007), en particulier dans les zones a forte densité de proies (Cubaynes et
al., 2014). Les estimations de la densité de la population de loups avant et apres le controle
des prédateurs n'étaient pas disponibles et dépassaient le cadre de cette étude. Cependant,
on peut s'attendre a ce que la dépendance a la densité augmente la sélection des
caractéristiques linéaires préférées, en raison de la réduction de la compétition intraspécifique
pour les ressources spatiales (Cubaynes et al., 2014).

Le potentiel de changement dans la stabilité sociale peut également étre important. Les loups
forment des groupes sociaux (meutes), et la réduction de la population perturbe la stabilité
sociale des loups, ce qui a des implications sur la démographie (par exemple, la taille des
meutes, la structure d'age, les taux de survie, la diversité génétique, etc.) et le comportement
(par exemple, les techniques de chasse, la taille du territoire, le comportement social, etc.)
(Haber, 1996 ; Wallach et al., 2009). Nous recommandons que les études futures tentent
d'identifier les individus au sein de la population de loups afin de générer une mesure de la
stabilité sociale, ce qui permettra en fin de compte de différencier l'influence du risque de
persécution et de la dynamique sociale sur le choix de 'habitat en réponse au contrdle des
prédateurs.

Enfin, bien qu'il soit possible que les changements dans les associations spatiales des loups
puissent étre attribués a des changements dans la disponibilité de certaines caractéristiques
du paysage en raison du développement industriel croissant dans la zone d'étude entre 2011
et 2020, nous n'avons pas pu tester les impacts relatifs du controle des prédateurs et des
changements du paysage dans cette étude ; nous disposions de données avant-apres, mais
pas de données sur le controle et l'impact. Nous ne pensons pas que les changements du
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paysage au cours de la période d'étude I'emportent sur les effets d'une réduction importante
de la population. Lorsque les taux de réduction de la population sont élevés, les facteurs
environnementaux (Rich et al., 2013) et la disponibilité des proies (Boitani, 2003 ; Fuller,
1989 ; Fuller et al., 2003) sont des déterminants moins importants de I'abondance et de la
répartition des loups que la réduction de la population (Bassing et al., 2019). Ce n'est que
lorsque les populations de loups sont soumises a des taux de réduction plus faibles (-35%)
qu'elles réagissent plus fortement aux changements du paysage qu'a la réduction de la
population (Bassing et al., 2019). Cependant, les programmes ciblés de controle des loups
imposés par le gouvernement dans 'ouest du Canada visent généralement des taux de
réduction de la population beaucoup plus élevés (~95%) (Bridger, 2019).

Nous recommandons aux gestionnaires de la faune qui menent des programmes de controle
des prédateurs d'investir dans des recherches qui mettent en ceuvre un modele d'étude avant-
apres (BACI) afin de permettre de tester empiriquement les effets relatifs du controle des
prédateurs et d'autres facteurs environnementaux sur la population de loups, ainsi que sur la

communauté mammifére dans son ensemble.

Le contrdle 1étal des loups entraine des changements dans le comportement diurne des
survivants (Frey et al., 2022) et dans leur comportement spatial, qui se manifeste dans le
choix et la répartition de leur habitat. Le controle des prédateurs reste une stratégie principale
dans la panoplie d'outils de conservation de la faune sauvage, bien qu'il soit critiqué comme
étant un « coup dans le noir » en raison de l'absence de tests rigoureux des réponses au niveau
communautaire (Lennox et al., 2018 ; Treves et al., 2016). Nous suggérons que chaque
abattage soit une expérience adaptative avec une conception spécialement congue pour
quantifier les réponses démographiques, spatiales et comportementales du prédateur, de
l'espece cible a conserver et des especes en interaction. Nous présentons ici des preuves
initiales montrant que pendant les trois premicres années d'un abattage de loups, la
répartition des loups a changé d'une maniére qui pourrait favoriser le rétablissement du
catibou, mais qui pourrait également faciliter le rebond des loups. D'autres changements dans
la communauté des mammiferes sont toutefois probables, et nous recommandons vivement
que toutes les mesures de conservation de la faune sauvage mettant en ceuvre le contréle des
prédateurs investissent dans des recherches rigoureuses afin de quantifier les effets attendus
- et inattendus.
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