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Les superprédateurs exploitent les conditions neigeuses 

avantageuses dans tous les modes de chasse 
 

 
 
Résumé 
1. Les prédateurs apicaux équilibrent leurs caractéristiques fonctionnelles, les caractéristiques 
de leur habitat et la répartition de leurs proies afin d'optimiser leur efficacité de chasse. À 
mesure que les composantes de l'habitat, telles que la couverture neigeuse, sont modifiées 
par le changement climatique, les caractéristiques fonctionnelles peuvent s'avérer plus ou 
moins efficaces dans les nouvelles conditions environnementales, ce qui a des répercussions 
à l'échelle de l'écosystème en raison de l'évolution des interactions entre prédateurs et proies. 
 
2. Le mode de chasse est l'un de ces traits fonctionnels qui déterminent les environnements 
les plus propices à la capture de proies. Les grands carnivores qui chassent à courre peuvent 
tirer parti des conditions d'enneigement qui leur offrent des avantages en termes de 
déplacement, les longues séquences de poursuite maximisant leur mobilité supérieure par 
rapport aux proies ongulées de grande taille qui s'enfoncent généralement plus profondément 
dans la neige. Cependant, on sait relativement peu de choses sur la manière dont les 
prédateurs qui traquent leurs proies utilisent la neige, malgré des avantages théoriques 
similaires en termes de déplacement par rapport à leurs proies. 
 
3. Dans cette étude, nous avons examiné les effets de la neige sur deux prédateurs 
sympatriques ayant des stratégies de chasse différentes : les couguars (Puma concolor ; 
prédateurs traqueurs) et les loups (Cans lupus ; prédateurs chasseurs). Nous avons associé un 
modèle physique de la neige à des enquêtes sur les lieux de mise à mort et à des données 
télémétriques provenant de 50 couguars, 14 loups, 142 cerfs mulets (Odocoileus hemionus) et 90 
cerfs à queue blanche (O. virginianus) collectées entre 2017 et 2021 dans l'État de Washington, 
aux États-Unis. Nous avons d'abord créé des modèles de répartition hivernale des cerfs pour 
chaque année afin de contrôler la densité prévue des proies. Nous avons ensuite généré des 
fonctions de sélection des étapes pour les couguars et les loups en utilisant cet indice des 
cerfs, les propriétés de la neige et d'autres caractéristiques du paysage susceptibles 
d'influencer le processus de chasse. 
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4. L'interaction entre la profondeur et la densité de la neige a influencé les mouvements des 
deux prédateurs et s'est avérée être un facteur étonnamment important dans les mouvements 
hivernaux des couguars et la répartition des sites de chasse. Les loups ont faiblement 
privilégié la neige peu profonde (<35 cm) et de faible densité (<200 kg/m²) et ont évité la 
neige plus profonde, sauf si elle était suffisamment dense (> 350 kg/m²). Les couguars ont 
sélectionné une neige très dense (> 400 kg/m²) et de profondeur modérée (< 50 cm) et ont 
évité la neige profonde. La profondeur et la densité de la neige ont eu des effets similaires 
sur la sélection des sites de mise à mort par les couguars (n = 389 mises à mort connues et 
probables par des couguars ; échantillon insuffisant pour les loups). 
 
5. Nos résultats indiquent que la neige est un élément essentiel des mouvements des grands 
carnivores, quel que soit leur mode de chasse. Dans un climat en réchauffement, les 
répercussions de la diminution de l'enneigement pourraient réduire le succès de la chasse de 
plusieurs espèces de grands carnivores, modifiant ainsi la dynamique prédateur-proie avec 
des effets en cascade à l'échelle de l'écosystème.  
 
MOTS-CLÉS : Canis lupus, carnivore, trait fonctionnel, mode de chasse, interactions 
prédateur-proie, Puma concolor, écologie de la neige, ongulés 
 

1. INTRODUCTION 
Les interactions prédateurs-proies sont essentielles à la structure et au fonctionnement des 

écosystèmes (Estes et al., 2011 ; Ripple et al., 2014). Les composantes consommatrices et 

non consommatrices de ces interactions sont déterminées par le moment et le lieu où les 

prédateurs chassent le plus efficacement, ce qui dépend lui-même du domaine habitat et des 

caractéristiques fonctionnelles des prédateurs, telles que leur mode de chasse (Huey & 

Pianka, 1981 ; Lima, 2002). Par exemple, les lions (Panther leo) s'appuient sur les herbes hautes 

pour se dissimuler et traquer leurs proies, ce qui quadruple presque leur taux de réussite par 

rapport aux herbes courtes (Hopcraft et al., 2005 ; Orsdol, 1984). Cependant, à mesure que 

le changement climatique modifie les caractéristiques de l'habitat, les lieux et les moments les 

plus productifs pour les prédateurs changent (Morin et al., 2021 ; Peers et al., 2020). Les 

nouvelles conditions environnementales peuvent mieux correspondre aux traits fonctionnels 

de certains prédateurs, tout en rendant d'autres traits moins efficaces, voire inadaptés 

(Elmhagen et al., 2017 ; Peers et al., 2020). Afin de mieux prévoir à quoi ressembleront les 

écosystèmes à l'avenir, il reste donc primordial de quantifier l'interaction entre les traits 

fonctionnels des prédateurs et les composantes de l'habitat sensibles au climat. 

 

Les progrès réalisés dans les technologies de suivi des animaux (Wilmers et al., 2015), l'analyse 

statistique (Thurfjell et al., 2014) et les produits de données environnementales (Reinking et 

al., 2022) ont permis aux chercheurs d'examiner la relation entre les espèces sauvages et les 

composantes de l'habitat qui varient à la fois dans l'espace et dans le temps (Ganz et al., 

2024). En particulier, la couverture neigeuse saisonnière a été de plus en plus identifiée pour 

sa capacité à transformer les interactions entre prédateurs et proies (Reinking et al., 2022 ; 

Sullender et al., 2023). Lorsque les animaux sauvages se déplacent dans un paysage enneigé, 

leur dépense énergétique et leur mobilité globale sont largement déterminées par la 

profondeur à laquelle ils s'enfoncent dans la neige à chaque pas (Dailey & Hobbs, 1989 ; 

Parker et al., 1984), qui est fortement influencée par les propriétés de la neige telles que la 

profondeur et la densité (Mahoney et al., 2018 ; Sivy et al., 2018 ; Sullender et al., 2023). La 

morphologie des pattes des carnivores offre généralement une plus grande surface par unité 

de masse corporelle (c'est-à-dire une charge moindre sur les pattes) que celle des proies 
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ongulées. Ainsi, à profondeur et densité de neige égales, les carnivores s'enfoncent moins 

dans la neige et bénéficient d'un avantage relatif en termes de mobilité (Murray & Larivière, 

2002 ; Sullender et al., 2023 ; Telfer & Kelsall, 1984). De plus, comme la neige limite l'accès 

des herbivores à la nourriture et augmente leur dépense énergétique dans des conditions 

hivernales difficiles, l'état physique des ongulés a tendance à se détériorer au cours de l'hiver, 

les individus les plus faibles devenant plus vulnérables à la prédation (Husseman et al., 2003 ; 

Wilmers et al., 2020). Les hivers enneigés offrent donc deux avantages aux prédateurs : des 

conditions de chasse supérieures et une vulnérabilité accrue des proies. Par conséquent, la 

neige a été impliquée dans la modification des schémas d'activité des prédateurs et des proies 

(Cunningham et al., 2022 ; Droghini & Boutin, 2018), du choix de l'habitat (Pedersen et al., 

2021) et des taux de réussite de la prédation (Horne et al., 2019 ; Mech et al., 2001), avec des 

effets potentiellement en cascade sur la démographie et la dynamique des populations 

fauniques à plusieurs niveaux trophiques (Borg & Schirokauer, 2022 ; Post et al., 1999). 

 

Les conditions d'enneigement spécifiques confèrent aux grands carnivores un avantage 

comparatif en termes de déplacement par rapport à leurs proies ongulées (Sullender et al., 

2023), mais la question de savoir si ces prédateurs exploitent réellement cet avantage 

théorique peut dépendre de leurs caractéristiques fonctionnelles et de leur choix d'habitat. Le 

mode de chasse est l'une des caractéristiques fonctionnelles les plus importantes pour les 

prédateurs (Huey & Pianka, 1981 ; Schmitz, 2008 ; Schmitz et al., 2004). Les prédateurs 

peuvent être classés de manière générale comme utilisant soit des modes de chasse 

cursoriaux, soit des modes de chasse à l'affût, bien qu'il puisse y avoir davantage un gradient 

que des états discrets (Scharf et al., 2006). Les prédateurs cursoriaux comme les loups gris 

(Canis lupus, ci-après dénommés « loups ») et les guépards (Acinonyx jubatus) se livrent 

généralement à de longues poursuites lorsqu'ils ciblent des proies ongulées mobiles et 

utilisent un habitat ouvert et relativement plat pour améliorer la détection des proies et lancer 

la poursuite (Bergman et al., 2006 ; Mills et al., 2004 ; Wilson et al., 2013). Les couguars (Puma 

concolor), les léopards (Panthera pardus) et d'autres prédateurs traqueurs, en revanche, préfèrent 

utiliser des terrains accidentés et des habitats à la structure complexe qui leur permettent de 

s'approcher sans être détectés et de lancer une attaque soudaine avec une distance de 

poursuite minimale (Hopcraft et al., 2005 ; Owen-Smith, 2019 ; Smith et al., 2019. 

L'accumulation de neige devrait renforcer l'avantage des prédateurs en termes de distance de 

poursuite (Sullender et al., 2023), ce qui pourrait profiter davantage aux animaux rapides 

qu'aux prédateurs traqueurs. Cette étude apporte un nouvel éclairage sur l'influence des 

conditions d'enneigement sur les superprédateurs dans un monde en réchauffement rapide. 

 

2. MATERIEL et METHODES 
2.1. Zone d'étude 

Notre étude a été menée dans deux zones de l'État de Washington, aux États-Unis (Figure 

1). La zone d'étude d'Okanogan (environ 47,9-49,4 N, ~119,3-120,8 O) et la zone d'étude 

du nord-est (environ 47,7-49,2 N, ~116,5-118,4 O) s'étendent chacune sur environ 5 000 

km². Ces zones présentent une grande diversité de végétation et de reliefs, allant des versants 

montagneux escarpés et arides en altitude aux forêts denses de conifères et aux pentes 

couvertes d'armoise (Artemisia spp.) en altitude. Les hauteurs (c'est-à-dire > 1 200 m) des 

deux régions sont généralement enneigées de mi-novembre à début mai (Natural Resources 

Conservation Service, 2024). Les basses altitudes (-400 m) présentent une empreinte humaine 

plus importante avec des communautés, des routes, l'exploitation forestière et l'agriculture. 
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Une communauté diversifiée de grands mammifères habite les deux zones, avec des 

populations répandues de cerfs mulets (Odocoileus hemionus), de cerfs à queue blanche (O. 

virginianus), de couguars, de loups, de coyotes (Canis latrans) et de lynx roux (Lynx rufus). Bien 

que d'autres proies telles que l'élan (Cervus canadensis) et l'orignal (Alces alces) soient également 

présentes, le cerf mulet et le cerf à queue blanche constituent la grande majorité du régime 

alimentaire hivernal de nos carnivores cibles dans les deux zones (A. Wirsing, données non 

publiées). 

 

 
FIGURE 1. (a et b) Emplacement des zones d'étude d'Okanogan et du nord-est dans l'État de Washington, aux États-
Unis (encart en haut à droite) et territoires des prédateurs apex que sont les couguars (a) et les loups (b) 

 

2.2. Données issues des colliers 

Nous avons utilisé les données télémétriques sur la faune sauvage du Washington Predator-

Prey Project, comme décrit dans Bassing et al. (2023). Des colliers GPS ont été placés sur 

des couguars, des loups, des cerfs mulets et des cerfs à queue blanche entre 2016 et 2021, et 

programmés pour collecter des données de localisation toutes les 4 heures pour toutes les 

espèces, à l'exception des loups, dont les taux de localisation variaient entre 2 et 12 heures. 

Les cerfs mulets ont été équipés de colliers dans la zone d'étude d'Okanogan, les cerfs à 

queue blanche dans la zone d'étude du nord-est, et les loups et les couguars dans les deux 

zones (Figure 1). Toutes les manipulations des animaux ont été effectuées conformément 

aux directives du Comité institutionnel de soins et d'utilisation des animaux de l'Université 

de Washington, en vertu des protocoles 4226-01 et 4381-01, des permis 20-290 et 17-162 du 

Département de la pêche et de la faune de l'État de Washington, et ont suivi les normes 

recommandées par l'American Society of Mammalogists (Sikes & Gannon, 2011). 

 

Nous avons utilisé les localisations GPS hivernales des cerfs équipés de colliers (n = 361 

animaux-années pour 142 cerfs mulets uniques ; n = 143 animaux-années pour 90 cerfs à 
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queue blanche uniques ; 2016-2021) afin de construire des fonctions de sélection des 

ressources (RS ; Johnson et al., 2006) qui quantifient la sélection relative de l'habitat pour les 

cerfs à une résolution spatiale de 30 m et sur une période annuelle (détails complets présentés 

dans les informations complémentaires). Ces RS modélisent la distribution probable des 

proies principales des deux prédateurs dans nos deux zones d'étude, les résultats étant 

combinés en un seul résultat (ci-après, indice des cerfs). 

 

Pour les carnivores, nous avons filtré toutes les données GPS afin de ne conserver que les 

emplacements hivernaux (du 1er décembre au 15 mars ; Ganz et al., 2022). Étant donné que 

le taux de localisation des loups variait en fonction de l'individu, du collier et de l'année, nous 

avons rééchantillonné toutes les données à un taux de localisation commun de 4 heures en 

utilisant une tolérance de 30 minutes. Nous avons omis tous les individus ayant fait l'objet 

de 50 observations ou moins par hiver, ce qui a donné 50 couguars uniques et 14 loups 

uniques (provenant de 11 meutes) répartis sur les 5 années de notre étude (Tableau 1). 

 
TABLEAU 1. Résumé des données issues des colliers émetteurs utilisés dans cette étude 

 

 

2.3. Propriétés de la neige et covariables du paysage 

Nous avons utilisé un système de modélisation distribuée de l'évolution de la neige pour 

modéliser les propriétés de la neige pertinentes pour la faune sauvage (SnowModel ; Liston 

& Elder, 2006). SnowModel combine des variables météorologiques distribuées dans l'espace 

et dans le temps avec la topographie et le type de couverture terrestre, résolvant 

numériquement des processus physiques tels que la redistribution de la neige soufflée, 

l'interception par la canopée et l'évolution de la densité de la neige à des intervalles spatiaux 

et temporels spécifiés par l'utilisateur (Liston & Elder, 2006). Nous avons utilisé le 

superordinateur Discover du Centre de simulation climatique de la NASA pour exécuter 

une version parallélisée de SnowModel (Mower et al., 2024) avec un incrément de grille de 

30 m, un pas de temps de forçage de 3 heures et une sortie quotidienne agrégée de la 

profondeur de neige (m) et de la densité de la neige (kg/m3). Pour valider le modèle, nous 

avons croisé les résultats avec les observations des stations de télémétrie de la neige du 

Service de conservation des ressources naturelles et les mesures sur le terrain. Tous les détails 

sont présentés dans les informations complémentaires. 

 

Afin de tenir compte des caractéristiques du paysage autres que la distribution de la neige et 

des proies qui pourraient influencer les mouvements des prédateurs, nous avons utilisé une 

combinaison de variables statiques et dynamiques. L'indice de rugosité du terrain (TRI ; 

Wilson et al., 2007) et la pente sont restés inchangés tout au long de notre période d'étude et 

se sont avérés être des composants importants d'un habitat approprié pour les grands 

mammifères dans notre système (Bassing et al., 2023 ; Ganz et al., 2022). Nous avons d'abord 
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accédé aux données d'altitude des deux zones d'étude (résolution de 30 m ; Farr et al., 2007) 

et utilisé le package R terra (Hijmans, 2024) pour calculer le TRI et la pente. 

 

Comme nous nous intéressions aux réponses des prédateurs aux covariables dynamiques, 

nous avons utilisé les données de couverture terrestre mises à jour annuellement par 

TerrAdapt : Cascadia (résolution de 30 m ; TerrAdapt, 2022). Ces ensembles de données 

utilisent la télédétection pour identifier les changements dans la couverture terrestre. Nous 

avons utilisé la couverture du couvert végétal et combiné les classes de végétation en trois 

grandes catégories : ouverte (neige/glace, stérile, zone humide émergente, graminées 

mésiques et graminées xériques), arbustive (arbustes mésiques et arbustes xériques) et 

forestière (zones humides boisées, feuillus et conifères). 

 

Nous avons utilisé la longueur médiane des pas pour extraire le pourcentage de couverture 

dans une fenêtre mobile spécifique à chaque espèce (rayon de 180 m pour les couguars et 

rayon de 570 m pour les loups) afin de mieux évaluer la disponibilité perçue (Ganz et al., 

2022). Nous avons divisé les données de localisation GPS des prédateurs par année et avons 

extrait les covariables du paysage de chaque année (TRI, pente et couverture terrestre) à l'aide 

de terra (Hijmans, 2024). Grâce à la mise à jour annuelle du paysage, nous avons extrait la 

valeur de l'indice de cerfs à chaque emplacement utilisé et disponible des prédateurs. 

 

2.4. Cadre de modélisation 

Nous avons utilisé des fonctions de sélection de pas (SSF) pour quantifier l'influence relative 

des propriétés de la neige, de la distribution des cerfs et d'autres variables du paysage sur les 

mouvements des couguars et des loups (Fortin et al., 2005 ; Thurfjell et al., 2014). En 

paramétrant les étapes disponibles à l'aide de la distribution observée des angles de virage et 

des longueurs d'étape, les SSFs tiennent explicitement compte à la fois de la non-

indépendance des emplacements séquentiels et des schémas de déplacement spécifiques à 

chaque individu (Avgar et al., 2017 ; Thurfjell et al., 2014). Notre utilisation des SSFs s'aligne 

sur la sélection d'habitat de troisième ordre, qui évalue les mouvements des animaux dans 

leur domaine vital (Johnson, 1980). Nous avons utilisé le package amt (Signer et al., 2019) 

pour générer aléatoirement 10 points disponibles par emplacement observé, en utilisant une 

distribution de von Mises pour l'angle de virage et une distribution gamma pour la longueur 

des pas (Thurfjell et al., 2014). 

 

Nous avons construit un ensemble de modèles additifs généralisés conditionnels (GAM) 

pour prédire comment les covariables environnementales influencent la sélection des pas des 

prédateurs. Les GAM utilisent des splines pour modéliser les relations non linéaires entre les 

prédicteurs et la variable de réponse et sont particulièrement utiles lorsque des seuils ou des 

interactions complexes sont attendus (Wood, 2017). Nous avons utilisé des produits 

tensoriels pour modéliser les interactions entre les termes lissés (Wood et al., 2013). Nous 

avons utilisé le modèle de risque proportionnel de Cox pour ajuster une régression logistique 

conditionnelle, c'est-à-dire la SSF, à l'aide du package mgcv dans R avec une vraisemblance 

maximale restreinte (Klappstein et al., 2024 ; Wood, 2017). Dans tous les GAM, nous avons 

utilisé des splines à plaque mince et quatre fonctions de base (c'est-à-dire k = 5) comme 

compromis entre précision et efficacité computationnelle. Nous avons d'abord examiné 

toutes les covariables pour détecter la colinéarité et exclu les variables fortement corrélées 



Sullender et al. 2025                                                                                                    Traduction DeepL & RP – 17/11/2025 7 

(r> 0,7) du même modèle. Nous avons ensuite classé les modèles candidats en fonction du 

critère d'information d'Akaike (AIC), qui tient compte de la qualité de l'ajustement tout en 

pénalisant les modèles comportant des paramètres supplémentaires (Anderson & Burnham, 

2002). Nous avons sélectionné les modèles présentant l'AIC le plus faible comme les 

meilleures covariables d'habitat à utiliser dans les deux modèles complets spécifiques aux 

prédateurs. Nous avons validé nos modèles SSF à l'aide de l'approche de validation croisée 

k-fold recommandée par Boyce et al. (2002), en calculant le coefficient de corrélation de 

Spearman pour cinq plis de données sur les couguars et les loups, chacun avec un nombre 

égal d'années-animaux. Pour chaque covariable, nous avons généré des graphiques d'effets 

partiels, qui représentent le changement de la variable de réponse (c'est-à-dire la sélection des 

étapes) pour chaque changement unitaire de la variable prédictive, toutes les autres variables 

étant fixées à zéro. 

 

Enfin, nous avons construit des graphiques d'effets moyens pour les deux carnivores afin de 

faciliter l'interprétation de l'impact des propriétés de la neige sur la probabilité relative 

d'utilisation. Les graphiques d'effets moyens illustrent le changement de la probabilité relative 

d'utilisation lorsqu'une covariable focale change, en calculant la moyenne de toutes les valeurs 

observées des autres covariables, ce qui permet de mieux visualiser la variabilité naturelle et 

la corrélation entre les covariables (Avgar et al., 2017). Bien que les couguars et les loups 

aient connu des conditions d'enneigement légèrement différentes en raison de l'emplacement 

différent de leur territoire (Informations complémentaires S1 : Figure S2), nous avons 

regroupé toutes les données sur la neige provenant des pas disponibles des deux prédateurs 

et avons calculé les quartiles inférieur (<25%) et supérieur (>75%) à partir des distributions 

combinées afin de faciliter la comparaison. Nous avons sélectionné les quartiles inférieur et 

supérieur pour la densité (<200 kg/m et >350 kg/m3) et la profondeur de neige (<5 cm et 

>30 cm), en regroupant les données à l'aide de ces valeurs. La comparaison de l'effet des 

quartiles inférieur et supérieur illustre les effets d'interaction non linéaires sur la sélection des 

pas modélisés par nos GAM. 

 

2.5. Sites de mise à mort 

Afin de déterminer l'emplacement des cerfs tués par des prédateurs dans les deux zones 

d'étude, nous avons combiné les mises à mort connues de cerfs issues de trois hivers d'études 

intensives sur les prédateurs à l'aide de GPS et les emplacements de mortalité des ongulés 

équipés de colliers (Ganz et al., 2023). Nous avons identifié et inclus les mises à mort 

probables de cerfs en analysant les emplacements GPS des prédateurs équipés de colliers 

(détails dans les informations complémentaires ; Knopff et al., 2009 ; Clark et al., 2014). En 

raison principalement des difficultés à déduire le comportement des loups à partir d'un taux 

de localisation GPS de 4 heures, nous n'avons pu valider sur le terrain que cinq sites de mise 

à mort par des loups au cours de notre première saison de terrain. Ce faible échantillon de 

mises à mort par des loups a empêché toute enquête statistique formelle et nous a empêchés 

de développer un algorithme satisfaisant pour prédire les sites de mise à mort à partir des 

clusters de loups ; nous avons donc limité l'analyse des sites de mise à mort aux clusters de 

couguars. 

 

Étant donné qu'un groupe de couguars vérifié peut représenter une carcasse cachée plutôt 

que le site de mise à mort réel, nous avons mis en mémoire tampon chaque emplacement de 
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groupe en utilisant la distance maximale typique sur laquelle les couguars sont connus pour 

traîner les cerfs qu'ils ont chassés (c'est-à-dire 95 m ; Blake & Gese, 2016). Pour chaque puma 

individuel et chaque année, nous avons conditionné chaque site de mise à mort tamponné à 

95 m (emplacements observés) par rapport à cinq points générés aléatoirement et tamponnés 

à 95 m (emplacements disponibles) dans le domaine vital hivernal de cet individu, en utilisant 

la même date pour les emplacements observés et disponibles afin de faire correspondre les 

conditions d'enneigement. Nous avons utilisé les bibliothèques pandas et xarray en Python 

(Hoyer & Hamman, 2017 ; The pandas development team, 2024) pour calculer et extraire la 

profondeur et la densité médianes de la neige pour chaque zone tampon observée et 

disponible. Afin de déterminer l'influence de la neige sur le choix du lieu de chasse, nous 

avons construit un modèle GAM binomial à partir du package mgcv (Wood, 2017) qui s'adapte 

à chaque covariable d'habitat de nos modèles de prédateurs (c'est-à-dire TRI, couverture 

forestière, pourcentage d'arbustes et indice de cerfs), à la profondeur et à la densité de la 

neige, ainsi qu'à l'interaction entre la profondeur et la densité de la neige avec quatre splines 

à plaque mince (k = 5). Nous avons visualisé nos résultats en traçant la force de sélection 

relative (Avgar et al., 2017) par rapport aux valeurs minimales observées de profondeur et de 

densité de la neige, ce qui nous a permis de quantifier le changement relatif dans le choix du 

lieu de mise à mort à mesure que ces variables neigeuses changeaient. Afin de représenter les 

interactions non linéaires des propriétés de la neige dans ces graphiques de sélection relative, 

nous avons généré des prédictions à partir de notre GAM du lieu de mise à mort en utilisant 

les mêmes quartiles de profondeur et de densité que pour notre modélisation des 

mouvements des prédateurs. 

 

3. RESULTATS 
3.1. Déplacements des carnivores 

Dans nos SSFs prédateurs, la combinaison la plus parcimonieuse de variables comprenait la 

couverture forestière, l'indice de cerfs, la couverture arbustive, la rugosité du terrain (TRI ; 

Figure 2) et le produit tensoriel de la profondeur et de la densité de la neige comme 

prédicteurs (Figure 3). Le TRI était un meilleur prédicteur de la sélection de l'habitat des 

prédateurs que la pente (∆AIC > 2 ; Informations complémentaires S1 : Tableau S4), et le 

pourcentage de couverture arbustive et de couvert forestier étaient les prédicteurs de 

végétation les plus parcimonieux et non corrélés de la sélection de l'habitat (Informations 

complémentaires S1 : Tableau S5). Pour les deux prédateurs, le produit tensoriel complet de 

la profondeur et de la densité de la neige - analogue dans un cadre de régression linéaire 

généralisée aux effets principaux de la profondeur et de la densité de la neige ainsi qu'à un 

terme d'interaction (Wood, 2017) - a donné de meilleurs résultats que toute autre 

combinaison de variables liées à la neige (∆AIC > 2 ; Informations complémentaires S1 : 

Tableaux S6 et S7), que ce soit seuls, ensemble en tant qu'effets principaux distincts ou en 

tant que terme d'interaction uniquement. Ainsi, les modèles pour chaque prédateur ont pris 

la forme générale suivante : 

 

𝜂it = f(CCit) + f(deerit) + f (shrit) + f (trinit) + 8 (snodit, densit),  

(1) 

 

où, selon Klappstein et al. (2024), 𝜂 est le prédicteur linéaire du SSF pour le i-ème 

emplacement de la strate t, f(x) est la fonction lisse de la variable x, cc est la couverture du 
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couvert forestier, deer est l'indice des cerfs, shr est la couverture arbustive, tri est la rugosité 

du terrain, g(x,y) est le produit tensoriel des variables x et y, snod est la profondeur de la neige 

et dens est la densité de la neige. Notre validation croisée quintuple a indiqué d'excellentes 

performances du modèle, avec des coefficients de corrélation de Spearman de 0,949 et 0,940 

pour les couguars et les loups, respectivement. 

 

 
FIGURE 2. Graphiques des effets partiels indiquant l'influence relative de quatre variables liées à la prédation (a, 

couverture forestière ; b, indice de présence des cerfs ; c, couverture arbustive ; d, relief accidenté) sur les déplacements 
des couguars (orange) et des loups (rouge). Les couguars privilégient une couverture forestière moyenne à élevée (40% 
à 75%), un indice de cerfs élevé (> 0,25), une couverture arbustive élevée (> 25%) et un fort relief du terrain (> 8 TRI). 
Les loups, en revanche, privilégient une couverture forestière faible (< 50%) et un indice de présence des cerfs faible 
à modéré (0,1-0,5), évitent une couverture arbustive modérée (30%-75%) et évitent fortement les terrains accidentés 

(> 8 TRI). Les couguars et les loups évitent les zones où l'indice de présence des cerfs est très faible 

 

La rugosité du terrain a eu l'effet le plus fort sur les schémas de sélection des pas des deux 

prédateurs, les couguars choisissant fortement les zones accidentées (>8 TRI ; Figure 2d) et 

les loups les évitant fortement. Les couguars évitaient les zones ouvertes et choisissaient une 

couverture forestière modérée à élevée (à 0% de couverture forestière, effet partiel = -0,61 

[intervalle de confiance à 95% : -0,56 à -0,65] ; Figure 2a), tandis que les loups choisissaient 

les zones ouvertes et évitaient les zones densément boisées (effet partiel maximal = 0,32 [IC 

à 95% : 0,26-0,39] avec une couverture forestière de 28% ; effet partiel minimal = -0,69 [IC 

à 95% : -0,48 à -0,90] avec une couverture forestière de 85% ; Figure 2a). Les deux prédateurs 

évitaient faiblement les zones où l'indice de présence des cerfs était très faible, mais les effets 

des valeurs plus élevées de l'indice de présence des cerfs sur les déplacements des prédateurs 

étaient moins clairs (Figure 2b). Les couguars choisissaient faiblement les zones à couverture 

arbustive plus élevée et les loups évitaient très faiblement les zones à couverture arbustive 

modérée (tous les effets partiels entre -0,17 et 0,22 ; Figure 2c). 

 

Afin de visualiser les effets de l'interaction des propriétés de la neige sur les schémas de 

déplacement des prédateurs, nous avons construit des graphiques représentant les effets 

moyens pour les couguars (Figures 4a et 4c) et les loups (Figures 4b et 4d). Les loups ont 

privilégié la neige de faible densité lorsqu'elle était peu profonde et l'ont évitée lorsqu'elle 

était profonde (Figure 4b), avec une faible préférence pour la neige plus dense lorsqu'elle 

était profonde (Figure 4d). Cependant, les conditions d'enneigement ont eu une influence 
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plus faible sur les mouvements des loups que d'autres covariables de l'habitat. Les couguars, 

en revanche, ont réagi fortement à la fois à la profondeur et à la densité de la neige (Figure 

4a,c). Sur toute la gamme de densités de neige, les couguars ont évité la neige plus profonde 

lorsque cela était possible (Figure 4a), mais lorsqu'ils se déplaçaient dans la neige profonde, 

ils ont choisi des densités >400 kg/m3 (Figure 4c). 

 

 
FIGURE 3. Graphiques du produit tensoriel montrant l'interaction entre la profondeur de la neige (axe x) et la densité 
de la neige (axe y) pour (a) la sélection des pas du couguar et (b) la sélection des pas du loup. Les couleurs représentent 
l'effet partiel de chaque combinaison de valeurs, le noir indiquant un effet négatif fort et les couleurs saturées indiquant 
des effets positifs forts (orange pour les couguars ; rouge pour les loups). Les couguars ont tendance à privilégier 

fortement la neige très dense (> 400 kg/m3) et d'épaisseur intermédiaire (0,25 à 0,75 m), tandis que les loups sont 
relativement moins sélectifs, préférant la neige peu dense, peu profonde (200 kg/m3, < 0,3 m) et extrêmement dense 
(> 450 kg/m3) 

 

3.2. Sites de mise à mort 

Bien que nous n'ayons pas recueilli suffisamment de données sur le terrain (n = 5 sites de 

mise à mort confirmés par les loups) pour délimiter les sites de mise à mort probables des 

loups, trois hivers d'étude des regroupements de couguars ont permis de recenser 389 mises 

à mort connues et probables par les couguars dans les deux zones d'étude. Les modèles 

d'analyse de la distribution géographique (GAM) des sites de mise à mort par les couguars 

(Figures 5a et 5b) reflétaient largement les effets des covariables sur la sélection de l'habitat 

des couguars (Figures 4b et 4d). Les graphiques de force de sélection relative indiquaient que 

les kills étaient moins fréquentes lorsque la neige était dense (350 kg/m³), mais uniquement 

si la profondeur de la neige dépassait environ 60 cm (Figure 5a). Il est à noter que la densité 

de la neige n'avait aucun effet sur le lieu du kill dans la neige peu profonde (Figure 5a), mais 

avait un effet positif important si la neige avait une profondeur de 30 cm. Si le kill avait lieu 

dans la neige profonde (30 cm), il était 1,7 fois (IC à 95% : 1,4-1,9) plus susceptible de se 

produire dans une neige modérément dense (300 kg/m3) et 2 fois (IC à 95% : 1,7-2,4) plus 

susceptible de se produire dans une neige très dense (400 kg/m3) par rapport à la densité 

minimale observée (60 kg/m3). 

 

4. DISCUSSION 
Les possibilités de chasse sont un facteur clé dans le choix de l'habitat des grands prédateurs, 

et leur succès dépend de la probabilité de rencontrer des proies et du taux de réussite des 

captures (Bergman et al., 2006 ; Prugh et al., 2019 ; Smith et al., 2020). Le mode de chasse 

- qu'il s'agisse de la course, de l'approche furtive ou d'une approche hybride - semble 

influencer plusieurs composantes de ce problème d'optimisation (Peterson et al., 2021 ; 

Presser et al., 2007 ; Schmitz et al., 2017). Cependant, notre étude a révélé que des conditions 

d'enneigement favorables constituent une caractéristique importante du paysage hivernal 

pour deux grands prédateurs, quelle que soit leur stratégie de chasse. Nos modèles ont 

indiqué que les variables liées au succès de la capture influençaient davantage les mouvements 
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des prédateurs qu'un indicateur de la disponibilité des proies, ce qui corrobore les preuves 

récentes selon lesquelles la vulnérabilité des proies peut influencer le succès de la chasse 

dans une mesure encore plus grande que la densité des proies (Peterson et al., 2021 ; Smith 

et al., 2019). Comme nous l'avions supposé, l'interaction entre la profondeur et la densité de 

la neige était un élément important de tous les modèles. Contrairement à nos attentes, nous 

avons toutefois constaté que les déplacements des couguars en général et l'emplacement de 

leurs sites de chasse étaient fortement influencés par les conditions d'enneigement. Plus 

précisément, les couguars ont fortement privilégié les zones où la neige était modérément 

profonde et dense, tandis que les loups ont légèrement privilégié les zones où la neige était 

moins profonde et moins dense. Nous suggérons que les prédateurs apex choisissent ces 

conditions d'enneigement car elles leur confèrent un avantage relatif en termes de 

déplacement par rapport à leurs proies ongulées (Penczykowski et al., 2017 ; Sullender et 

al., 2023). 

 

 
FIGURE 4. Effets relatifs de la profondeur et de la densité de la neige sur le choix des pas pour (a, c) les couguars et 

(b, d) les loups. Ces effets moyens toutes les autres covariables pertinentes (c'est-à-dire TRI, couverture forestière, 
pourcentage d'arbustes et indice de cerfs) conservées à leurs valeurs observées pour tous les pas disponibles. Les valeurs 
supérieures à 0 indiquent une sélection, et les valeurs inférieures à 0 indiquent un évitement 

 
Dans un climat en mutation, l'évolution des propriétés du manteau neigeux pourrait 

compromettre les avantages saisonniers dont bénéficient actuellement certains grands 

carnivores (Kunkel et al., 1999 ; Peers et al., 2020). Les précipitations totales et leur intensité 

devraient augmenter avec le réchauffement climatique, et une fonte plus importante en plein 

hiver pourrait augmenter localement la densité de la neige (Scaff et al., 2024 ; Thackeray et 

al., 2019). Cependant, la réduction de la proportion des précipitations tombant sous forme 

de neige, ainsi que la fonte plus importante de la neige, sont des signaux plus forts qui 

devraient entraîner une durée plus courte de la couverture neigeuse, une extension moindre 

de celle-ci et une diminution globale de la quantité de neige (Musselman et al., 2021 ; 

Thackeray et al., 2019). Ensemble, ces tendances devraient réduire considérablement 

l'enneigement dans notre région d'étude (Gergel et al., 2017 ; Salathé et al., 2010), ce qui, 
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selon nous, réduira l'étendue et la durée des conditions d'enneigement préférées par les 

prédateurs. Pour les loups et les couguars en particulier, les conséquences de ces 

changements sur les conditions d'enneigement pourraient se traduire par une capacité réduite 

à abattre des proies de grande taille et en bonne santé (Nelson & Mech, 1986 ; Post et al., 

1999) et, à mesure que les effets négatifs s'accumulent au fil des années consécutives de faible 

enneigement, pourraient avoir des répercussions au niveau de la population, telles qu'une 

baisse de la survie des adultes ou du succès reproductif (Borg & Schirokauer, 2022). 

 

 
FIGURE 5. Force de sélection relative de différentes (a) profondeurs de neige et (b) densités par rapport à la profondeur 
minimale observée (1 cm ; a) et à la densité minimale observée (60 kg/m3 ; b) sur les sites où des couguars ont tué des 
proies. L'utilisation de ces valeurs minimales comme points de référence permet d'illustrer comment la sélection change 
lorsque la neige devient (a) plus profonde ou (b) plus dense. Les valeurs supérieures à 1 indiquent une probabilité accrue 

et les valeurs inférieures à 1 indiquent une probabilité réduite par rapport à ces valeurs de référence. Nous n'avons 
pas analysé l'influence des covariables du paysage sur les lieux de mise à mort des loups en raison de la faible taille 
de l'échantillon (n = 5) 

 

Étonnamment, nos résultats suggèrent que les couguars exploitent les conditions 

d'enneigement favorables dans une plus grande mesure que les loups. La sélection des loups 

variait relativement peu en fonction de la profondeur et de la densité de la neige, tandis que 

les conditions d'enneigement influençaient fortement la sélection de l'habitat des couguars. 

Nous proposons deux explications possibles à cette différence, l'une fonctionnelle et l'autre 

morphologique. Premièrement, comme les loups chassent et se déplacent généralement 

en meute, ils peuvent partager les coûts énergétiques autrement énormes liés à l'ouverture de 

pistes dans des conditions d'enneigement difficiles (Mech & Boitani, 2003 ; Parker et al., 

1984). Ainsi, la sociabilité peut largement atténuer les différences de dépense énergétique 

lors des déplacements dans des conditions d'enneigement faciles ou difficiles. En tant 

qu'animaux typiquement solitaires (Beausoleil et al., 2013), les couguars doivent répondre de 

manière indépendante à l'ensemble des besoins énergétiques liés à la locomotion dans la neige 

et peuvent donc tirer davantage profit de la recherche de conditions d'enneigement qui 

facilitent leurs déplacements. Deuxièmement, les loups sont morphologiquement mieux 

adaptés à la neige que les couguars, avec une surface de patte plus grande par rapport à leur 

poids corporel (Murray & Larivière, 2002 ; c'est-à-dire une charge au sol plus faible ; Telfer 

& Kelsall, 1984). Sullender et al. (2023) ont mesuré la profondeur d'enfoncement des traces 

dans la neige des couguars, des loups et des cerfs en fonction de la densité de la neige afin 

d'identifier les « zones dangereuses » où la densité de la neige est telle que les prédateurs 

s'enfoncent plus profondément dans la neige (par rapport à la longueur de leurs pattes) que 

les autres. Bien que les deux prédateurs aient une charge au sol inférieure à celle de leurs 

proies ongulées, cette étude a révélé que les loups bénéficient d'un avantage significatif en 
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termes de locomotion par rapport aux cerfs, quelle que soit la densité de la neige, et qu'ils 

n'ont pas besoin de choisir des conditions spécifiques pour profiter de cet avantage. Les 

couguars, en revanche, ne présentent aucun avantage en termes de déplacement par rapport 

aux cerfs lorsque la densité de la neige est faible, et leur avantage atteint un maximum distinct 

à 340 kg/m3, soit approximativement là où notre graphique de produit tensoriel indique un 

effet partiel positif (Figure 3a) et près de l'endroit où la sélection augmente dans notre 

graphique des effets moyens (Figure 4c). 

 

La concordance entre les mesures sur le terrain de la profondeur des traces dans la neige, 

rapportées dans Sullender et al. (2023) et nos modèles de préférences de déplacement des 

prédateurs, suggère que les schémas que nous avons observés sont fiables. 

 

Nos résultats indiquent que la neige est un facteur sous-estimé dans les schémas de 

déplacement et de prédation des couguars. Des études antérieures ont trouvé peu de preuves 

que la profondeur de la neige modifie les schémas de déplacement des couguars (Alexander 

et al., 2006 ; Blake & Gese, 2016) ou sur l'emplacement des sites de chasse (Atwood et al., 

2007). À notre connaissance, notre étude est la première à modéliser explicitement la façon 

dont les couguars réagissent à l'interaction entre la profondeur et la densité de la neige. Une 

neige de faible densité est insuffisante pour soutenir les couguars à la surface, ce qui ralentit 

leur approche furtive et réduit la portée effective d'une attaque par bondissement. 

Cependant, lorsque la profondeur de neige est faible, les couguars peuvent ne pas s'enfoncer 

suffisamment pour modifier leur mobilité, quelle que soit la densité de la neige. Dans la neige 

très profonde, la densité devient également moins importante, peut-être parce que les proies 

évitent la neige extrêmement profonde (Gilbert et al., 2017) et en partie à cause d'une 

combinaison d'hétérogénéité à l'échelle sous-modèle et du risque d'engager des coûts 

énergétiques importants. La résolution de 30 m de notre modèle SnowModel représente une 

moyenne des variations locales de profondeur et de densité, car les propriétés de la neige 

varient à des échelles spatiales aussi fines que le niveau moléculaire (Clark et al., 2011). Même 

dans une cellule de grille classée comme neige à haute densité, il peut donc exister localement 

de la neige à plus faible densité. Tout faux pas d'un couguar dans une neige de densité 

localement plus faible entraînerait un enfoncement profond de l'animal et lui ferait dépenser 

une énergie considérable pour remonter à la surface de la neige, un risque qui s'intensifie 

lorsque la neige est de plus en plus profonde. Entre ces extrêmes de profondeur de neige, 

nos modèles de déplacement et de localisation des sites de chasse indiquent que les couguars 

choisissent une neige plus dense qui les soutient à la surface de la neige, mais pas leurs proies 

ongulées (Sullender et al., 2023). 

 

Bien qu'importante, la neige n'est qu'un élément parmi un ensemble plus large de variables 

environnementales qui déterminent le choix de l'habitat des grands prédateurs. La rugosité 

du terrain était la variable la plus influente pour les couguars et les loups, ce qui souligne 

encore davantage le lien entre le choix du terrain par les prédateurs et leur mode de chasse, 

ceux-ci cherchant à maximiser leur succès (Bergman et al., 2006 ; Smith et al., 2019). Bien 

que le mode de chasse aide à expliquer l'utilisation divergente par les couguars et les loups 

de paysages accidentés à la canopée dense, propices à la traque mais pas à la course, le choix 

de conditions d'enneigement similaires par ces deux prédateurs indique que d'autres 

caractéristiques, telles que la morphologie et la sociabilité, qui peuvent influencer la 

sensibilité aux conditions d'enneigement, ne doivent pas être négligées. Dans l'ensemble, nos 
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résultats situent la neige dans une compréhension plus large de la manière dont les 

caractéristiques du paysage influencent les interactions entre prédateurs et proies, à la fois en 

conjonction avec et indépendamment des traits fonctionnels tels que le mode de chasse. 

 

Lorsque des prédateurs sympatriques partagent des ressources alimentaires communes, le 

partitionnement spatial ou temporel de l'habitat a été proposé comme moyen d'atténuer 

certains des effets négatifs de la concurrence (Rafiq et al., 2023 ; Schoener, 1974). Dans le 

nord-ouest du Pacifique, la dominance hiérarchique des loups et le chevauchement important 

de leur régime alimentaire avec celui des couguars (Kunkel et al., 1999) suggèrent que le 

rétablissement des populations de loups exposera probablement les couguars à une 

concurrence accrue. Les impacts du retour des loups dans l'État de Washington commencent 

seulement à être compris (Prugh et al., 2023), car la population de l'État est passée d'une 

seule meute résidente en 2008 à 43 meutes totalisant 230 loups en 2024 (Washington 

Department of Fish & Wildlife, 2025). Nous avons constaté que les couguars et les loups 

présentent des utilisations divergentes de la couverture forestière, de la rugosité du terrain et 

de la couverture arbustive (Figure 2), ce qui fait écho au partitionnement de l'habitat des 

prédateurs apex observé dans d'autres systèmes où les populations de loups se rétablissent 

(Atwood et al., 2007 ; Bartnick et al., 2013 ; Kortello et al., 2007). 

 

Nous suggérons que, premièrement, la neige peut contribuer davantage à la séparation des 

niches, car les couguars et les loups choisissent des conditions d'enneigement quelque peu 

différentes, bien que les réponses de distribution des proies à la neige puissent modérer cette 

séparation des niches (Ganz et al., 2022 ; Gilbert et al., 2017). Deuxièmement, certaines 

combinaisons de profondeur et de densité de neige peuvent permettre aux couguars de 

chasser efficacement dans un habitat plus vaste, élargissant ainsi temporairement leur niche 

écologique. Pour un concurrent subordonné, un tel élargissement de la niche écologique peut 

favoriser la persistance à court terme, voire la coexistence à plus long terme (Monterroso et 

al., 2016). 

 

Plus largement, le lien étroit que nous démontrons entre la neige et les interactions 

prédateurs-proies fournit un cadre pour de futures recherches écologiques. Bien que nous 

ayons décrit les impacts probables du changement climatique dans notre région d'étude, les 

caractéristiques géophysiques peuvent préserver localement les conditions d'enneigement 

préférées par certaines espèces sauvages, créant ainsi des réseaux de refuges (Rivrud et al., 

2019). En outre, d'autres régions, telles que l'Himalaya occidental et la Sibérie orientale, 

devraient s'écarter des tendances climatiques mondiales et connaître une augmentation de la 

masse neigeuse (Pulliainen et al., 2020 ; Smith & Bookhagen, 2020), ce qui pourrait profiter 

aux populations locales de prédateurs. Pour saisir ces nuances dans la manière dont le 

changement climatique modifiera les interactions entre prédateurs et proies, il est donc 

essentiel de se concentrer sur une zone géographique spécifique et d'adopter une échelle 

pertinente pour la faune sauvage (Reinking et al., 2022). Alors que nous passons de la 

quantification des caractéristiques du paysage pertinentes pour la prédation à des modèles 

intégratifs qui délimitent mieux la dynamique des populations communautaires, par exemple, 

des travaux supplémentaires sur le terrain examinant comment la neige influence les résultats 

de la prédation (c'est-à-dire les taux de réussite de la prédation ou les taux de mortalité) 

amélioreraient encore nos efforts de prévision. Notre étude constitue une étape essentielle 

vers ces objectifs finaux. En montrant que la neige influence les déplacements des grands 
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carnivores dans leur mode de chasse, nous démontrons que des conditions d'enneigement 

appropriées peuvent offrir un avantage en matière de prédation qui l'emporte même sur les 

traits fonctionnels. 
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