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Territorialité et dynamique des mouvements des 

territoires voisins des loups Scandinaves (Canis lupus) 

 

 

Résumé 
Le comportement territorial chez les loups (Canis lupus) joue un rôle central dans la 
dynamique sociale, l'accès aux ressources et la structure des populations. Bien que les meutes 
de loups soient généralement territoriales, il arrive que les territoires voisins se chevauchent. 
Comprendre les facteurs à l'origine de ces chevauchements permet de mieux appréhender 
l'organisation sociale des loups, la concurrence pour les ressources, le risque de conflits entre 
meutes et les déplacements individuels entre meutes, autant de facteurs qui, ensemble, 
influencent la dynamique globale des populations. 
 
Cette étude examine le chevauchement spatial entre les territoires voisins des loups en 
Scandinavie à l'aide de données provenant de colliers GPS, de la parenté génétique et de la 
modélisation spatiale. J'ai appliqué des modèles additifs généralisés (GAM) pour modéliser 
la taille du chevauchement spatial (km²) entre les paires de territoires en fonction de plusieurs 

Scandinavie 2025 
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covariables : (1) différence normalisée de taille des territoires, (2) statut social dyadique 
(couples marquant leur territoire par leur odeur vs. combinaisons de groupes familiaux), (3) 
parenté génétique entre les mâles alpha et entre les femelles alpha, et (4) temps écoulé depuis 
l'établissement du territoire. Ces covariables ont été sélectionnées en fonction de leur 
pertinence écologique et ont été dérivées de données de surveillance à long terme et de 
registres généalogiques. 
 
Le chevauchement spatial était mieux prédit par les différences de taille des territoires, le 
statut social dyadique et la parenté génétique des femelles. Le chevauchement augmentait 
avec la disparité de la taille des territoires et était plus important entre les couples marquant 
leur territoire par leur odeur qu'entre les groupes familiaux. La parenté des femelles a montré 
un effet non linéaire ; le chevauchement augmentait avec la parenté initiale, mais diminuait 
au-delà d'un certain seuil. La parenté des mâles n'avait pas d'effet notable. 
 
Des modèles linéaires généralisés mixtes (GLMM) complémentaires ont été utilisés pour 
évaluer la manière dont les loups utilisaient les différentes zones territoriales (centrale, 
périphérique, chevauchement). Ces modèles ont révélé que les loups passaient généralement 
moins de temps dans les zones de chevauchement, les couples marquant leur territoire 
utilisant ces zones davantage que les groupes familiaux. De plus, l'âge du territoire (défini 
comme le nombre d'années depuis sa création) était négativement associé à l'utilisation du 
chevauchement, ce qui suggère que les territoires plus anciens présentent une plus grande 
stabilité spatiale et une intrusion réduite entre les meutes. 
 
Ensemble, ces résultats soulignent l'importance de la structure sociale, de l'histoire territoriale 
et des relations génétiques dans la formation des interactions spatiales entre les meutes de 
loups. La compréhension de ces facteurs est essentielle pour interpréter l'utilisation de 
l'espace par les loups dans des paysages à usages multiples et a des conséquences sur la 
gestion, y compris le suivi de la population.  
 
Mots clés : Loups, Canis Lupus, territoire, chevauchement, analyse spatiale, analyse des 
mouvements, utilisation du territoire, territorialité. 
 

1. INTRODUCTION 
1.1 Structure sociale et comportement territorial des loups 

Les loups (Canis lupus) sont des prédateurs apicaux qui présentent des structures sociales 

complexes et des comportements territoriaux marqués, deux éléments essentiels à leur survie 

et à leur reproduction (Åkesson et al. 2022). Une meute de loups type se compose d'un couple 

reproducteur, de leurs petits et, parfois, de subordonnés sans lien de parenté (Mech, 1999). 

Des recherches récentes suggèrent que les meutes de loups fonctionnent principalement 

comme des unités familiales cohésives, où les comportements coopératifs jouent un rôle plus 

important dans le leadership que les hiérarchies de dominance rigides (Kjørstad 2021 ; Nordli 

et al. 2023). La formation et le maintien des meutes de loups sont essentiels pour l'efficacité 

de la chasse, la reproduction et la protection contre les meutes concurrentes (Ausband 2024 ; 

Tallian et al. 2023). 

 

La territorialité chez les loups est principalement motivée par la nécessité de sécuriser les 

ressources alimentaires et de réduire la compétition intraspécifique (Jedrzejewski et al. 2001 ; 

Schlägel et al. 2017). Les meutes défendent leur territoire par le marquage olfactif, les 

vocalisations et les patrouilles, ce qui contribue à minimiser les conflits directs et la 

propagation des maladies (Harrington & Mech 1983 ; Wehr et al. 2024). La taille du territoire 
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varie considérablement, de 130 à 2 590 km², en fonction de la densité des proies et des 

conditions écologiques (Kittle et al. 2015 ; Stępniak et al. 2020). 

 

Des études comparatives menées dans d'autres régions, telles que le parc national de 

Yellowstone, fournissent un contexte important pour comprendre le comportement 

territorial. À Yellowstone, la forte densité de meutes et l'abondance des wapitis (Cervus 

canadensis) entraînent de fréquentes interactions territoriales et des rencontres agressives, en 

particulier pendant la saison de reproduction (Cassidy et al. 2015 ; Stahler et al. 2019 ; Mech 

& Barber-Meyer 2017). Cette dynamique contraste avec la répartition plus dispersée et la 

densité plus faible des territoires observées en Scandinavie, qui résultent principalement d'un 

régime de gestion différent dans cette région (Mattisson et al. 2013 ; Benson & Patterson 

2014). 

 

1.2 Territoires des loups Scandinaves et facteurs écologiques 

La population de loups Scandinaves fait l'objet d'une surveillance étroite depuis 1978, ce qui 

permet d'obtenir des informations précieuses sur le comportement territorial et les facteurs 

écologiques qui influencent la dynamique spatiale (Wabakken et al. 2001 ; Gittleman 2019 ; 

Åkesson et al. 2022). Les loups Scandinaves chassent principalement les grands herbivores, 

tels que l'élan (Alces alces) et le chevreuil (Capreolus capreolus), en fonction principalement de 

leur densité, qui peut également influencer la taille du territoire et les stratégies de chasse 

(Sand et al. 2008 ; Sand et al. 2016). 

 

La taille du territoire des loups Scandinaves varie selon les régions, principalement en 

fonction de la disponibilité des proies et des caractéristiques du paysage. Dans les régions 

nordiques, où les chevreuils sont rares et où l'élan est la principale proie, les loups ont 

tendance à conserver des territoires plus vastes, qu'ils étendent souvent de manière 

saisonnière pendant l'hiver pour suivre les mouvements de leurs proies (Mattisson et al. 

2013 ; Sand et al. 2022). En revanche, le sud de la Scandinavie abrite une plus forte densité 

d'ongulés alternatifs, notamment des chevreuils, des cerfs élaphes, des daims et des sangliers, 

ce qui permet aux loups d'occuper des territoires plus petits et plus compacts (Mattisson et 

al. 2013 ; Åkesson et al. 2022). Ces schémas spatiaux reflètent des réponses adaptatives à la 

répartition des proies et aux besoins énergétiques (Rich et al. 2012). Si la densité forestière, 

l'altitude et les changements saisonniers des proies peuvent influencer le tracé des limites 

territoriales, ils ne semblent pas limiter la taille globale du territoire. Au contraire, la 

principale contrainte sur la taille du territoire est la densité des loups, car une pression 

démographique plus forte peut entraîner une réduction de la taille des territoires en raison 

d'une concurrence accrue (Malcolm et al. 2020 ; Gebo et al. 2022). 

 

Alors que les loups de Yellowstone se disputent souvent les meilleures zones de proies à 

proximité immédiate, les loups Scandinaves évoluent dans des paysages plus fragmentés et 

influencés par l'homme (Mech & Barber-Meyer 2017 ; Brandell et al. 2020). Ces différences 

soulèvent des questions sur la manière dont les pressions écologiques et anthropiques 

influencent le chevauchement des territoires et les interactions entre les meutes dans les 

populations à faible densité (Mattisson et al. 2013 ; Benson & Patterson 2014). 
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1.3 Chevauchement territorial et compétition intraspécifique 

En tant qu'animaux très territoriaux, les loups défendent activement leur territoire contre les 

meutes rivales et les individus dispersés (Harrington & Mech 1983 ; MacNulty et al. 2009). 

Si la territorialité sert à garantir les ressources alimentaires et à minimiser la compétition 

directe, certains chevauchements territoriaux se produisent, en particulier dans les zones à 

forte densité de proies (Wehr et al. 2024). À Yellowstone, ces chevauchements entraînent 

souvent des affrontements agressifs, voire des mortalités intra-espèces, en particulier pendant 

la saison de reproduction (Cassidy et al. 2015 ; Brandell et al. 2020). En revanche, les conflits 

directs sont moins fréquents en Scandinavie, ce qui soulève la question de savoir si les conflits 

territoriaux sont moins fréquents ou s'ils sont simplement plus difficiles à documenter en 

raison du faible ratio prédateurs/proies et des difficultés d'observation. 

 

Malgré les risques associés aux conflits territoriaux, la compétition intraspécifique n'est pas 

le principal facteur de mortalité des loups en Scandinavie. Ce sont plutôt les causes induites 

par l'homme, telles que la chasse légale et le braconnage, qui présentent les risques les plus 

importants (Åkesson et al. 2022 ; Milleret et al. 2025). Depuis son retour, la population de 

loups Scandinave a subi des pertes importantes dues à la chasse illégale, ce qui a compromis 

les efforts de conservation (Liberg et al. 2011 ; Chapron et al. 2012 ; Liberg et al. 2020 ; 

Bischof et al. 2019). 

 

Les frontières territoriales limitent également la propagation des maladies, car les loups 

évitent généralement les interactions directes avec les individus infectés des meutes rivales 

(Kittle et al. 2015 ; Kittle et al. 2017 ; Brandell et al. 2020). Outre les grands schémas 

territoriaux, les comportements spatiaux à plus petite échelle peuvent donner un aperçu de 

la dynamique interne de la vie en meute. Ces schémas de déplacement peuvent être influencés 

par les conditions écologiques ainsi que par des traits individuels tels que le rôle social, le 

statut de consanguinité ou l'âge du territoire. 

 

1.4 Lacunes dans les connaissances et justification de l'étude 

Bien que les loups Scandinaves aient fait l'objet de nombreuses études, des questions clés 

subsistent quant à la manière dont le chevauchement territorial se produit et aux facteurs 

écologiques ou sociaux qui le déterminent. Des études comparatives suggèrent que les 

conflits territoriaux sont plus visibles dans les populations à forte densité comme celle de 

Yellowstone, mais on ne sait pas si une dynamique similaire existe en Scandinavie, où les 

pressions écologiques sont différentes. En outre, le rôle des perturbations humaines, telles 

que la fragmentation de l'habitat et la pression de la chasse, peut modifier la stabilité des 

meutes et forcer les loups à se disperser dans des territoires qui se chevauchent (Lesmerises 

et al. 2012 ; McPhee et al. 2012 ; Tallian et al. 2019 ; Carricondo-Sanchez et al. 2020). 

 

Il est essentiel de comprendre les causes et les conséquences du chevauchement territorial 

chez les loups Scandinaves pour assurer une gestion efficace de la population. Contrairement 

aux loups de Yellowstone, qui se livrent souvent à une concurrence agressive pour l'espace 

et les proies, les loups Scandinaves peuvent présenter un chevauchement territorial en raison 

de facteurs tels que la répartition des proies, la parenté génétique (par exemple, la parenté) 

ou les mécanismes d'héritage du territoire (Jędrzejewski et al. 2005 ; Bischof et al. 2019). 

Ces chevauchements sont particulièrement importants pour les efforts de surveillance, car ils 

peuvent compliquer le dénombrement des populations et la délimitation des territoires (Rich 
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et al. 2012 ; Åkesson et al. 2022). Une interprétation précise de la dynamique spatiale est donc 

essentielle, non seulement pour la compréhension écologique, mais aussi pour garantir la 

fiabilité des données de recensement et éclairer les stratégies de conservation qui reflètent la 

structure sociale et spatiale unique de la population de loups Scandinaves (Rich et al. 2012 ; 

Åkesson et al. 2022). 

 

2. Objectifs 
Dans cette thèse, j'ai cherché à quantifier la zone de chevauchement entre les territoires 

voisins des loups et à déterminer les facteurs qui influencent la taille de ce chevauchement. 

Plus précisément, ces facteurs comprenaient la différence de taille normalisée entre les 

territoires voisins (calculée comme la différence absolue entre la taille des territoires divisée 

par la moyenne des deux, ce qui fournit une mesure standardisée de l'inégalité de taille des 

territoires), le statut social de la meute de loups (couple marquant son territoire ou groupe 

familial) et le niveau de parenté entre les individus alpha de chaque meute. Mes hypothèses 

étaient les suivantes :  

 

H1 : Des différences de taille normalisées plus importantes entre les territoires de loups 

voisins peuvent entraîner un chevauchement plus important, car ces disparités peuvent 

refléter des capacités concurrentielles inégales ou des besoins en ressources différents, 

influençant potentiellement à la fois l'étendue et la directionnalité du chevauchement 

territorial. 

H2 : Les groupes familiaux auront le plus petit chevauchement lorsqu'ils seront voisins 

d'autres groupes familiaux, tandis que les couples marquant leur territoire auront le plus grand 

chevauchement lorsqu'ils seront voisins d'autres couples marquant leur territoire. 

H3 : Une parenté génétique plus élevée entre deux individus alpha de meutes voisines 

correspondra à un chevauchement territorial accru, indépendamment des interactions 

directes entre les loups. 

 

Dans le cadre de mon analyse alternative, j'ai voulu étudier la proportion de temps que 

chaque loup passait dans la zone centrale, périphérique et de chevauchement de son 

territoire, et comment le statut social et le coefficient de consanguinité de l'individu équipé 

d'un collier influençaient cette proportion. Dans le contexte de la dynamique des 

mouvements, le coefficient de consanguinité peut être un facteur influençant les tendances 

de dispersion des individus, y compris la probabilité d'occuper des territoires qui se 

chevauchent. Des facteurs génétiques tels qu'un potentiel de dispersion limité, pourraient 

contribuer à la variation individuelle des schémas de mouvement. J'ai émis l'hypothèse 

suivante :  

 

H4 : Les groupes familiaux (adultes reproducteurs et progéniture) passent moins de temps 

dans les zones de chevauchement et plus de temps dans les zones centrales où la sécurité et 

la stabilité sont assurées en cas de portée éventuelle. 

H5 : Les individus adultes consanguins territoriaux peuvent présenter une condition 

physique et des capacités cognitives réduites, ce qui peut limiter leur efficacité à la chasse. En 

conséquence, ils pourraient être plus enclins à pénétrer dans les zones de chevauchement à 

la recherche de proies tuées par la meute voisine. 
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H6 : Les loups provenant de territoires plus anciens passent moins de temps dans les zones 

de chevauchement en raison d'une plus grande stabilité territoriale et d'une meilleure 

connaissance des ressources. 

 

Enfin, j'étudie la proximité spatiale et temporelle des loups individuels sur plusieurs années, 

en identifiant les interactions interterritoriales et en évaluant les schémas de déplacement 

entre les individus voisins. L'objectif était de quantifier les conditions dans lesquelles les loups 

s'engagent dans des interactions à courte distance en dehors de leurs territoires établis. Mes 

hypothèses étaient les suivantes : 

 

H7 : Les loups dont les territoires se chevauchent davantage s'engageront dans des 

interactions plus fréquentes en raison d'une proximité spatiale accrue et du partage des 

ressources. 

H8 : Les loups étroitement apparentés, tels que les individus du même sexe (femelle-femelle 

ou mâle-mâle) provenant de territoires voisins, peuvent présenter des taux d'interaction plus 

élevés, car la parenté génétique entre les individus occupant des zones adjacentes peut 

favoriser des comportements coopératifs tels que la défense du territoire, la tolérance aux 

frontières communes ou le partage des ressources. 

 

3. METHODE 
3.1 Ensemble de données 

Pour cette étude, j'ai utilisé les données de localisation GPS recueillies à partir de loups 

équipés de colliers GPS dans le centre-sud de la Scandinavie entre 2001 et 2022 (Figure 1). 

Ces données ont été recueillies par le Scandinavian Wolf Research Project (SKANDULV), 

une initiative collaborative de longue date axée sur la surveillance et l'étude de la population 

de loups en Suède et en Norvège (Liberg et al. 2012). Les colliers GPS, déployés par 

SKANDULV, ont enregistré la position des loups à intervalles réguliers allant de 1 minute à 

248 jours, avec une moyenne de 13 038 secondes (environ 3,62 heures). Toutes les 

procédures de pose des colliers ont respecté les directives éthiques et ont été menées sous la 

supervision des autorités suédoises, conformément aux cadres juridiques et avec l'accord des 

comités d'éthique compétents (Arnemo et al. 2007). 

 

L'ensemble de données obtenu comprenait environ 396 000 points GPS provenant de 155 

loups individuels. Pour les analyses spatiales et de mouvement, les données ont été importées 

et traitées dans R v4.3.3 (R Core Team 2025). L'étude a appliqué un cadre temporel 

biologiquement pertinent, en utilisant des « années loups » s'étendant du 1er mai au 30 avril 

de l'année suivante, en accord avec le cycle de reproduction et les comportements saisonniers 

de l'espèce. 

 

Afin de garantir la cohérence du comportement territorial, l'ensemble de données a été filtré 

pour exclure les membres subordonnés de la meute et les disperseurs à longue distance. 

L'échantillon final ne comprenait que des individus alpha (c'est-à-dire des couples marquant 

leur territoire ou issus de groupes familiaux), ce qui a donné 44 identifiants de loups uniques 

utilisés pour l'analyse. 
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Figure 1. Zone d'étude montrant la répartition du territoire des loups en Suède et en Norvège pour les années 2002-
2003 (carte de gauche) et 2020-2021 (carte de droite) (Source : Viltskadecenter SLU & Högskolan i Innlandet 

 

3.1.1 Zone d'étude 

La zone d'étude couvre l'aire de répartition géographique des loups dans le centre-sud de la 

Scandinavie (Figure 1). Cette région se caractérise par des forêts de conifères denses, des 

zones boisées mixtes et des zones humides intercalées (Eriksson & Dalerum 2018 ; Roberge 

et al. 2024). La zone bénéficie d'un climat tempéré, avec des hivers froids et des étés doux. 

Le paysage est un mélange de zones naturelles intactes et de forêts exploitées, avec quelques 

établissements humains et infrastructures telles que des routes et des chemins forestiers 

(Zimmermann et al. 2014 ; Ordiz et al. 2015). 

 

3.2 Estimation du territoire et des chevauchements 

3.2.1 Choix de la méthode 

Pour identifier les territoires voisins, j'ai d'abord dû estimer la taille et les limites du territoire 

de chaque meute pour chaque année. J'ai décidé de tester trois estimateurs de domaine vital 

connus afin de déterminer lequel était le mieux adapté à mes questions de recherche, en 

veillant particulièrement à minimiser la surestimation de la taille du territoire (Boyle 2021). 

Ces estimateurs de domaine vital étaient les suivants : polygones convexes minimaux (MCP), 

enveloppe convexe locale des k plus proches voisins (k-LoCoH) et modèles de mouvement 

dynamique de pont brownien (dBBMM). J'ai considéré que deux territoires ou plus étaient 

voisins lorsque la distance entre leurs limites était inférieure ou égale à 5 kilomètres.  

 

Polygones convexes minimaux (MCP) 

La méthode MCP a été appliquée pour estimer le territoire en créant le plus petit polygone 

convexe qui englobe 100% des positions GPS enregistrées des loups d'un territoire chaque 

année (Calenge 2024). Bien que cette approche soit largement utilisée en raison de sa 

simplicité et de sa comparabilité entre les études, elle a tendance à surestimer la taille du 

territoire, en particulier lorsque les animaux effectuent des mouvements exploratoires 

occasionnels ou des déplacements exceptionnels (Calenge 2024). 

 

Enveloppe convexe locale des k plus proches voisins (k-LoCoH) 
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La méthode k-LoCoH génère un ensemble d'enveloppes convexes autour de chaque position 

GPS en utilisant les 50 voisins les plus proches dans l'ensemble de données (Getz et al. 2007 ; 

Calenge 2024). Par rapport à la MCP, cette méthode est plus sensible à la forme et à 

l'intensité de l'utilisation de l'espace, ce qui permet d'exclure plus précisément les zones 

inutilisées ou rarement visitées (Getz et al. 2007 ; Calenge 2024). Elle contribue à réduire la 

surestimation de la taille du territoire tout en préservant le réalisme écologique, bien que le 

choix de k puisse influencer la fragmentation de l'enveloppe et la continuité globale du 

territoire (Getz et al. 2007 ; Calenge 2024).  

 

Modèles de mouvement dynamique à pont brownien (dBBMM).  

Afin d'intégrer la dynamique des mouvements, le modèle dBBMM a été appliqué. Ce 

modèle intègre les trajectoires de mouvement, les erreurs GPS et les intervalles de temps 

pour générer une distribution probabiliste de l'utilisation, ce qui permet une représentation 

plus nuancée de l'utilisation de l'espace (Kranstauber et al. 2024). Le dBBMM est 

particulièrement efficace pour capturer les zones d'utilisation principales et les couloirs 

de déplacement, en évitant la surestimation en se concentrant sur les zones que les loups 

sont susceptibles de traverser (Kranstauber et al. 2024). Cependant, il peut être très 

gourmand en ressources informatiques et sensible à la fréquence des positions GPS 

(Kranstauber et al. 2024). 

 

3.2.2 Estimation du territoire 

Après avoir comparé les résultats des trois estimateurs de domaine vital par rapport à mon 

objectif de minimiser la surestimation de la taille du territoire tout en reflétant avec précision 

l'utilisation biologiquement pertinente de l'espace, j'ai sélectionné le modèle dynamique 

de mouvement Brownian bridge (dBBMM) pour une analyse plus approfondie afin d'estimer 

la taille du territoire des loups et d'identifier les meutes voisines. Par rapport au MCP et au 

k-LoCoH, le dBBMM a fourni une représentation plus réaliste et biologiquement 

significative de l'utilisation de l'espace en intégrant les trajectoires de déplacement, les 

intervalles de temps et la variance comportementale des loups (Kranstauber 2019 ; 

Kranstauber et al. 2012). Cela a permis de mieux distinguer les zones d'utilisation active et 

les excursions peu fréquentes, contribuant ainsi à minimiser la surestimation de la taille du 

territoire (Kranstauber 2019 ; Kranstauber et al. 2012). Les territoires ont été générés à l'aide 

de la fonction brownian.bridge.dyn (package move ; Kranstauber et al. 2024) dans R pour 

chaque loup adulte et chaque année. Cela a été fait avec les paramètres clés suivants : erreur 

de localisation - 25, marge - 15, échelle de granularité (dimSize) - 125, intervalle de temps - 2 

et extension des limites (ext) -1,2. 

 

Les limites des territoires ont généralement été définies par les contours isoplèthes de la 

distribution d'utilisation (UD) à 99%, qui capturent presque toute l'utilisation habituelle de 

l'espace tout en excluant les excursions rares (Kranstauber et al. 2016 ; Kranstauber et al. 

2024). Les années où les données GPS étaient rares, le contour UD a été ajusté à la baisse 

afin d'éviter toute généralisation excessive tout en garantissant l'inclusion de tous les 

individus. 

 

L'UD est une surface de probabilité continue de l'utilisation de l'espace ; la zone centrale de 

50% représente la plus petite zone contenant 50% de l'UD, c'est-à-dire la région présentant 

la plus forte probabilité d'utilisation (Kranstauber et al. 2016). Sur le plan biologique, ce 
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noyau devrait englober les sites intensivement utilisés tels que les lieux de repos, les tanières, 

les lieux de rendez-vous et les zones d'alimentation clés (Roffler & Gregovich 2018). La zone 

périphérique a été définie comme la zone restante à l'intérieur du contour UD à 99%, à 

l'exclusion du noyau et des zones de chevauchement. La taille finale des territoires a été 

calculée en kilomètres carrés à l'aide de la fonction st_area du package sf (Pebesma & Bivard 

2023).  

 

3.2.3 Estimation des chevauchements 

Les limites des territoires générées par dBBMM ont été inspectées chaque année afin 

d'identifier les chevauchements spatiaux entre les meutes voisines. Les zones de 

chevauchement ont été calculées à l'aide d'outils d'intersection spatiale et exprimées en 

kilomètres carrés (Pebesma & Bivard 2023). Afin de quantifier l'asymétrie de la taille des 

territoires, j'ai calculé la différence normalisée de taille des territoires, définie comme la 

différence absolue de taille des territoires divisée par la taille moyenne des deux territoires. 

Cette mesure varie de 0 (territoires de taille égale) à 2 (un territoire deux fois plus grand que 

l'autre), offrant une mesure standardisée de la disparité spatiale. 

 

Afin d'étudier les facteurs influençant le chevauchement spatial, j'ai construit des modèles 

statistiques en utilisant la superficie de chevauchement (km²) comme variable de réponse 

principale. L'analyse a porté sur des dyades de territoires voisins, chevauchants et non 

chevauchants, définis comme des territoires situés à moins de 5 kilomètres les uns des autres. 

Les dyades chevauchantes partageaient un territoire physique, tandis que les dyades non 

chevauchantes avaient une superficie de chevauchement de 0 km². Cette approche a permis 

une évaluation complète des interactions spatiales entre différentes configurations 

territoriales. 

 

Les années de départ 2001, 2007, 2014 et 2016 ont été exclues de l'analyse, car elles ne 

présentaient aucun chevauchement ni aucun territoire voisin. Finalement, les années 2021 et 

2022 ont également été exclues en raison de données spatiales non directionnelles 

problématiques, ce qui a conduit à utiliser 16 années différentes au total. 

 

3.3 Covariables 

Afin d'expliquer les variations dans le chevauchement des territoires, j'ai compilé des 

covariables biologiquement significatives tant au niveau des territoires individuels qu'au 

niveau des dyades-années. Ces variables reflètent les pressions écologiques, la structure 

sociale et les relations génétiques qui peuvent influencer la manière dont les meutes de loups 

interagissent spatialement. 

 

Chaque territoire de loups s'est vu attribuer une valeur d'âge basée sur la première année de 

sa création, telle que documentée dans les rapports sur la situation des loups en Scandinavie 

(c'est-à-dire le temps écoulé depuis la création du territoire). Le statut social, l'âge du territoire 

et la taille de la meute de chaque territoire ont été obtenus à partir des rapports sur le statut 

des loups en Scandinavie (Svensson et al. 2019, 2021, 2015, 2017, 2022 ; Wabakken et al. 

2004a, 2004b, 2005, 2011, 2010, 2009, 2007, 2008, 2013, 2012, 2018, 2020, 2022). De plus, 

le coefficient de consanguinité et le degré de parenté entre les individus ont été déterminés 

pour tous les loups inclus dans cette étude, à partir des données fournies par SKANDULV.  
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3.3.1 Covariables au niveau du territoire  

• Âge du territoire (terr_age) : Défini comme le nombre d'années écoulées depuis la 

création d'un territoire, sur la base des rapports sur le statut des loups en Scandinavie. 

Les territoires plus anciens peuvent refléter une plus grande stabilité, une défense 

territoriale plus forte et des connaissances locales accumulées, ce qui peut réduire les 

chevauchements avec les voisins.  

 

• Statut social (soc_stat) : Chaque territoire a été classé soit comme un groupe familial 

(F), comprenant des adultes reproducteurs et leur progéniture, soit comme un couple 

marquant son territoire (T), un couple accouplé ou des individus marquant leur 

territoire sans progéniture confirmée. Les groupes familiaux peuvent défendre leur 

espace de manière plus agressive en raison de leur investissement reproductif, tandis 

que les couples peuvent être plus flexibles ou transitoires.  

 

• Taille de la meute (pack_size) : Estimée annuellement pour chaque territoire. Les 

meutes plus importantes peuvent nécessiter davantage de ressources et d'espace, ce 

qui peut entraîner des territoires plus vastes ou une défense territoriale accrue. Les 

meutes plus petites peuvent être plus vulnérables à l'empiètement ou plus tolérantes 

au chevauchement.  

• Utilisation de l'espace territorial (location_type) :  

• Noyau : contour UD de 50%, représentant la zone la plus intensément utilisée 

(par exemple, repos, alimentation, tanière). 

• Périphérie : contour UD restant de 99%, à l'exclusion des zones centrales et de 

chevauchement. 

• Chevauchement : zones où le contour UD de 99% d'une meute croise le 

territoire d'une autre meute. 

 

Les emplacements GPS ont été classés en trois zones en fonction de la distribution 

d'utilisation (UD) dBBMM de chaque loup, et la proportion de fixes dans chaque zone a été 

utilisée comme indicateur du temps passé : 

 

3.3.2 Covariables dyadiques 

Les données dyadiques ont été compilées pour chaque paire unique de meutes voisines 

observées au cours de la même année civile. Ces covariables capturent les asymétries entre 

les meutes qui peuvent influencer les résultats du chevauchement : 

• Différence normalisée de taille du territoire (norm_size_diff) : Mesure 

standardisée de la disparité spatiale entre deux meutes. Des différences plus 

importantes peuvent refléter une capacité concurrentielle ou des besoins en 

ressources inégaux, influençant l'étendue ou la directionnalité du chevauchement. 

 

• Différence de taille des meutes (pack_size_diff) : Différence absolue du nombre 

d'individus par meute. Les meutes comptant plus de membres peuvent exercer une 

plus grande pression territoriale ou être plus résistantes à l'empiètement.  
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• Différence d'âge du territoire (terr_age_diff) : Différence en années entre le 

moment où chaque meute a pris possession de son territoire. Les meutes plus 

anciennes peuvent avoir des revendications territoriales plus fortes, tandis que les 

meutes plus récentes peuvent être plus exploratrices ou subordonnées.  

 

• Différence de chevauchement des voisins (nr_overlap_diff) : Différence dans le 

nombre de meutes voisines avec lesquelles chaque territoire se chevauche. Cela peut 

refléter la densité locale, la fragmentation du paysage ou les niveaux de tolérance des 

meutes. 

 

• Statut social dyadique (dyad_soc_stat) :  

• F_F : Deux groupes familiaux, 

• F_T : Un groupe familial et un couple territorial, 

• T_T : Deux couples territoriaux Ces combinaisons peuvent influencer la 

probabilité de chevauchement, les groupes familiaux pouvant défendre leur 

espace de manière plus agressive que les couples. 

 

• Parenté génétique (Coancestry_M et Coancestry_F) : Les coefficients de parenté 

entre les individus des meutes voisines ont été obtenus auprès de SKANDULV (Ø. 

Flagstad). Ces valeurs estiment la probabilité d'une ascendance commune et peuvent 

influencer les comportements de tolérance ou d'évitement, en particulier dans les 

zones de chevauchement. Les meutes apparentées peuvent présenter une agressivité 

réduite et une tolérance spatiale accrue (chevauchement).  

 

3.4 Proximité spatiale et temporelle 

Afin d'évaluer la proximité spatiale et temporelle entre les loups de différents territoires, j'ai 

identifié les rencontres les plus proches enregistrées entre des individus voisins. Pour chaque 

année, toutes les paires de loups uniques ont été générées à l'aide de la fonction expand_grid() 

du package dplyr (Wickham et al. 2019), en excluant les combinaisons en double. Seules les 

paires provenant de territoires différents ont été conservées afin de saisir les interactions 

interterritoriales. 

 

Pour chaque paire, les positions GPS ont été appariées temporellement à l'aide du package 

fuzzyjoin (Robinson 2020) avec une tolérance de 30 minutes, afin de garantir que les 

positions étaient enregistrées à des moments proches. Les distances euclidiennes ont ensuite 

été calculées entre les positions appariées, et les rencontres ont été filtrées pour n'inclure que 

celles situées à moins de 5 km. 

 

3.5 Analyses statistiques… 

3.5.1 Analyse statistique – chevauchement… 

3.6 Analyse statistique - utilisation de l'espace territorial… 

 

4. RESULTATS 
Cette étude porte sur 23 territoires individuels créés entre 2002 et 2020 (Annexe 1.1). Le 

nombre minimum de territoires créés au cours d'une même année était de 2, observé pendant 

plusieurs années, notamment en 2002, 2003, 2005, 2006, 2008, 2013, 2015 et 2020 (Annexe 
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1.1). Le nombre le plus élevé a été enregistré en 2010, avec 8 territoires établis (Annexe 1.1). 

En moyenne, environ 3,44 territoires ont été établis par an au cours de la période de 16 ans 

examinée (Annexe 1.1). La taille des territoires varie considérablement, les zones centrales 

s'étendant de 1,6 km² à 389 km² et la superficie totale des territoires de 69 km² à 3 768 km² 

(Annexe 1.1). Les meutes pouvaient compter de 2 à 12 individus, avec une moyenne de 4 

loups (Annexe 1.1). À l'aide du modèle dBBMM, 32 territoires chevauchants et 5 territoires 

voisins (c'est-à-dire ne se chevauchant pas, mais voisins à moins de 5 kilomètres) ont pu être 

enregistrés (Annexe 1.2). Les zones de chevauchement variaient de 0,3 à 840 km², avec une 

médiane d'environ 35 km² et un chevauchement proportionnel moyen d'environ 10% 

(Annexe 1.2). 

 

4.1 Analyse des chevauchements 

Le meilleur modèle expliquant la variation des chevauchements spatiaux entre les territoires 

de loups voisins était celui qui incluait la différence normalisée de taille des territoires, le 

statut social dyadique (F-F, F-T, T-T) et le coefficient de co-ascendance entre les femelles 

alpha des meutes voisines (AIC = 653,7098 ; Tableau 1 ; Annexe 2.1). 

 
Tableau 1. Résultats de la sélection des modèles pour les modèles additifs généralisés (GAM) candidats prédisant la 

superficie de chevauchement (km²) entre les territoires des loups en Scandinavie. Les modèles concurrents varient en 
fonction de l'ensemble des prédicteurs inclus et de la forme fonctionnelle de ces prédicteurs, s(covariate, k = 5) indiquant 
un terme lisse avec une dimension de base k = 5, et I(covariate)^2 indiquant la covariable au carré. Les modèles ont 

été classés selon le critère d'information d'Akaike (AIC), ΔAIC représentant la différence par rapport au modèle AIC le 

plus bas. Les colonnes indiquent le nom du modèle, la formule, les degrés de liberté estimés (df), l'AIC et le ΔAIC 

 

 

Le modèle final avait un 𝑅2 ajusté de 0,6, ce qui suggère que tous les prédicteurs sélectionnés 

ont contribué de manière significative à la variation du chevauchement territorial (Tableau 

2). 

 

Le terme lissé pour la parenté génétique des femelles (Coancestry_F) a montré une relation 

positive avec le chevauchement et était statistiquement significatif (p = 0,0092), indiquant 

une relation non linéaire entre le chevauchement spatial et la coancestralité des femelles 

(Figure 2 ; Tableau 2). En revanche, la parenté génétique des mâles (Coancestry_M) n'a pas 

montré de signification statistique (p = 0,112) ; Tableau 2 ; Annexe 2.1). 

 

Le statut social dyadique a montré un effet important (p < 0,01), le chevauchement étant le 

plus faible pour les groupes familiaux voisins (F_F) et le plus élevé pour les paires voisines 

marquant leur territoire (T_T) (Figure 4 ; Tableau 2). La différence normalisée de taille du 
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territoire a également montré une relation non linéaire significative avec le chevauchement 

spatial (p < 0,1) (Figure 4 ; Tableau 2). 

 
Tableau 2. Résumé du modèle additif généralisé (GAM) complet et lissé prédisant la superficie ajustée de 
chevauchement (km²) entre les territoires des loups en Scandinavie. Le modèle a été ajusté avec une distribution de 

Tweedie (p = 1,25) et une fonction de liaison μ0,1. Les coefficients paramétriques sont présentés sous forme 

d'estimations, d'erreurs types, de statistiques de test et de valeurs p pour les prédicteurs catégoriels. Les termes lisses 

sont présentés avec leurs degrés de liberté effectifs (edf), leurs degrés de liberté de référence (ref.df), leurs statistiques 
de test et leurs valeurs p. Les mesures de performance du modèle comprennent le R² ajusté (R_sq_adj), la déviance 
expliquée, le score de validation croisée généralisée (GCV), l'estimation de l'échelle et la taille de l'échantillon (n) 

 

 

 
Figure 2. Graphique d'effet partiel montrant comment la parenté génétique des femelles (Coancestry_F) influence le 
chevauchement territorial ajusté (km²). La courbe représente la relation prévue, tandis que la bande verte ombrée 

indique l'intervalle de confiance à 95%, reflétant l'incertitude entourant la prévision 
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Figure 3. Chevauchement territorial prévu (km²) entre les catégories de statut social dyadique. L'axe des x montre trois 
types d'appariement social : deux groupes familiaux (F_F), un groupe familial et un couple territorial (F_T), et deux 
couples territoriaux (T_T). L'axe des y représente la zone de chevauchement prévue par le modèle. Les formes en violon 
indiquent la distribution et la dispersion des valeurs de chevauchement observées pour chaque appariement social, 

tandis que les marqueurs rouges indiquent le chevauchement moyen prévu avec des intervalles de confiance à 95 %. 
Ensemble, ces éléments illustrent à la fois la gamme des variations observées et l'estimation par le modèle du 
chevauchement moyen entre les groupes sociaux 
 

 
Figure 4. Relation entre norm_size_diff (axe x) et sa fonction lissée s(norm_size_diff, 1) (axe y). Le graphique montre 
une relation positive entre les deux variables. La zone ombrée représente l'intervalle de confiance 

 

4.2 Utilisation de l'espace territorial 

Parmi les modèles testés, la structure la mieux étayée était celle qui incluait le type 

d'emplacement, le statut social (soc_stat) et l'âge du territoire (terr_age), ainsi que leurs 

interactions (modèle 3 : prop ~ location_type × soc_stat + location_type × terr_age + (1 | 

Wolf_ID)). Ce modèle offrait un ajustement solide avec relativement peu de paramètres (AIC 

= -254,2 ; Tableau 3, Annexe 3.2), suggérant que la structure sociale et la durée 

d'occupation du territoire jouent tous deux un rôle clé dans la façon dont les loups utilisent 

les différentes zones spatiales. 
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Tableau 3. Résultats de la sélection des modèles pour les modèles linéaires mixtes généralisés (GLMM) candidats 
prédisant la proportion de temps passé par les loups dans différentes zones territoriales (centrale, périphérique, 
chevauchement). Tous les modèles incluent une interception aléatoire pour l'identité individuelle des loups (Wolf_ID) afin 
de tenir compte des mesures répétées. Les effets fixes varient d'un modèle à l'autre, les termes d'interaction étant 

spécifiés à l'aide de location_type × covariate afin de vérifier si l'utilisation de l'espace spécifique à une zone varie en 
fonction du statut social (soc_stat), du coefficient de consanguinité et de l'âge du territoire. Les modèles ont été classés 

selon le critère d'information d'Akaike (AIC), ΔAIC représentant la différence par rapport au modèle AIC le plus bas. 

Les colonnes indiquent le nom du modèle, la formule, les degrés de liberté estimés (df), l'AIC et le ΔAIC 

 

 
Tableau 4. Résumé des résultats du modèle linéaire généralisé mixte (GLMM) pour le modèle 3, qui examine la 
proportion de temps que les loups passent dans différentes zones territoriales (centrale, périphérique, chevauchement). 
Le modèle comprend des effets fixes pour le type d'emplacement, le statut social (soc_stat_1) et l'âge du territoire 

(terr_age_1), ainsi que leurs interactions, et une interception aléatoire pour Wolf_ID afin de tenir compte des mesures 
répétées. La variable de réponse a été modélisée à l'aide d'une distribution bêta avec un paramètre de dispersion de 
2,69. Avec l'estimation de la taille des effets (estimate), l'erreur type de l'estimation (std. error), la valeur Z - indiquant 
la distance entre un coefficient et zéro en écarts-types, Pr(>|z|) est la valeur p associée à la statistique Z. Sont 
également inclus le résultat AIC, le critère d'information bayésien (BIC), la log-vraisemblance (lokLik), la déviance 

2*log(L) et les degrés de liberté résiduels (df.resid) 

 

 

Il convient de noter que l'interaction entre le type d'emplacement et le statut social a révélé 

des différences comportementales spécifiques à chaque zone entre les groupes familiaux et 

les couples territoriaux, tandis que l'inclusion de l'âge du territoire a mis en évidence que les 

meutes établies de longue date peuvent présenter une utilisation plus stable ou plus 

concentrée de l'espace. Bien que le modèle complet comprenait tous les prédicteurs, y 

compris le coefficient de consanguinité et ses interactions, il n'a pas amélioré de manière 

substantielle le pouvoir explicatif (AIC = -249,73 ; Tableau 3, Annexe 3.1), ce qui indique 

que la parenté génétique peut avoir moins d'influence que les facteurs sociaux et temporels 

pour expliquer l'utilisation de l'espace territorial.  
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J'ai constaté un effet significatif de l'interaction entre le statut social et le type de zone, les 

couples territoriaux passant plus de temps que les deux adultes des meutes familiales dans 

les zones de chevauchement (p = 0,006) (Figure 5 ; Tableau 4). 

 

 
Figure 5. Proportion du temps passé dans les types d'emplacements centraux (à gauche), périphériques (au milieu) et 
chevauchants (à droite) par statut social des groupes familiaux (F, beige) et des couples territoriaux (T, vert). Le 

diagramme en boîte à l'intérieur du diagramme en violon montre la médiane (ligne en gras), l'écart interquartile (bords 
de la boîte), la dispersion des données (moustaches) et les valeurs aberrantes (points au-delà des moustaches), ce qui 
permet de résumer la répartition du temps passé dans différents types d'emplacements 

 

 
Figure 6. Illustration de l'influence de l'âge d'un territoire sur la proportion de temps passé dans différents types 
d'emplacements : central (ligne beige), périphérique (ligne marron) et chevauchement (ligne verte). Le temps passé dans 
les zones de chevauchement diminue avec l'âge du territoire. Les zones ombrées autour de chaque ligne indiquent les 

intervalles de confiance 

 

Le modèle indique que les loups passent en général beaucoup moins de temps dans les zones 

de chevauchement (p < 0,001, Tableau 4 ; Figure 5), tandis que les zones périphériques ne 

montrent aucun effet significatif (p = 0,297, Tableau 4). De plus, le statut social influence 

l'utilisation des lieux, les couples marquant leur territoire (T) passant beaucoup plus de temps 

dans les zones de chevauchement que les adultes vivant en groupes familiaux (p = 0,001, 
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Tableau 4 ; Figure 5). L'âge du territoire a un effet négatif sur l'utilisation des zones de 

chevauchement, ce qui suggère que les territoires plus anciens conduisent à passer moins de 

temps dans ces zones (p = 0,0062, Tableau 4 ; Figure 6). 

 

4.3 Résultats de proximité spatiale et temporelle 

Les calculs de proximité ont révélé que toutes les rencontres observées se sont produites à 

des distances supérieures à 300 mètres, la majorité d'entre elles dépassant 1 km (Annexe 4). 

La rencontre simultanée la plus proche enregistrée dans l'ensemble de données concernait le 

loup M0109 et le loup M0402 en 2003/2004, à une distance d'environ 366 mètres, enregistrée 

au même moment (Tableau 5 ; Annexe 4). 103 rencontres à moins de 5 km ont pu être 

enregistrées avec des différences spatiales et temporelles variables (Tableau 5). 

 
Tableau 5. Ce tableau présente les statistiques descriptives des rencontres avec des loups survenues dans un rayon de 
5 km, résumant à la fois la proximité spatiale et temporelle. Il comprend des mesures clés telles que le minimum, le 
maximum, la moyenne, la médiane, les quartiles et l'écart type pour la distance entre les loups (en mètres) et la différence 

de temps entre leurs déplacements (en heures) 

 

 

5. DISCUSSION 
5.1 Différences dans le chevauchement  

Les résultats de cette étude montrent que la taille des territoires des loups, leurs zones 

centrales et leurs zones de chevauchement sont loin d'être statiques ; au contraire, elles 

fluctuent considérablement au fil du temps (Annexe 1). Pour les territoires qui ont pu être 

estimés sur plusieurs années, tant les limites territoriales que les zones centrales ont présenté 

des changements notables, soulignant la nature dynamique de l'utilisation de l'espace par les 

loups (Kittle et al. 2015). 

 

Ce schéma correspond aux conclusions précédentes en matière d'écologie des loups. 

Kochetov (2023) a documenté des tendances similaires dans la réserve naturelle nationale de 

la forêt centrale Russe (CFNR), démontrant que les loups ajustent les limites de leur territoire 

et de leur zone centrale en fonction de plusieurs facteurs, notamment les conditions locales 

de l'habitat et la disponibilité des proies. Des études antérieures montrent que la taille des 

territoires des loups en Scandinavie ne dépendait pas du nombre de meutes, mais plutôt de 

la disponibilité des ressources (Mattisson et al. 2013). Les études de Kittle et al. (2015) et 

Lake et al. (2015) fournissent des preuves solides que les habitats à faible densité de proies 

obligent les loups à étendre leurs territoires pour couvrir des zones de chasse plus vastes, 

tandis que dans les régions où les proies sont abondantes, les loups peuvent conserver des 

territoires plus petits tout en assurant une nourriture suffisante à la meute. 

 

Mech (1994) intègre le concept de « zones tampons » comme espaces neutres entre les zones 

centrales des meutes et les frontières territoriales, ce qui peut contribuer à réduire les 

confrontations directes. Dans les grands territoires des loups Scandinaves, ces zones 

tampons pourraient jouer un rôle plus important dans la prévention des conflits immédiats, 

tandis qu'à Yellowstone, la population plus dense et les territoires plus petits pourraient 
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entraîner des taux de rencontre plus élevés et des conflits territoriaux plus fréquents 

(Cubaynes et al. 2014 ; Cassidy et al. 2015).  

 

La variabilité observée dans les zones de chevauchement dans cette étude (Tableau 5 ; 

Annexe 1) reflète probablement une combinaison d'influences environnementales, 

écologiques et sociales. Si l'on sait que des facteurs tels que la disponibilité des proies, les 

conditions saisonnières et les caractéristiques du paysage influencent le comportement spatial 

(par exemple, Kittle et al. 2015, 2017 ; Kochetkov 2023 ; Lake et al. 2015 ; Sand et al. 2022), 

ils n'expliquent que partiellement les variations observées. L'intégration de facteurs 

génétiques et démographiques permet de mieux comprendre comment les loups adaptent 

leur utilisation de l'espace et interagissent avec les meutes voisines (Jędrzejewski et al. 2005). 

 

5.1.1 Quels sont les facteurs qui influencent le chevauchement ? 

Cette étude a identifié plusieurs facteurs prédictifs de la variation de la taille du 

chevauchement territorial entre les meutes de loups. Dans l'ensemble, les zones de 

chevauchement étaient peu utilisées par rapport aux zones centrales et périphériques 

(Tableau 4 ; Figure 5). La taille du chevauchement augmentait avec le degré de parenté des 

femelles jusqu'à des niveaux modérés, après quoi l'effet se stabilisait. Des combinaisons 

spécifiques du statut social des meutes et des différences d'âge des territoires voisins 

influençaient également l'étendue du chevauchement. Ces résultats suggèrent que la parenté, 

la structure sociale et l'histoire territoriale contribuent toutes à la manière dont les loups 

négocient l'espace partagé.  

 

Parenté génétique et chevauchement  

L'effet de la parenté génétique des femelles suggère que les liens génétiques communs entre 

les femelles adultes des territoires voisins contribuent à un chevauchement territorial plus 

important. La relation était non linéaire, la taille du chevauchement augmentant lorsque la 

parenté était faible à modérée, puis plafonnant lorsque la parenté était plus élevée. Cela 

suggère qu'une parenté modérée peut favoriser la tolérance dans les zones frontalières 

partagées, mais que des liens génétiques très étroits ne conduisent pas nécessairement à une 

augmentation supplémentaire du chevauchement. La cohésion sociale entre les femelles 

apparentées peut faciliter la coopération ou réduire les conflits territoriaux (Hamilton 1963 ; 

Messier 1985 ; Randall et al. 2007 ; Pacheco et al. 2024). En revanche, la parenté génétique 

des mâles (Coancestry_M, p = 0,112 ; Tableau 2 ; Annexe 2.2) n'a pas montré d'effet 

statistiquement significatif, ce qui suggère que les interactions entre mâles ne façonnent pas 

le chevauchement territorial de la même manière que pour les femelles (Tableau 2).  

 

Le rôle des liens génétiques dans le chevauchement territorial soulève des questions 

intéressantes concernant les mécanismes de sélection par la parenté chez les loups. Une 

explication possible du chevauchement territorial plus important observé chez les femelles 

génétiquement apparentées est la tolérance fondée sur la parenté. Pacheco et al. (2024) ont 

constaté que les descendantes femelles ont tendance à rester dans leur territoire natal plutôt 

que de se disperser, s'accouplant souvent avec un mâle immigrant non apparenté afin de 

réduire la consanguinité tout en conservant des liens génétiques forts au sein de la meute 

(Liberg et al. 2005 ; Milleret et al. 2019). Cette philopatrie féminine entraîne une plus grande 

parenté génétique au sein des territoires, ce qui peut influencer les comportements de partage 

de l'espace et le chevauchement territorial. De même, Lehman et al. (1992) ont démontré 
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que les louves présentent une dispersion à courte distance, ce qui renforce les liens génétiques 

entre les individus territoriaux. 

 

La parenté entre les femelles peut favoriser la cohésion sociale et la tolérance spatiale, 

permettant potentiellement aux femelles étroitement apparentées de meutes voisines de 

maintenir des zones territoriales qui se chevauchent avec moins de conflits. Cela correspond 

aux conclusions tirées chez d'autres canidés, tels que les loups d'Éthiopie, où la dispersion 

favorisant les femelles a été associée à une structuration familiale et à une dynamique 

coopérative qui renforcent la stabilité locale (Randall et al. 2007). Bien que la coopération 

entre meutes soit peu probable, la présence de parents dans des territoires adjacents peut 

refléter une tolérance sélectionnée par la parenté, ce qui contribue à expliquer les schémas de 

chevauchement accru observés entre les dyades apparentées dans cette étude (Hamilton 

1963).  

 

Contrairement aux femelles, les loups mâles se dispersent généralement sur de plus longues 

distances pour établir de nouveaux territoires (Lehman et al. 1992 ; Wabakken et al. 2015). 

Cette dispersion à grande échelle réduit la probabilité que les mâles territoriaux voisins soient 

étroitement apparentés, ce qui se traduit par des valeurs de coancestralité généralement 

faibles parmi les dyades mâles adjacentes. Si cela peut aider à expliquer le pouvoir explicatif 

limité de la coancestralité mâle dans la prédiction du chevauchement territorial, il est 

également important de se demander si la variation de la coancestralité mâle était comparable 

à celle observée chez les femelles. Si la variation était tout aussi élevée, la faible valeur 

prédictive pourrait refléter des schémas biologiques plutôt qu'un manque de résolution 

statistique. Cette interprétation correspond aux conclusions observées chez d'autres canidés, 

tels que les loups d'Éthiopie (Randall et al. 2007), chez lesquels l'utilisation de l'espace par les 

mâles semble davantage influencée par l'accès aux partenaires et les opportunités 

d'établissement que par la proximité des parents (Storch et al. 2024). 

 

Structure sociale et comportement spatial 

Le statut social semble être un facteur déterminant de la zone de chevauchement, car les 

couples marquant leur territoire (T_T) présentent des valeurs de chevauchement 

significativement plus élevées que les groupes familiaux (F_F) (Figure 3). Ce modèle peut 

refléter une tolérance spatiale accrue ou un chevauchement des itinéraires de déplacement 

entre les couples marquant leur territoire, peut-être dû à la concurrence pour les ressources 

ou à des comportements territoriaux différents (Werba et al. 2021). Dans le même ordre 

d'idées, nous constatons également que les résultats révèlent un effet d'interaction significatif 

entre le statut social et le type de zone, indiquant que les couples territoriaux passent 

beaucoup plus de temps dans les zones de chevauchement que les meutes familiales (Figure 

5 ; Tableau 4).  

 

Les valeurs de chevauchement plus faibles observées dans les groupes familiaux peuvent 

indiquer des stratégies de défense territoriale plus fortes, les meutes établies maintenant des 

frontières plus strictes pour protéger leurs ressources et leur progéniture (Schlägel et al. 

2017). En revanche, les couples territoriaux peuvent fréquenter plus souvent les zones de 

chevauchement, peut-être en raison d'une plus grande flexibilité dans l'utilisation de l'espace 

par rapport aux meutes plus importantes (Messier 1985 ; Jedrzejewski et al. 2001). Cela 

correspond aux recherches antérieures suggérant que les unités sociales plus petites 
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présentent souvent des frontières territoriales plus fluides que les groupes familiaux plus 

importants et mieux établis (Messier 1985 ; Cassidy et al. 2015). 

 

L'utilisation des zones de chevauchement peut également être influencée par la disponibilité 

des proies (Petroelje et al. 2019). Si les proies sont plus grosses, plus difficiles à chasser ou 

rares dans le domaine d'un couple territorial, celui-ci peut être contraint de se déplacer vers 

des territoires voisins où les proies sont plus accessibles (Wehr et al. 2024). Les variations 

saisonnières des schémas de migration des proies ont également un impact sur l'utilisation 

de l'espace, car les loups adaptent leurs déplacements afin d'optimiser leur succès à la chasse 

(McPhee et al. 2012 ; Kuijper et al. 2014 ; Wehr et al. 2024).  

 

Les groupes familiaux ont tendance à passer plus de temps dans les zones centrales pendant 

la saison d'élevage des petits, car les parents doivent trouver un équilibre entre la défense du 

territoire et les soins aux petits (Messier 1985 ; Mech & Harper 2002 ; Schlägel et al. 2017). 

Des études sur la phénologie de la mise bas et le succès reproductif des loups indiquent que 

le comportement territorial change considérablement en fonction des cycles de reproduction, 

avec une augmentation des comportements défensifs, tels que le marquage olfactif, les 

vocalisations et la dissuasion active des intrus, observés lorsque les petits sont présents 

(Jedrzejewski et al. 2001 ; Schlägel et al. 2017 ; Mech & Harper 2002). Cela pourrait entraîner 

une réduction de la surveillance du territoire pendant cette période, ce qui pourrait limiter 

l'utilisation fréquente des zones de chevauchement par les meutes voisines (Schlägel et al. 

2017).  

 

Âge du territoire et dynamique de chevauchement  

L'effet négatif de l'âge du territoire sur l'utilisation des chevauchements suggère que les 

territoires plus anciens passent moins de temps dans les zones de chevauchement. Une 

explication plausible est qu'à mesure que les territoires vieillissent, leurs frontières deviennent 

plus stables, ce qui réduit la probabilité d'interactions entre les meutes dans les zones 

contestées.  

 

Cela pourrait s'expliquer par l'établissement à long terme des territoires, les loups renforçant 

au fil du temps des divisions spatiales claires, ce qui minimise la nécessité de changements 

territoriaux fréquents. Cependant, cette constatation soulève également d'autres questions : 

les territoires plus anciens conservent-ils un sentiment plus fort d'exclusivité territoriale, ou 

la diminution du chevauchement est-elle une conséquence des schémas de déplacement 

établis dans les zones centrales ? L'étude de l'influence des territoires de longue date sur la 

flexibilité des déplacements pourrait fournir des informations supplémentaires sur le 

comportement à long terme des loups en matière d'utilisation de l'espace.  

 

Stahler et al. (2019) ont mené une recherche à long terme dans le parc national de 

Yellowstone et ont constaté que les meutes dont les territoires sont établis de longue date 

conservent souvent des zones centrales cohérentes au fil du temps, tandis que les meutes 

récemment perturbées présentent des frontières plus fluides ou changeantes. Ces territoires 

stables étaient généralement associés à des taux plus faibles de conflits et de renouvellement 

entre meutes. En revanche, les territoires plus jeunes, en particulier ceux formés après une 

dispersion ou un renouvellement de la meute, présentent souvent davantage de 

chevauchements avec les meutes voisines, probablement en raison d'une concurrence 
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continue pour l'espace et de limites sociales ou de marquage olfactif moins établies (Stahler 

et al. 2019). Cela est particulièrement évident dans les régions à forte densité comme la partie 

nord du parc de Yellowstone, où les meutes plus récentes connaissent souvent davantage de 

conflits territoriaux et un taux de mortalité plus élevé (Stahler et al. 2019).  Ainsi, bien qu'il 

ne s'agisse pas d'une règle universelle, l'âge du territoire peut influencer la stabilité spatiale, 

les territoires plus anciens reflétant souvent des frontières sociales et écologiques plus 

établies.  

 

5.1.2 Proximité 

L'ensemble de données utilisé dans cette analyse présente certaines limites qui affectent la 

capacité à tirer des conclusions définitives sur les interactions entre les loups (Benson & 

Patterson 2014). Une contrainte majeure est la variation de la durée du suivi GPS. Alors que 

certains loups ont été suivis pendant une année entière, d'autres n'ont été suivis que pendant 

quelques mois. Cette incohérence réduit la comparabilité des schémas de déplacement entre 

les individus et les années, ce qui peut conduire à passer à côté d'interactions (Merrill & Mech 

2003). 

 

De plus, la fréquence des relevés GPS variait considérablement, allant de 1 minute à 248 

jours, avec une moyenne de 13 038 secondes (environ 3,62 heures). Cette irrégularité 

augmente la probabilité que des rencontres potentielles aient eu lieu entre les emplacements 

enregistrés, mais n'aient pas été capturées en raison de lacunes dans le suivi. En 

conséquence, de nombreuses interactions à courte distance ont pu passer inaperçues, 

rendant les conclusions définitives sur les rencontres directes peu concluantes (Merrill & 

Mech 2003).  Malgré ces limites, les résultats suggèrent que si les loups peuvent habiter des 

territoires qui se chevauchent, les interactions directes à courte distance ont rarement été 

enregistrées dans l'ensemble de données. La proximité observée indique que certains 

individus ont pu se trouver dans le même voisinage à certains moments, s'adonnant 

potentiellement à la navigation territoriale, au marquage olfactif ou à des interactions 

indirectes. Cependant, sans données de suivi à plus haute résolution, il reste incertain si ces 

cas ont impliqué des rencontres réelles (Merrill & Mech 2003 ; Benson & Patterson 2014).  

 

La faible incidence des cas enregistrés de proximité entre loups correspond à la rareté des cas 

de meurtres entre loups en Scandinavie, où l'agressivité intra-espèce survient généralement 

lors de conflits territoriaux. Bien que les rencontres directes semblent peu fréquentes d'après 

les données disponibles, un total de 9 cas, dont deux équipés de colliers GPS, ont été signalés 

(Svensson et al. 2019, 2021, 2015, 2017, 2022 ; Wabakken et al. 2004a, 2004b, 2005, 2011, 

2010, 2009, 2007, 2008, 2013, 2012, 2018, 2020, 2022). Une méthode d'échantillonnage GPS 

à plus haute fréquence pourrait renforcer les analyses futures des conflits territoriaux et des 

interactions sociales entre les loups, en fournissant une compréhension plus détaillée de leur 

dynamique spatiale (Merrill & Mech 2003 ; Benson & Patterson 2014 ; Werba et al. 2021). 

Cela renforce l'hypothèse selon laquelle, bien que les loups puissent partager des territoires 

qui se chevauchent, les cas enregistrés d'interactions à courte distance restent rares dans 

l'ensemble de données actuel. 

 

5.2 Faiblesses de cette étude 

L'interprétation des résultats de cette thèse nécessite un examen attentif des limites de 

l'ensemble de données. Les données GPS, couvrant la période 2002-2022, comprenaient 152 
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identifiants de loups uniques. Cependant, des incohérences dans les calendriers entre les 

individus, ainsi que des défaillances techniques de plusieurs colliers, ont entraîné des 

irrégularités dans les données. Certains colliers n'ont enregistré qu'un nombre limité de 

localisations, tandis que d'autres ont montré des changements de localisation extrêmes, 

parfois à plusieurs kilomètres d'intervalle en peu de temps. En raison de ces incohérences, 

un filtrage et un traitement importants ont été nécessaires pour garantir un ensemble de 

données solide et fiable pour l'analyse.  

 

Conscients de ces difficultés, plusieurs mesures ont été prises pour identifier l'approche la 

plus appropriée pour estimer les territoires. Diverses techniques ont été testées sur des loups 

adultes et juvéniles afin de déterminer quels individus pouvaient être inclus sans fausser 

excessivement les données (Boyle 2021). Bien que la méthode k-LoCoH se soit révélée 

prometteuse, elle nécessitait des estimations individuelles des territoires, ce qui s'est avéré 

impraticable compte tenu des contraintes de l'ensemble de données (Getz et al. 2007 ; Winner 

et al. 2018). De plus, le temps de traitement dans R constituait une limitation importante, 

chaque calcul k-LoCoH prenant environ 45 minutes par territoire, ce qui le rendait 

impossible à réaliser dans les délais impartis pour cette thèse. 

 

Compte tenu de ces facteurs, la méthode dBBMM a finalement été choisie comme la plus 

appropriée. La méthode dBBMM a donné des résultats satisfaisants, conciliant fiabilité et 

délais disponibles, tout en garantissant une estimation robuste des territoires des loups malgré 

les limites connues de l'ensemble de données (Kranstauber 2019 ; Kranstauber et al. 2012). 

 

En raison d'incohérences spatiales et temporelles, plusieurs loups adultes ont été exclus de 

l'ensemble de données, ce qui a entraîné la suppression de certains territoires et de 

chevauchements potentiels. Si ce raffinement a permis de garantir que seules les données les 

plus fiables ont été utilisées, il signifie également que certaines interactions territoriales n'ont 

peut-être pas été prises en compte dans cette étude. Une enquête plus approfondie, 

s'appuyant sur des méthodologies améliorées et un calendrier prolongé, pourrait 

potentiellement fournir des informations supplémentaires sur les limites territoriales et les 

schémas de chevauchement (Fieberg & Kochanny 2005 ; Winner et al. 2018). Cependant, 

cela ne signifie pas que les résultats actuels sont plus faibles ou plus forts ; ils reflètent plutôt 

un ensemble de données plus solide et plus fiable, garantissant que les conclusions sont 

basées sur les informations les plus robustes et les plus précises disponibles au moment de 

l'analyse (Boyle 2021). 

 

5.3 Éthique, durabilité et conservation 

Cette étude contribue à une compréhension plus nuancée de la façon dont les loups utilisent 

l'espace en relation avec la structure sociale, la parenté génétique et l'histoire territoriale. 

En identifiant les facteurs qui influencent le chevauchement territorial, tels que le rôle du 

statut social, la parenté et l'âge du territoire, ces résultats peuvent éclairer des stratégies de 

gestion plus ciblées et plus éthiques (Storch et al. 2024). Par exemple, le fait de reconnaître 

que les couples territoriaux peuvent présenter un chevauchement spatial plus important que 

les groupes familiaux suggère que certaines configurations sociales peuvent être plus sujettes 

aux conflits ou à l'instabilité (Werba et al. 2021). Ces connaissances peuvent aider les 

gestionnaires de la faune sauvage à anticiper les zones de tension potentielle entre les meutes 

et à améliorer la précision de la surveillance en clarifiant les zones où les limites territoriales 
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peuvent être floues. Cela peut à son tour réduire le risque d'erreurs de comptage des meutes 

ou des individus et contribuer à éviter des mesures de contrôle létales inutiles en favorisant 

la coexistence grâce à une planification spatiale proactive (Liberg et al. 2011 ; Cassidy & 

McIntyre 2016 ; Liberg et al. 2020 ; Werba et al. 2021). 

 

Du point de vue de la durabilité, la compréhension de la manière dont les loups négocient 

l'espace et réagissent aux pressions écologiques, notamment la disponibilité des ressources, 

les caractéristiques du paysage ou les perturbations humaines, peut guider la conception des 

zones protégées et des corridors fauniques (Droghini & Boutin 2018 ; Sunde et al. 2021 ; 

Miltz et al. 2024). 

 

Les effets écologiques des loups, tels que les cascades trophiques, dépendent fortement du 

contexte dans les paysages anthropiques, où les activités humaines peuvent atténuer ou 

rediriger la dynamique prédateur-proie (Ausilio et al. 2021). L'intégration de cette 

compréhension dans l'analyse spatiale renforce la planification de la conservation et reconnaît 

la complexité de la coexistence entre les humains et la faune sauvage (Ausilio et al. 2021 ; 

Miltz et al. 2024). Veiller à ce que les territoires soient suffisamment vastes et écologiquement 

viables pour soutenir des structures de meutes stables réduit le risque de fragmentation, 

d'échec de dispersion et de goulots d'étranglement génétiques, qui sont des préoccupations 

majeures pour la viabilité à long terme des populations (Jędrzejewski et al. 2005 ; Droghini 

& Boutin 2018). Cela est particulièrement pertinent pour la présente étude, qui examine le 

chevauchement spatial et la dynamique des territoires chez les loups Scandinaves. Le 

chevauchement des territoires, l'instabilité des structures sociales ou la réduction de l'espace 

disponible peuvent être le signe d'une concurrence accrue ou d'une pression de dispersion, 

ce qui peut nuire à la diversité génétique et à la cohésion des meutes (Jędrzejewski et al. 2005 ; 

Droghini & Boutin 2018). En identifiant les schémas spatiaux liés aux facteurs sociaux et 

écologiques, cette recherche contribue à l'élaboration de stratégies de gestion mieux 

informées visant à maintenir des territoires viables et à promouvoir la stabilité des 

populations. 

 

Il est important de noter que ces résultats ont également une pertinence directe pour le conflit 

actuel entre les humains et les loups en Scandinavie (Liberg et al. 2011 : Liberg et al. 2020). 

Dans les régions où les loups partagent leur espace avec les communautés rurales, le bétail et 

les chasseurs, il est essentiel de comprendre les facteurs qui déterminent la stabilité et les 

mouvements territoriaux (Lesmerises et al. 2012 ; Sunde et al. 2021 ; Sunde et al. 2024). Plus 

nous comprenons comment les territoires des loups sont façonnés par la dynamique sociale, 

les conditions écologiques et les caractéristiques du paysage, mieux nous sommes équipés 

pour prédire et gérer leur comportement spatial (Karlsson et al. 2007 ; Cassidy & McIntyre 

2016 ; Sells et al. 2021). La stabilisation des territoires des loups grâce à une planification 

éclairée de la conservation pourrait réduire la fréquence des événements de dispersion et des 

changements territoriaux qui rapprochent les loups des activités humaines (Karlsson et al. 

2007 ; Sunde et al. 2024). En maintenant des territoires écologiquement viables et 

socialement stables, les loups sont moins susceptibles d'abandonner ou de déplacer leur aire 

de répartition à la recherche de partenaires, de proies ou d'espaces qui les conduisent souvent 

dans des zones dominées par l'homme où le risque de conflit est plus élevé (Sand et al. 2022 ; 

Ditmer et al. 2023). Cela peut contribuer à réduire le risque de prédation du bétail, à atténuer 
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la peur ou la frustration des résidents locaux et à favoriser une plus grande tolérance envers 

les loups dans le paysage (Karlsson et al. 2007). 

 

De plus, cette recherche soutient l'utilisation de méthodes de surveillance, telles que le suivi 

par GPS et la modélisation spatiale, qui sont conformes aux normes éthiques de la recherche 

sur la faune sauvage. Bien que des défis subsistent, notamment la couverture limitée des 

colliers et la difficulté d'observer les interactions comportementales, cette étude démontre 

comment des conclusions écologiques solides peuvent encore être tirées à partir des données 

disponibles, minimisant ainsi le recours à des méthodes intrusives. 

 

Enfin, en contribuant à la compréhension scientifique du comportement des loups, ces 

travaux favorisent un débat public plus éclairé. Dans des régions comme la Scandinavie, où 

les loups peuvent cohabiter avec les humains, la coexistence nécessite non seulement des 

connaissances écologiques, mais aussi la confiance de la société (Lesmerises et al. 2012 ; 

Chakrabarti et al. 2023 ; Sunde et al. 2024). Une recherche transparente et fondée sur des 

preuves contribue à combler le fossé entre les objectifs de conservation et les préoccupations 

du public, en favorisant des politiques à la fois scientifiquement fondées et socialement 

acceptables (Chakrabarti et al. 2023).  

 

5.4 Implications et recherches supplémentaires 

Une analyse comportementale plus approfondie dans les zones de chevauchement territorial 

pourrait fournir des informations précieuses sur la dynamique entre les meutes, notamment 

l'agressivité, l'évitement et la coopération potentielle (Sells et al. 2021). Cependant, la 

synchronisation des données GPS entre les individus est difficile en raison de la couverture 

limitée des colliers, ce qui introduit un biais d'échantillonnage et limite l'interprétation 

comportementale (Fieberg & Kochanny 2005). Contrairement aux études menées à 

Yellowstone qui combinent le GPS et les observations visuelles (Kittle et al. 2015), de telles 

approches multimodales sont moins réalisables en Scandinavie en raison de la densité des 

forêts et des contraintes logistiques. 

 

Les recherches futures devraient explorer comment la structure sociale, telle que la 

dominance, le statut reproductif ou la composition de la meute, influence le comportement 

de chevauchement (Bryce et al. 2022 ; Werba et al. 2021 ; Wikenros et al. 2021). La 

compréhension de ces dynamiques pourrait améliorer les modèles écologiques et éclairer les 

stratégies de conservation, notamment en anticipant les réponses aux perturbations de la 

meute ou aux pressions démographiques. 

 

Les caractéristiques topographiques telles que les montagnes et les rivières façonnent 

souvent les limites des territoires, agissant comme des barrières naturelles qui réduisent les 

conflits et favorisent la fidélité au territoire (Karlsson et al. 2007 ; Sells et al. 2021). La 

structure de l'habitat doit donc être considérée comme une variable clé dans les modèles de 

formation et de persistance des territoires (McPhee et al. 2012 ; Kauffman et al. 2007). 

 

Le contexte écologique, y compris les prédateurs sympatriques et les perturbations humaines, 

module également l'utilisation de l'espace. Par exemple, une perturbation accrue peut 

conduire à une défense plus importante du périmètre ou à un repli vers les zones centrales 

(Lesmerises et al. 2012 ; Milleret et al. 2018 ; Fowler et al. 2022). 
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La variation temporelle des données de suivi limite la détection des changements à petite 

échelle dans l'utilisation du territoire. Les territoires des loups étant dynamiques, le 

chevauchement peut être temporel plutôt que spatial, reflétant des changements saisonniers 

ou une succession passive plutôt qu'un conflit direct (Demma & Mech 2011). 

 

Enfin, la répartition des ressources et les conditions environnementales, telles que la 

disponibilité des proies, la rigueur de l'hiver et les changements d'habitat liés au climat, 

contribuent probablement à la variation de la taille et du chevauchement des territoires 

(Kuijper et al. 2014 ; Droghini & Boutin 2018 ; Bryce et al. 2022). Une meilleure 

compréhension de ces facteurs est essentielle pour décoder la manière dont les loups gèrent 

la concurrence et la coexistence, et pour orienter la planification de la conservation dans les 

paysages dominés par l'homme (Karlsson et al. 2007 ; Sells et al. 2021 ; Storch et al. 2024 ; 

Chakrabarti et al. 2023).  

 

6. Conclusion 
Cette étude met en évidence l'interaction complexe entre la structure sociale, la dynamique 

territoriale et le comportement spatial dans la formation des schémas de chevauchement 

territorial chez les loups. Le statut social est apparu comme un facteur déterminant tant pour 

l'étendue du chevauchement que pour le temps passé par les loups dans les zones partagées, 

ce qui suggère que la nature des relations sociales entre les meutes voisines joue un rôle 

central dans la médiation de la tolérance spatiale. Il est à noter que les paires territoriales 

présentaient un chevauchement plus important que les groupes familiaux, ce qui indique que 

certaines configurations sociales peuvent être plus flexibles ou moins territoriales dans leurs 

limites spatiales. 

 

Contrairement aux attentes, la taille de la meute n'a pas eu d'influence significative sur le 

chevauchement, contrairement aux différences de taille des territoires. Des disparités plus 

importantes dans la taille des territoires étaient associées à un chevauchement accru, ce qui 

implique que l'asymétrie spatiale peut créer des opportunités ou des pressions d'empiètement, 

en particulier lorsqu'un territoire est nettement plus petit ou plus restreint. En outre, les 

résultats soulignent l'influence potentielle du comportement philopatrique et de la sélection 

basée sur la parenté dans la promotion de la tolérance entre les groupes voisins. Le 

chevauchement était plus prononcé entre les individus apparentés, ce qui confirme l'idée que 

la parenté génétique peut réduire l'agressivité territoriale et faciliter la coexistence grâce à des 

stratégies de sélection par la parenté.  

 

Ensemble, ces résultats soulignent l'importance de prendre en compte à la fois les facteurs 

sociaux et écologiques lors de l'interprétation du comportement spatial des loups. Une 

meilleure compréhension de ces dynamiques peut éclairer les stratégies de conservation 

visant à maintenir des structures de meute stables, à minimiser les conflits et à soutenir la 

viabilité à long terme des populations dans les paysages dominés par l'homme. 
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