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Résumé

Les excursions extra-tetritoriales pour l'accouplement (c'est-a-dire les déplacements de
courte durée au-dela des territoires établis a la recherche d'opportunités d'accouplement)
représentent une stratégie reproductive peu étudiée chez les félidés. A l'aide des données
télémétriques de 125 lynx Eurasiens (172 années-lynx, 1995-2023) a travers I'Europe, nous
avons étudié les schémas spatio-temporels spécifiques au sexe et les facteurs déterminants
de ces excursions pendant la saison de reproduction. Dans I'ensemble, 33% des males et 11%
des femelles ont effectué des excursions, les males affichant des taux plus élevés que les
femelles. Les excursions des males ont principalement eu lieu en mars, coincidant avec le pic
de la période de conception, tandis que les femelles avaient tendance a effectuer des
excursions avant ou apres ce pic. La distance euclidienne médiane parcourue au-dela du
domaine vital était de 6,8 km pour les males et de 2,6 km pour les femelles, avec des durées
médianes correspondantes de 119h et 85h, respectivement. Les individus déplacés
présentaient des taux d'excursion plus élevés que ceux des populations établies, ce qui
suggere une recherche de partenaires dans de nouveaux environnements. Nous n'avons
trouvé aucune preuve que l'influence humaine ait affecté les taux ou les distances d'excursion.
Nos résultats mettent en évidence une tactique d'accouplement souvent négligée et apportent
un nouvel éclairage sur les stratégies de déplacement spécifiques au sexe et dépendantes du
contexte chez le lynx FEurasien. En établissant un lien entre les excursions extraterritoriales
et les schémas de reproduction, notre étude éclaire les recherches futures sur le
comportement de recherche de partenaires chez les félins et offre des implications pour la
planification de la conservation, en particulier dans les populations isolées ou réintroduites.
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1. INTRODUCTION

Les excursions extraterritoriales, ou incursions, désignent les déplacements de courte
durée effectués au-dela du territoire habituel d'un individu, a l'issue desquels celui-ci revient
(ci-apres dénommés « excursions »). Chez les oiseaux [1,2] et certains mammiféres (par
exemple le renard roux Vulpes vulpes (3], le blaireau européen Meles meles [4], 'écureuil roux
Scinrus vulgaris [5]), les excursions de reproduction sont courantes et peuvent augmenter les
possibilités de reproduction en facilitant le choix du partenaire, en réduisant le risque de
consanguinité et en améliorant la condition physique de la progéniture [6-8]. Malgré leur
importance potentielle, ces excursions sont peu documentées chez les félidés, une espece
qui figure parmi les prédateurs apex les plus vulnérables et qui suscite de vives
préoccupations en matiere de conservation [9]. Bien que les excursions pendant la saison de
reproduction, principalement chez les males, aient été étudiées chez quelques especes, telles
que les pumas (Puma concolor) [10], les schémas comportementaux et les mécanismes a
l'origine de ces déplacements a petite échelle restent flous. Pourtant, ces mouvements
peuvent influencer la condition physique des individus et la dynamique des populations, des
processus essentiels a I'écologie et a I'évolution [111].

Chez les félidés solitaires, le succes reproductif des males est étroitement lié aux stratégies
de déplacement qui facilitent l'acces aux femelles réceptives. Les males résidents peuvent
défendre des territoires exclusifs afin de monopoliser les femelles [12,13], tandis que d'autres
tactiques, telles que le chevauchement des territoires intra-sexuels ou les excursions sur de
longues distances, sont également observées [10,14], ce qui indique une certaine flexibilité
comportementale dans les déplacements des félidés a la recherche d'un partenaire. Le choix
de la stratégie d'accouplement pourrait étre influencé par des facteurs écologiques et sociaux,
notamment le statut social des males (par exemple, dominant ou subordonné), la répartition
des femelles, les couts liés aux déplacements et le rapport de masculinité local [15,16]. Par
exemple, les males sont plus susceptibles de maintenir leur territorialité lorsque les femelles
sont spatialement prévisibles et lorsque les risques et les colts énergétiques liés a la défense
de l'acces exclusif a I'accouplement avec les femelles face a des prétendants concurrents
(c'est-a-dire les confrontations agressives, les patrouilles et le marquage) sont compensés pat
la possibilit¢ d'augmenter leur condition physique [17]. Les excursions peuvent étre
avantageuses pour les males lorsque les femelles sont peu nombreuses ou réparties de
maniére imprévisible. En revanche, les femelles font généralement preuve d'une forte
fidélité au site, motivée par la nécessité d'assurer un approvisionnement alimentaire sar et de
protéger leur progéniture contre la prédation et l'infanticide [13,18]. Néanmoins, des
excursions occasionnelles de femelles a la recherche d'un partenaire ont été documentées
chez les pumas [10] et supposées chez les léopards Africains (Panthera pardus) [14],
potentiellement pour évaluer les partenaires a l'aide d'indices olfactifs [19] ou pour éviter
l'infanticide grace a la confusion des paternités [20].

Le lynx BEurasien (Lynx lynx ; ci-apres « lynx ») est un félin solitaire et territorial qui vit de
'Europe occidentale a I'Asie centrale. Les lynx sont polygames ; les males résidents occupent
généralement un vaste territoire couvrant plusieurs femelles [21,22]. Pendant la saison des
amours, les deux sexes augmentent leur taux de déplacement [23-20], y compris par des
excursions occasionnelles [27,28]. Bien que le comportement spatial des femelles soit
principalement déterminé par la disponibilit¢é des proies [29], l'augmentation des
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déplacements pourrait améliorer les chances d'accouplement et le succes de la conception,
en particulier lorsque la densité de lynx est faible ou lorsque les males ont un contréle limité
sur I'accouplement [6,14,30]. Contrairement aux félins qui se reproduisent toute 1'année, tels
que les chats domestiques (Fe/is catus), les 1éopards (Panthera pardus) et les lions (Panthera leo),
les lynx sont des reproducteurs saisonniers et mon-cestrus, avec un seul cestrus par an,
généralement entre février et avril en Europe [31-33]. Les femelles sont en chaleur pendant
2 a 10 jours, période pendant laquelle elles sont sexuellement réceptives et affichent des
comportements typiques tels que des cris et des roulades [33,34]. Le moment de I'cestrus peut
vatier géographiquement, comme l'indiquent les différences régionales dans les dates de mise
bas [35]. Les interactions intersexuelles se limitent principalement a cette période de
reproduction saisonnicre, ce qui restreint les possibilités d'accouplement et le choix du
partenaire. Les excursions de reproduction des deux sexes peuvent refléter des stratégies
visant a accroitre l'acces aux partenaires, mais leurs schémas de déplacement restent peu
étudiés chez le lynx.

Historiquement répandu dans toute 1'Eutrope, le lynx a connu un grave déclin de sa
population en raison de la chasse, de la persécution, de la perte de son habitat et de
I'épuisement de ses proies [36]. Depuis les années 1970, des programmes de réintroduction
et de renforcement visent a établir des populations, a restaurer la diversité génétique et a
relier les populations isolées [28,37]. La plupart des populations établies, qu'elles soient
résiduelles ou réintroduites, sont désormais stables ou en augmentation [38]. Cependant, les
individus transférés présentent souvent des différences comportementales et écologiques.
Les félins élevés en captivité peuvent présenter des déficiences en maticre de reproduction
et d'interactions sociales [39], tandis que les lynx réintroduits ont démontré des déplacements
plus prudents et moins d'excursions chez le lynx Ibérique [40], ou des préférences d'habitat
modifiées chez le lynx Eurasien [41]. Ces différences comportementales peuvent influencer
la condition physique, en particulier pendant la saison des amours, lorsque l'acces aux
partenaires est essentiel. On ne sait pas encore si les lynx transférés adoptent des stratégies
plus audacieuses pour maximiser leurs chances de reproduction ou des tactiques prudentes
pour privilégier leur survie. Si des études antérieures ont examiné les mouvements et
l'utilisation de l'habitat apres la remise en liberté [41-43], le comportement de déplacement
lié a la recherche d'un partenaire reste peu étudié. Les données télémétriques recueillies sur
des gradients écologiques et anthropiques permettent d'étudier comment I'origine des
individus et le contexte environnemental influencent leurs déplacements pendant la saison
des amours. Ces informations sont essentielles pour comprendre I'écologie comportementale
des félins réintroduits et améliorer les stratégies de conservation.

Les excursions de reproduction reposent principalement sur les informations relatives aux
individus voisins (c'est-a-dite le marquage olfactif [44], les vocalisations [45]) et la structure
du paysage [46,47], car ces facteurs déterminent la capacité des individus a retrouver des
partenaires. Cependant, les mouvements de recherche de partenaires et les modes de
communication essentiels a la réussite de 'accouplement peuvent étre limités dans les
paysages modifiés par I'homme. Les routes, les zones urbanisées et les zones agricoles
peuvent perturber la répartition spatiale des partenaires potentiels [45,48,49]. Si les lynx
préferent généralement les habitats peu perturbés par I'homme [50], on ignore dans quelle
mesure l'influence humaine sur le paysage affecte leur comportement d'excursion. Cette
lacune dans les connaissances est particulicrement importante en Europe, ou les populations
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de lynx vivent dans des paysages tres fragmentés et sont confrontées a une influence humaine
persistante. De nombreuses populations réintroduites en Europe centrale présentent une
diversité génétique réduite et des niveaux élevés de consanguinité [51-54], ce qui souligne
l'urgence de comprendre comment les paysages modifiés par I'homme influencent les
mouvements liés a I'accouplement chez les lynx, qui sont essentiels au succes reproductif et
a la viabilité a long terme des populations.

A Taide d'un vaste ensemble de données télémétriques provenant de 125 lynx suivis pendant
172 années-lynx entre 1995 et 2023 dans huit populations Européennes, nous avons étudié
les schémas spatio-temporels des excursions des lynx pendant la saison de reproduction.
Nous avons examiné comment ces mouvements étaient influencés par le sexe, ainsi que par
des facteurs écologiques et anthropiques. Nous avons développé quatre hypotheses (Figure
1) afin d'identifier les facteurs déterminants des schémas de déplacement et de fournir des
informations sur les stratégies d'accouplement du lynx Eurasien et leurs implications pour la
conservation a travers I'Europe.
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Figure 1. Flux de travail résumant la sélection des échantillons et deux objectifs : (l) étudier les caractéristiques des
excursions spécifiques au sexe (voir Fig. 2b(i)-(ii)) et (Il) examiner les facteurs qui déterminent les excursions & I'aide de
modéles linéaires mixtes généralisés (GLMM ; voir Fig. 2c). Nous avons testé quatre hypothéses, comme suit. (H1) Les
mdles entreprennent plus d'excursions que les femelles, ce qui refléte un comportement actif de recherche de partenaires
afin de maximiser les opportunités de reproduction. (H2) Les males ayant des territoires plus vastes (HR) effectuent moins
d'excursions que ceux ayant des territoires plus petits, car les territoires plus vastes sont plus susceptibles d'englober les
territoires des femelles réceptives, ce qui réduit la nécessité d'effectuer des excursions. (H3) Les lynx nés & I'état sauvage
(locaux) issus de populations établies effectuent moins d'excursions que les individus transférés, ce qui refléte leur
familiarité avec les ressources locales et leurs territoires stables. A I'inverse, les lynx transférés effectuent davantage
d'excursions en raison de leur connaissance limitée de I'espace et de la nécessité de s'adapter & des environnements
inconnus. (H4) La fréquence et la distance des excursions diminuent avec I'augmentation de ['influence humaine dans le
paysage environnant

2. MATERIEL et METHODES

(a) Zones d'étude et sélection des échantillons
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Conformément au déroulement de notre étude (Figure 1), nous avons d'abord compilé les
données de localisation GPS et VHF relatives aux lynx provenant de huit populations a
travers I'Europe (Figure 2). Toutes les captures et manipulations d'animaux ont été autorisées
par les autorités nationales compétentes, les procédures respectant les exigences légales,
éthiques et de sécurité des juridictions concernées (matériel supplémentaire électronique,
Tableau S1). Les données télémétriques ont été préalablement examinées afin d'éliminer les
enregistrements erronés, tels que les mouvements biologiquement invraisemblables ou les
erreurs de collier [50].

Nous avons effectué toutes les analyses dans R version 4.3.0 [57]. Nous n'avons inclus que
les individus résidents ayant des territoires établis, identifiés grace a des modeles stables de
déplacement net carré [58] et des fonctions de semi-variance [59] avec les paquets R amr
0.0.2.2.0 et ¢tma v.1.2.0 [60,61]. Nous nous sommes concentrés sur les résidents qui avaient
atteint la maturité sexuelle au début de la saison des amours [34], en particulier les femelles
agées =21 mois et les males agés >33 mois (avec une date de naissance supposée au 1 mai).
Bien que les males subadultes puissent atteindre la maturité sexuelle, ils n'ont généralement
pas de territoire établi et ont donc été exclus des analyses.

Nous avons défini la saison des amours comme la période pendant laquelle la conception a
généralement lieu, en nous basant sur les dates de naissance des lynx a travers I'Europe [35]
et une gestation de 66 a 70 jours [33]. Au nord de 65° N, la saison des amours s'étendait du
15 février au 15 mai, avec 90% des naissances (pic) entre le 15 mars et le 15 avril. Au sud de
65° N, elle s'étendait du 1 février au 30 avril, avec un pic entre le 1 mars et le 1 avril. Nous
avons normalisé les analyses temporelles en définissant une année lynx comme le cycle annuel

commencant a la fin de la saison des amours : le 16 mai (>65° N) et le 1* mai (<65° N).

Afin de déterminer les lieux d'excursion pendant la saison des amours pour chaque année
lynx, nous avons inclus les individus disposant de données GPS/VHEF avec une couverture
continue pendant = 10 jours pendant la saison des amours et = 30 jours pendant la saison
précédente sans accouplement. Cela a permis d'obtenir des données sur différents mois dans
un domaine vital annuel de 4 a 12 mois. Nous avons exclu les déplacements des femelles
pendant la période de mise bas (1 mai-1* aout, <65°N ; 16 mai-15 aout, >65°N), car les
déplacements limités pendant la période de soins maternels [62] ne refletent pas 'utilisation
typique de l'espace. Cette exclusion a permis de garantir une délimitation comparable du
domaine vital des femelles avec et sans chatons, car elle était basée sur un comportement de
déplacement comparable et représentatif, permettant une identification plus cohérente des
excursions entre les individus. Au total, 125 individus (71 femelles, 54 males), représentant
172 années-lynx, répondaient a ces criteres (Figures 1 et 2 ; matériel supplémentaire
électronique, Tableau S2). Afin de minimiser l'autocorrélation spatiale et le biais
d'échantillonnage résultant des différents calendriers de suivi entre les individus, les régions
et les années, nous avons normalisé les données en sélectionnant une position GPS/VHF
par jour [63], plus précisément la position la plus proche de minuit, moment ou les lynx sont
généralement les plus actifs [64]. Les positions consécutives ont été enregistrées a au moins
deux heures d'intervalle, avec un intervalle d'échantillonnage médian d'une position par 24
heures, ce qui a permis de garantir l'indépendance temporelle et la comparabilité entre les
individus. Une analyse de sensibilité a été réalisée a partir de toutes les positions (matériel
supplémentaire électronique, S1).
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Nous avons divisé la zone d'étude en trois écorégions (> 65° N, nord de la Scandinavie ;
05-55° N, sud de la Scandinavie et pays Baltes ; < 55° N, Europe centrale et méridionale)
afin de refléter les variations des conditions environnementales, de la disponibilité des proies,
de l'influence humaine, du calendrier de reproduction et de la taille de I'échantillon (Figure
2 ; matériel supplémentaire électronique, Tableau S3). Nous avons classé 'origine des lynx
comme « transloqués » (c'est-a-dire relachés dans des populations réintroduites dans les trois
ans suivant leur libération, y compris les individus « capturés dans la nature » et « élevés en
captivité ») ou « locaux » (c'est-a-dire les lynx nés a 1'état sauvage issus de populations
établies ; matériel supplémentaire électronique, Tableau S2). Ia période de trois ans
correspond a environ huit mois de recherche potentielle d'un partenaire au cours de trois
saisons de reproduction, ce qui correspond au délai suggéré pour évaluer le succes de la
réintroduction des grands carnivores [65]. Au total, nous avons inclus 17 lynx déplacés (12

élevés en captivité, 5 capturés a I'état sauvage) et 108 lynx locaux.

Study sites Human Footprint Index 28 ‘ff., %rg"'-rr L
* AD 50 ’ i t
BBA . 0 ) ;: > 65 °N

e BK

65-55 °N

%"

Figure 2. Les données télémétriques (1995-2023) provenant de 125 lynx & travers I'Europe ont été utilisées pour
identifier les excursions. Les individus ont été regroupés en trois écorégions (>65°N, 65-55°N, <55°N) et 11 sites d'étude
en fonction de leur proximité géographique : Alpes-Dinarides (AD), Bohéme-Baviére-Autriche (BBA), Balkans, Baltique 1
(BT1 ; Estonie), Baltique 2 (BT2 ; Biatowieza, dans I'est de la Pologne), Baltique 3 (BT3 ; Poméranie occidentale, dans le
nord-ouest de la Pologne), Carpates (CP), Harz (HZ), Jura (R), Scandinavie du Nord (NSD ; >65°N) et Scandinavie du
Sud (SSD ; <65°N). Les valeurs de l'indice d'empreinte humaine (HFI) vont de O (faible impact ; blanc) & 50 (impact
élevé ; noir) [55]

(b) Traitement des données

(1) Identification des excursions
Nous avons défini les domaines vitaux annuels a 'aide de coques convexes locales (LoCH)
avec le package R adehabitatHR v0.4.22 [60], car elles délimitent les limites des domaines
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vitaux qui suivent les caractéristiques du paysage que les individus franchissent rarement (par
exemple, les rivicres, les lacs, les montagnes ou les barrieres artificielles), et ont été largement
utilisées dans les études sur les excursions [10,67]. D'autres méthodes, telles que les
estimateurs de noyau, produisent souvent des limites trop lissées qui englobent des zones
inaccessibles [68,69]. A des fins de comparaison, nous avons également estimé les
domaines vitaux a l'aide du polygone convexe minimal (MCP), de I'estimation de densité par
noyau et de l'estimation de densité par noyau autocorrélé (matériel supplémentaire
électronique, Figure S2). Nous avons délimité les fronticres des domaines vitaux a l'aide de
l'isoplethe a 95%, en conservant tous les emplacements et en considérant ceux situés en

dehors de cette frontiere comme des incursions extraterritoriales potentielles.

Nous avons défini les excursions comme des emplacements temporellement consécutifs d'un
lynx individuel, au cours d'une année donnée, se produisant en dehors de son domaine vital
annuel et au-dela d'une distance seuil basée sur sa distance de déplacement maximale a partir
du centroide du domaine vital (matériel supplémentaire électronique, SI et Figure S1). Les
excursions comprenaient au moins deux emplacements consécutifs s'étendant sur 24 heures.
Ce seuil a été appliqué afin de capturer les mouvements suffisamment longs pour représenter
des incursions extraterritoriales délibérées, plutot que des déplacements a court terme pres
des limites du domaine vital (par exemple, patrouilles aux fronti¢res et marquage olfactif aux
limites du domaine [24-26,70]). En nous concentrant sur les excursions plus longues, nous
avons cherché a identifier les mouvements les plus susceptibles d'étre associés a des
comportements tels que la recherche d'un partenaire, qui étaient au centre de cette étude.

Nous avons calculé la proportion d'excursions comme le rapport entre le nombre d'individus
effectuant au moins une excursion et le nombre total d'individus suivis au cours des années.
Afin de comparer le moment et la synchronisation des excursions, nous avons cod¢ les jours
d'excursion comme 1 et les jours sans excursion comme 0, et avons estimé la distribution
temporelle des excursions a I'aide de courbes de densité des jours d'excursion (= 1) pendant

la saison des amours pour chaque sexe et chaque écorégion.

(i) Caractéristiques des excursions

Pour chaque individu, nous avons calculé le taux d'excursion comme étant le nombre
d'excursions normalisé par la période d'observation valide (jours avec un suivi cohérent a
raison d'un emplacement par jour) (Figure 1). Nous avons caractérisé chaque événement
d'excursion a l'aide de deux mesures : (i) la durée (c'est-a-dire le temps écoulé entre le premier
et le dernier emplacement, y compris le trajet vers et depuis le domaine vital) et (ii) la distance
(c'est-a-dire la distance euclidienne entre le seuil du domaine vital et I'emplacement le plus
¢loigné atteint ; matériel supplémentaire électronique, Figure S1). Nous avons examiné le
chevauchement spatio-temporel entre les événements d'excursion et les périodes de
conception estimées chez les femelles, déduites des naissances confirmées et des durées de
gestation connues (matériel supplémentaire électronique, S2).
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(1) Facteurs anthropiques

Nous avons utilisé l'indice d'empreinte humaine (HFI ; résolution de 1 km? comme
indicateur de l'influence humaine [55]. Cet indice integre huit variables représentant les
influences humaines directes et indirectes sur le paysage : I'étendue des environnements batis,
les terres cultivées, les paturages, la densité de population humaine, les lumieres nocturnes,
les voies ferrées, les routes et les voies navigables (Figure 2).

Pour chaque lynx ayant effectué des excursions, nous avons calculé le HFI moyen : (i) a
l'intérieur du domaine vital (htHFI) ; (ii) dans une zone tampon s'étendant sur un rayon égal
a celui du domaine vital au-dela de la limite de celui-ci (bHFI), représentant l'influence
humaine environnante ; et (iii) dans une zone tampon autour des licux d'excursion valides
(exHFT), dont Ia taille est égale a la moitié de la distance quotidienne moyenne parcourue par
sexe a travers les écorégions (matériel supplémentaire électronique, Figure S3). Pour évaluer
l'influence humaine en dehors des domaines vitaux, nous avons utilisé les valeurs bHFIrHFI
et exHFI/hrHFI transformées en logarithmes ; les valeurs positives indiquaient une
empreinte humaine externe plus importante, et les valeurs négatives une empreinte humaine

externe plus faible par rapport a l'intérieur du domaine vital.

(c) Analyses statistiques...

3. RESULTATS

(a) Identification et caractéristiques des excursions

Dans I'ensemble, une proportion médiane plus élevée de males ont entrepris des excursions
par rapport aux femelles (33%, IC a 95% = (20, 44) contre 11%, IC a 95% = (4, 18)). Les
males ont effectué plus d'excursions que les femelles (37 contre 12), avec une distance
médiane plus importante (6,8 km, IC a 95% = (3,4, 10) contre 2,6 km, IC a 95% = (0,7, 6,3))
et une durée médiane plus longue (119 h, IC a 95% = (95, 167) contre 85 h, IC a 95 % =
(72, 168)). Des schémas d'excursion spécifiques au sexe cohérents ont été observés dans
toutes les écorégions, a l'exception d'une durée médiane plus longue pour les femelles dans
le nord (Tableau 1). Les proportions d'excursions les plus élevées ont été enregistrées dans
le sud (44% chez les males ; 17% chez les femelles) par rapport aux autres écorégions. En
répétant les analyses a l'aide de tous les emplacements disponibles et de la méthode MCP
(matériel supplémentaire électronique, Tableau S8), les males ont également montré des
proportions et des distances d'excursion médianes plus importantes que les femelles dans le
sud ; des distances d'excursion médianes similaires chez les males ont été observées dans
toutes les écorégions.

Les excursions des males étaient synchronisées dans le temps autour du pic de la saison des
amours, tandis que celles des femelles présentaient une répartition temporelle plus large tout
au long de la saison des amours (Figure 3A). Les males ont commencé leurs excursions plus
tard que les femelles (test de somme des rangs de Wilcoxon : W = 2835, différence médiane
= 15 jours, IC a 95% = (8, 21)). Pour les males, le jour médian de début variait de la mi-
mars dans le sud (<55°N) et le centre (55-65°N) a la mi-avril dans le nord (>65°N), sans
différence régionale apparente (Figure 3B ; matériel supplémentaire électronique, Tableau
S6). Dans le sud comme dans le nord, les femelles avaient tendance a commencer leurs
excursions plus tot que les males (avance médiane de 11 et 38 jours, respectivement ; matériel
supplémentaire électronique, Tableau S6).
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Tableau 1. La proportion, la distance et la durée des excursions sont présentées sous forme de médianes avec des IC &
95 %, pendant la saison des amours, par sexe et par écorégion (Nord : >65°N, Centre : 65-55°N, Sud : <55°N). Les
chiffres entre parenthéses indiquent respectivement les années-lynx (ly) ou le nombre d'excursions (n)

excursion eco-region (°N) males: median [95% (] males sample size females: median [95%(l]  females sample size
proportion (%) >65 1210, 36] 12 (ly=24) 7[0,18] 26 (ly=41)
55-65 1810,47] 10 (ly=10) 710,27 18 (ly=20)
<55 4426, 62] 32(ly=45) 1714,34] 27 (ly=32)
T . S 68[1174] B — 23[0185] e
55-65 10.4[10.1,10.8] 2(n=2) 2.8[0.7,11.0] 2(n=3)
<55 5.3[2.8,10.1] 16(n=32) 3.0[0.2,30.8] 5(n=5)
.t.iura..tion.(ﬁ) B 108[93168] TV ...3(.";3.)' SR ..144[7.2’240]. ..v..é("v.:4.)
55-65 96[71,120] 2(n=2) 7472, 96] 2(n=3)
<55 120[95,191] 16 (n=32) 96(72,168] 5(n=5)

5
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Figure 3. Répartition des jours d'excursion par (A) sexe (mdles = 188, femelles = 49) et (B) écorégions (sud (<55°N) :
males = 170, femelles = 21 ; centre (55—65°N) : males = 6, femelles = 10 ; nord (>65°N) : méles = 12, femelles =
18) depuis le début de la saison des amours (sud/centre : 1¢r février—1er mai ; nord : 15 février—15 mai). Les périodes
de reproduction maximales sont indiquées en rose (sud/centre : 1¢" mars-1¢r avril ; nord : 15 mars-15 avril)

(b) Excursion liée au succes reproductif

Parmi les huit excursions enregistrées chez six femelles dont la date de mise bas a été
confirmée la méme année, une mise bas confirmée était liée a une excursion effectuée par la
femelle pendant l'cestrus (une réintroduite en Poméranie occidentale, Pologne) (matériel
supplémentaire électronique, Figure S4). Pour les madles, aucune des excursions observées
n'a pu étre associce avec certitude a des conceptions confirmées, car aucun chevauchement
spatial n'a été observé avec des femelles marquées connues pour s'étre reproduites la méme
année. Cependant, étant donné le nombre limité d'individus pour lesquels des données
reproductives sont disponibles, des associations potentielles ne peuvent étre exclues.

4. DISCUSSION

Dans cette étude, nous avons utilisé des données de suivi télémétrique pour étudier les
schémas spatio-temporels spécifiques au sexe dans les excursions extraterritoriales pendant
la saison des amours d'un grand félin sauvage solitaire, le lynx Eurasien, a I'échelle
continentale. Nous avons constaté que les males effectuaient plus d'excursions que les
femelles, ce qui correspondait a notre hypothése. Ces déplacements étaient synchronisés
avec la période de conception estimée, ce qui peut s'expliquer par un comportement de
recherche de partenaire au-dela du territoire. Conformément a nos attentes, les lynx
transférés avaient des taux d'excursion plus élevés que les lynx locaux issus de populations
établies. Nous n'avons trouvé aucune preuve permettant d'étayer notre hypothése selon
laquelle les males ayant des territoires plus vastes ou vivant dans des zones plus influencées
par I'homme, mesurées a l'aide de l'indice d'empreinte humaine, réduiraient leurs taux
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d'excursion ou la distance parcourue. Nos résultats offrent donc un nouvel éclairage sur les
stratégies de reproduction du lynx et les facteurs écologiques potentiels susceptibles
d'influencer les comportements d'excursion.

A Excursion rate B Excursion distance
' '
I I
ntercept D
intercept |—0—| | !
I I
: male :
(vs. fernale)
male I o |
(vs, female) | \
I human footprint ratio '
] I
home range size I |
] eco-region (55-65°N) t
2 | 2 |
% ! =} !
male: [5] . o
=] home range size ' k=] eco-region (>65°N) i
o | o |
o I o I
| human footprint ratio: 1
translocated . region (55-65°N)
(vs. local) : :
I human foatprint ratio 1
| eco-region (>65°N) \
human footprint ratio ' }
I excursion locations I
| (number) | F
tracking locations ! !
° 3 . ' valid observation days
(number) [ (number) ’—.—|
I I
-75 -50 -25 0.0 25 -3 -2 0 1 2 3
Fixed Effect Coefficients (95% CI) Fixed Effect Coefficients (95% Cl)

Figure 4. Les graphiques des coefficients montrent les estimations moyennes avec des intervalles de confiance (IC) &
95% : noir, IC excluant zéro ; gris, IC incluant zéro. (A) Le modéle & effets mixtes binomial négatif estime les taux
d'excursion par sexe (méle = 54, lynx-année =79 ; femelle = 71, lynx-année = 93), la taille du domaine vital, I'origine
(locale (n = 109, lynx-année = 147) par rapport & translocée (n = 17, lynx-année = 25)), le ratio d'empreinte humaine
et l'interaction entre la taille du domaine vital et le sexe (R. conditionnel = 0,294). Variances & effets aléatoires (ID du
lynx, site d'étude) < 0,001. (B) Le modeéle & effets mixtes Gamma estime les distances parcourves (mdale = 21, lynx-
année = 37 ; femelle = 10, lynx-année = 12) par sexe, ratio d'empreintes humaines, région et leurs interactions (R.
conditionnel = 0,689). Variance & effet aléatoire : ID du lynx = 0,17 (SD = 0,42) ; site d'étude < 0,001

Nos résultats ont montré que les males ont des taux d'excursion plus élevés pendant la
saison des amours, environ un tiers d'entre eux effectuant des excursions. Des excursions
similaires, principalement chez les males, ont été signalées chez les pumas [10,80], ce qui
représente, a notre connaissance, le seul cas précédemment documenté chez les félidés
solitaires. Ces mouvements, principalement chez les males, visent probablement a augmenter
les rencontres avec des femelles réceptives [13], potentiellement pour trouver des partenaires
supplémentaires au-dela des territoires établis, comme cela a été observé chez d'autres
mammiferes polygames tels que le putois d'Europe (Mustela putorins) [81]. Le fait que la
plupart des individus n'aient pas entrepris d'excursions correspond a la dépendance du lynx
au marquage olfactif pour maintenir les limites territoriales et communiquer son statut social
(par exemple [23,20]). Ces signaux chimiques permettent aux individus d'annoncer leur
présence et leur état reproductif sans quitter leur territoire, réduisant ainsi le besoin de
rencontres directes. Les excursions peuvent augmenter les risques, exposant les individus a
des voisins inconnus et a des interactions potentiellement agressives, a des blessures ou a la
mort [26,82]. 1l est a noter que les excursions des males ont atteint leur pic de manicre
synchrone dans la région la plus septentrionale, ce qui correspond aux différences régionales
dans le calendrier des naissances [35]. En revanche, les mouvements moins synchronisés en
Europe centrale et méridionale peuvent refléter la plasticité reproductive dans des climats
plus variables, ou des périodes d'accouplement prolongées et des cestrus moins synchronisés
chez les femelles pourraient étre avantageux. Les excursions plus courtes et synchronisées
des populations nordiques peuvent refléter une adaptation aux fenétres de reproduction
bréves imposées par des climats plus froids et des proies limitées [83]. Si nos résultats ont
mis en évidence un comportement d'accouplement dicté par les males, les variations
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régionales dans le calendrier peuvent également refléter des différences dans la physiologie
reproductive des femelles, qui restent a étudier. En outre, notre analyse s'est concentrée sur
les males résidents, laissant de c6té les phases antérieures de dispersion ou d'errance de la
vie des subadultes, lorsque les males se disputent des territoires et une position dominante
qui peuvent faconner leurs futures stratégies d'accouplement, ce qui constitue un sujet
important pour de futures recherches.

Comme prévu, les femelles avaient des taux d'excursion plus faibles que les males, la plupart
des excursions féminines ayant lieu en dehors de la période de reproduction maximale. Cela
peut suggérer que les femelles s'accouplaient principalement avec des males résidents ou
visiteurs dans leur domaine vital. L'augmentation de l'activité de marquage pendant les
saisons de pré-reproduction et de reproduction [26] facilite probablement ces rencontres tout
en réduisant les couts énergétiques liés a la recherche de partenaires en dehors du domaine
vital. Economiser de I'énergie et maintenir l'accés a des ressources connues [84,85] est
particulierement important pour les femelles, compte tenu des cotts liés a la gestation, a
l'allaitement et a I'élevage des petits [86]. Malgré cela, nous avons observé des excursions de
femelles sur plusieurs sites d'étude (matériel supplémentaire électronique, Tableau S5). Ces
résultats indiquent que les femelles effectuent occasionnellement des excursions, peut-Etre
pour rechercher des pattenaires dans les zones voisines lorsqu'aucun male n'est disponible
dans leur territoire. Cela pourrait étre particulicrement important dans les populations petites
ou isolées, ou une faible densité¢ de lynx ou une connectivité réduite des habitats peut
augmenter le risque d'effets Allee [87]. Les excursions avaient tendance a se produire peu
avant ou apres les périodes de conception estimées chez les femelles qui se reproduisaient
(matériel supplémentaire électronique, Figure S4). Les déplacements précoces peuvent servir
a signaler le statut reproductif ou a initier 'accouplement pendant la breve phase d'cestrus,
tandis que les excursions tardives peuvent refléter la recherche d'un partenaire lorsque le
male local est absent dans les petites populations ou a disparu pendant la saison des amours,
comme en Norvége, ou la saison de chasse 1égale coincide avec cette période [88].

Nous n'avons trouvé aucune preuve que les males ayant des territoires plus vastes
effectuaient moins d'excursions, ce qui suggere que les stratégies de déplacement des males
sont déterminées non seulement par la disponibilité des partenaires au sein de leur territoire,
mais aussi par d'autres facteurs écologiques ou démographiques liés a la taille de leur
territoire. Dans la population a faible densité du nord de la Scandinavie (écorégion nord, >
65 °N), les males conservaient de grands territoires annuels, mais effectuaient peu
d'excursions (8% ; matériel supplémentaire électronique, Tableau S4), peut-étre parce que
ces territoires englobaient déja la plupart des partenaires disponibles, rendant peu probable
que des excursions supplémentaires augmentent le succes de l'accouplement, compte tenu
de la faible probabilité de rencontrer des femelles extra-territoriales dispersées. Cependant,
pendant la courte période d'accouplement, les territoires se sont contractés et se sont
concentrés autour des femelles fertiles, réduisant ainsi la nécessité d'excursions [84]. A
I'inverse, dans une population a forte densité et a fort renouvellement dans le nord-ouest de
I'Anatolie, les males occupaient de petits territoires chevauchant plusieurs territoires de
femelles, ce qui suggere que la monopolisation territoriale peut offrir de plus grands
avantages dans de telles conditions [89]. Ces différences impliquent que les males adaptent
leurs stratégies d'accouplement aux conditions locales, en équilibrant les couts de la défense
des territoires et les avantages potentiels de la recherche de partenaires en dehors de leur
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territoire. Ce compromis est probablement influencé par la distribution spatio-temporelle
des femelles réceptives, qui se reflete dans le rapport de sexualité opérationnel (c'est-a-dire le
nombre de males sexuellement actifs par femelle réceptive) et la synchronisation de I'cestrus.
Lorsque le rapport est moins favorable aux males et que la réceptivité des femelles est
asynchrone, la monopolisation peut étre plus viable que la recherche de partenaires
supplémentaires par des excursions [90,91].

Comme prévu, les lynx transférés présentaient des taux d'excursion plus élevés que les
individus locaux dans les populations établies. En Poméranie occidentale (Pologne), les lynx
¢levés en captivité et transférés présentaient des proportions d'excursion particulicrement
élevées (80% chez les males, 43% chez les femelles), certains parcourant plus de 80 km
(males) et 30 km (femelles) au-dela de leur territoire établi avant de revenir.

Ces déplacements importants pendant la saison des amours peuvent refléter un manque de
structures sociales locales ou de repéres reproductifs, ou une méconnaissance de ceux-ci [80].
Par ailleurs, les variations individuelles dans les tendances exploratoires pourraient accroitre
la recherche de partenaires tout en augmentant l'exposition au risque [92,93]. En outre, nous
n'avons constaté aucune différence entre les sexes dans les taux d'excursion chez les lynx
transférés, ce qui pourrait indiquer une recherche active de partenaires par les deux sexes,
bien que la petite taille des échantillons ait pu limiter la puissance statistique. Ce schéma
correspond aux observations faites chez les lynx Ibériques réintroduits, chez lesquels une
faible territorialité et une organisation spatiale instable ont persisté pendant les premiéres
années suivant leur libération [94,95], probablement en raison d'environnements inconnus et
d'une faible densité de congéneres [37]. Si certaines excutsions peuvent impliquer la
recherche de proies ou d'abris, leur concentration pendant la saison des amours suggere que
la recherche d'un partenaire est le principal facteur. Pour étayer cette hypothése, tous les
males sauvages transférés dans la population Dinarique ont effectué des excursions pendant
la saison des amours, un tiers d'entre eux dépassant les 20 km. Ensemble, ces résultats
mettent en évidence une variation individuelle prononcée dans le comportement d'excursion
des lynx transférés, ce qui a des implications importantes pour 'évaluation des résultats
reproductifs. La variation des stratégies de déplacement peut influencer la probabilité¢ de
rencontrer des partenaires et, en fin de compte, le succes de la reproduction dans les
populations réintroduites.

Il existe de nombreuses preuves que les paysages et les activités modifiés par I'homme
limitent les mouvements exploratoires des grands mammiferes [96,97]. Lors de la recherche
de partenaires en dehors de leur territoire, les lynx s'appuient sur des signaux sociaux tels que
le marquage olfactif et la vocalisation [26,45], et le bruit de la circulation pourrait masquer les
sighaux vocaux a proximité des routes et des lisicres de forét [45]. Comme les marquages
olfactifs se produisent principalement dans des structures foresti¢res continues (par exemple,
des coniferes juvéniles, des rochers couverts de mousse) et parfois sur des structures
humaines peu utilisées (par exemple, des batiments, des routes forestieres) [23,98], la
perturbation de ces indices peut limiter les excursions. Dans nos données, cependant, nous
n'avons détecté aucun effet du ratio-empreinte humaine sur le taux ou la distance des
excursions. Dans une analyse de sensibilité utilisant tous les emplacements disponibles
(augmentant la proportion d'enregistrements diurnes, en particulier dans les régions ou les
taux d'échantillonnage sont plus élevés), le taux d'excursion semblait négativement associé
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au ratio-empreinte humaine (matériel supplémentaire électronique, Tableau S9). Les
mécanismes écologiques potentiels, tels que 1'évitement spécifique a certaines heures des
¢léments humains ou les contraintes imposées par les limites de I'habitat, restent des
hypotheses et nécessitent des analyses ciblées qui dépassent le cadre de notre étude. 1l est
¢galement possible que ce schéma reflete des différences régionales dans I'effort
d'échantillonnage plutdt qu'une véritable relation écologique, ce qui souligne l'importance
d'utiliser un ensemble de données standardisé pour comparer les individus et les régions.

Bien que les excursions pendant la saison des amours soutiennent I'hypothese de la recherche
d'un partenaire comme tactique d'accouplement alternative chez le lynx, plusieurs limites
doivent étre prises en compte. Premie¢rement, malgré des taux d'excursion globalement
biaisés en faveur des males, aucune excursion masculine n'a été enregistrée dans les
montagnes du Jura ou en Estonie (matériel supplémentaire électronique, Tableau S5),
probablement en raison de la petite taille des échantillons (matériel supplémentaire
¢lectronique, Tableau S4). Deuxiémement, la répétition des analyses a l'aide des limites du
domaine vital basées sur le MCP (a la place du LoCH) et le recalcul des mesures d'excursion
a l'aide de tous les emplacements disponibles ont donné des résultats cohérents, avec une
prédominance masculine dans I'écorégion sud, confirmant ainsi que nos conclusions n'étaient

pas influencées par des choix analytiques (matériel supplémentaire électronique, Tableau S8).

Dans les écorégions centrale et nord, des échantillons plus petits et déséquilibrés entre les
sexes (= 2:1 femelles:males) ont élargi les intervalles de confiance, réduisant la précision
plutét qu'introduisant un biais systématique ; nous avons donc interprété les différences
régionales avec prudence. Troisiemement, les estimations impliquant l'indice d'empreinte
humaine (HFI ; 2009) doivent également étre considérées avec prudence en raison du
décalage temporel avec certains enregistrements télémétriques (1995-2023). En outre, bien
que nous ayons ¢évalué le chevauchement spatio-temporel entre les excursions et les
événements de conception, le manque de données génétiques et de données sur les
naissances a empéché d'établir des liens solides avec le succes reproductif. Bien que notre
étude ne puisse confirmer si les excursions ont directement conduit a la reproduction, leur
importance potentielle pour la conservation mérite notre attention. Si ces mouvements
facilitent I'accouplement en dehors des groupes familiaux (par exemple ceux des Carpates
[99] et de Finlande [100]), ils peuvent favoriser les échanges génétiques et atténuer la
consanguinité. Ce role pourrait étre particulierement crucial lorsque les partenaires locaux
sont absents ou éloignés pendant la saison des amours, contribuant ainsi a maintenir les taux
de reproduction et la résilience des populations. Compte tenu de la corrélation positive entre
les distances géographiques et génétiques [101], les excursions pourraient favoriser la viabilité
et la connectivité a long terme des populations, en particulier dans les petites populations
nouvellement établies ou les populations présentant une mortalité anthropique élevée.

5. Conclusion

Notre étude a mis en évidence des excursions extraterritoriales a prédominance masculine
chez le lynx Eurasien pendant la saison des amours, probablement dans le but de maximiser
les opportunités d'accouplement et de faciliter les rencontres avec des femelles réceptives.
Cette analyse paneuropéenne apporte un nouvel éclairage sur les stratégies d'accouplement
chez les félidés et met en évidence leur role potentiel dans la réduction des effets
fondateurs en augmentant les probabilités de rencontres amoureuses, en particulier dans les
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populations de petite taille ou nouvellement établies. Il est important de reconnaitre ces
schémas pour la conservation, car ces excursions peuvent accroitre l'exposition aux risques
anthropiques, notamment la mortalité routiere, le braconnage et les conflits entre I'homme
et la faune sauvage, en particulier dans les paysages dominés par 'homme d'Europe centrale
et méridionale. Du point de vue de la surveillance, ces comportements ont des implications
directes pour les recensements de populations de lynx. Ils devraient étre pris en compte dans
la conception des études par picges photographiques combinées a la capture-recapture
spatiale, la principale approche de surveillance des félidés en Europe [102], et sont
susceptibles d'étre pertinents pour d'autres félidés ayant des comportements de déplacement
similaires. Dans la mesure du possible, les recensements devraient éviter la saison des amours,
en particulier dans les zones faisant l'objet d'un renforcement par translocation. Si les
recensements doivent étre effectués pendant cette période, les analyses devraient tenir
compte explicitement des mouvements extraterritoriaux afin de réduire les biais dans les
estimations de population.
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