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Résumé 
Les mammifères terrestres sont liés à bien des égards aux plans d'eau, bien que les études sur 
le choix de l'habitat dans les paysages anthropiques négligent souvent l'importance de l'eau. 
La recolonisation de certaines régions d'Europe par le loup gris, Canis lupus, ainsi que les 
progrès de la technologie GPS, ont permis d'étudier en détail les déplacements spatiaux de 
ce grand carnivore dans des paysages influencés par l'homme. Nous avons étudié l'utilisation, 
la sélection de l'habitat et la longueur des déplacements des loups par rapport aux plans d'eau 
dans la forêt boréale pendant l'hiver. Nous avons émis l'hypothèse que les loups choisissent 
les plans d'eau les plus grands pendant les périodes de gel et les utilisent comme couloirs de 
déplacement pour se déplacer efficacement, à l'instar des routes forestières. Nous avons 
utilisé des analyses de sélection des pas à partir des données de 71 loups adultes équipés de 
colliers GPS dans 44 territoires de loups en Scandinavie afin d'étudier la sélection de l'habitat 
en fonction des plans d'eau, de l'heure de la journée et de la saison. L'étude comprenait plus 
de 50 000 positions GPS enregistrées toutes les 4 heures entre 2001 et 2023. Les loups ont 
choisi les lacs et les rivières pendant les périodes de gel, en particulier la nuit, la longueur de 
leurs pas augmentant lorsqu'ils se déplaçaient sur la glace. La neige profonde a généralement 
entravé la longueur des pas des loups, mais pas plus sur l'eau gelée que dans d'autres habitats. 
Ces résultats indiquent que les loups utilisent les plans d'eau gelés comme couloirs de 
déplacement pour faciliter leur mobilité pendant l'hiver, peut-être afin de réduire le risque de 
rencontre avec des humains. Nos conclusions soulignent la capacité d'adaptation des loups 
et, plus généralement, contribuent à notre compréhension des schémas de déplacement et 
de l'utilisation de l'espace par les mammifères dans la zone boréale. © 2025 Les auteurs). 
Publié par Elsevier Ltd pour le compte de l'Association for the Study of Animal Behaviour. 
Il s'agit d'un article en libre accès sous licence CC BY 
(http:/|creativecommons.org/licenses/by 4.0|). 
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INTRODUCTION 
Les plans d'eau relient les systèmes trophiques aquatiques et terrestres, augmentant ainsi la 

productivité, la richesse et la diversité des espèces dans les zones environnantes (Burgis et 

al., 2007). La plupart des mammifères terrestres sont en partie liés aux zones riveraines, car 

celles-ci constituent la principale source d'eau douce nécessaire à leur hydratation, à leurs 

fonctions corporelles et à leur thermorégulation (Campbell & Norman, 1998 ; Degen, 1997). 

Plusieurs mammifères prédateurs terrestres se sont adaptés pour utiliser l'eau, comme les 

ours bruns, Ursus arctos, qui chassent le saumon migrateur, Oncorhynchus keta (Levi et al., 2020 ; 

Mangipane et al., 2020) ; les jaguars, Panthera onca, qui chassent des proies aquatiques (Franco 

et al., 2018) ; et les loups, Canis lupus, qui tendent des embuscades aux castors d'Amérique du 

Nord, Castor canadensis, et pêchent (Freund et al., 2023 ; Gable et al., 2018). 

 

Les plans d'eau sont fortement affectés par la saisonnalité, en particulier dans les régions 

boréales et arctiques de l'hémisphère nord. Les grandes étendues d'eau libre (lacs et, dans une 

moindre mesure, rivières) pendant l'été peuvent entraver les déplacements et fragmenter le 

paysage (Leblond et al., 2016 ; Newton et al., 2017) tout en fournissant des ressources. En 

hiver, une grande partie de cette eau gèle et laisse place à de nouveaux terrains (Banfield, 

1954). Cela peut faciliter les déplacements, réduisant ainsi les coûts énergétiques. Par 

exemple, les ours polaires, Ursus maritimus (Pagano et al., 2021), les renards arctiques, Vulpes 

lagopus (Pamperin et al., 2008) et les caribous, Rangifer tarandus caribou (Leblond et al., 2016), 

utilisent la glace (de mer) comme partie intégrante de leur domaine vital et pour leurs 

mouvements de migration et de dispersion. Cependant, la question de savoir si et comment 

la disponibilité des plans d'eau affecte l'écologie et l'utilisation de l'espace par les espèces 

terrestres dans les écosystèmes boréaux, en particulier en Scandinavie, est un sujet négligé 

dans la recherche écologique. 

 

Le loup gris, C. lupus, l'un des principaux prédateurs au sommet de la chaîne alimentaire des 

écosystèmes boréaux, a recolonisé une grande partie de l'Europe du Nord depuis sa quasi-

extinction (Chapron et al., 2014 ; Ordiz et al., 2015 ; Wabakken et al., 2001). Il a été démontré 

précédemment que les loups utilisent les plans d'eau pour se nourrir et se déplacer en 

Amérique du Nord (Latham et al., 2011 ; Mech, 1981), en particulier le long de la côte nord-

ouest du Pacifique (Roffler et al., 2018). Par exemple, on a constaté que les loups chassent 

fréquemment près des plans d'eau (Bojarska et al., 2017 ; K. E. Kunkel & Pletscher, 2000) et 

sur la glace (Kauffman et al., 2007 ; McPhee et al., 2012 ; Webb, 2010), tandis que les proies 

ongulées cherchent refuge dans l'eau comme stratégie de survie (Mech et al., 2015). De plus, 

les plans d'eau gelés pourraient servir de corridors de déplacement (Kingdon et al., 2025 ; 

Kittle et al., 2017 ; Newton et al., 2017), à l'instar des routes, des sentiers et des lignes 

électriques (Johnson-Bice et al., 2023 ; Muhly et al., 2019). Cependant, l'utilisation des 

infrastructures humaines par les loups, en particulier les routes principales, est principalement 

limitée à la nuit et varie en fonction de la densité routière, probablement afin de maintenir 

un comportement discret vis-à-vis des humains (Bojarska et al., 2020 ; Zimmermann et al., 

2014). Ainsi, les plans d'eau gelés peuvent être utilisés comme corridors de déplacement 

lorsque l'influence humaine est forte, car les loups ont tendance à éviter les zones à forte 

densité humaine, qu'ils perçoivent comme un risque (Hebblewhite & Merrill, 2008 ; Ordiz et 

al., 2015). À l'inverse, les grands fleuves sont situés au fond des vallées, où la neige est moins 
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profonde et où les proies s'accumulent pendant l'hiver (Bunnefeld et al., 2011 ; Mysterud et 

al., 2011 ; Ordiz et al., 2020), mais où se trouvent également des routes et des habitations. 

 

On sait que la neige affecte les mammifères de la zone boréale (Boelman et al., 2019), 

entraînant une augmentation des coûts énergétiques liés aux déplacements (Crête & Larivière, 

2003) et une diminution de l'activité motrice (Droghini & Boutin, 2018a, 2018b ; Melin et al., 

2023). Par conséquent, les loups pourraient choisir des habitats où la profondeur de neige 

est moindre pendant les périodes de fortes chutes de neige (K. Kunkel & Pletscher, 2001). 

La neige pourrait être moins profonde sur l'eau gelée, car elle fond et gèle à plusieurs reprises 

sur la glace et forme de la neige-glace (Jeffries et al., 2005), ou elle est emportée par le vent 

sur les grands lacs (Bengtsson, 1986 ; Burgis et al., 2007) ou commencer à s'accumuler plus 

tardivement que sur les terres environnantes si l'eau n'est pas encore gelée lors des premières 

chutes de neige. Cependant, les routes forestières sont déneigées de manière irrégulière 

(Zimmermann et al., 2014) et seulement partiellement, ce qui entraîne probablement une 

augmentation du trafic humain sur les sections déneigées et une accumulation de neige 

profonde défavorable à la mobilité sur les sections non déneigées. 

 

Dans l'ensemble, on sait peu de choses sur l'importance de l'eau pour les loups en Europe, 

y compris en Scandinavie, et sur l'influence de la glace. L'objectif principal de cette étude 

était d'étudier l'utilisation et la sélection de l'habitat des loups par rapport aux plans d'eau 

pendant l'hiver. Nous avons émis l'hypothèse (H1) que les loups sélectionneraient les plans 

d'eau en fonction de leur capacité à faciliter ou à entraver leurs déplacements. Nous avons 

prédit que les loups choisiraient les plans d'eau plus grands recouverts de glace (lacs, rivières) 

pour les utiliser comme couloirs de déplacement (similaires à des routes), mais qu'ils les 

éviteraient pendant les périodes sans glace, car ceux-ci pourraient alors plutôt entraver leurs 

déplacements (alors que nous nous attendions à ce que les petits cours d'eau ne facilitent ni 

n'entravent les déplacements, indépendamment de la couverture de glace). 

 

De plus, nous avons émis l'hypothèse (H2) que les loups adapteraient leur utilisation des 

plans d'eau en fonction de l'heure de la journée, en fonction de leurs habitudes d'activité et 

du risque de rencontre avec des humains. Nous avons prédit qu'ils utiliseraient davantage les 

plans d'eau gelés pendant la nuit, lorsque les loups sont généralement plus actifs et que le 

risque de rencontre avec des humains est faible, et que pendant la journée, les loups 

choisiraient les rivières recouvertes de glace pour se déplacer plutôt que les routes ou les lacs 

(dépourvus de couverture végétale) afin de réduire le risque de rencontre avec des humains. 

En outre, nous avons émis l'hypothèse (H3) que les distances parcourues par les loups 

varieraient en fonction des caractéristiques des plans d'eau et de la profondeur de la neige, 

en raison de leur incidence sur l'efficacité des déplacements. Nous avons donc prédit une 

augmentation de la longueur des pas des loups lorsqu'ils se déplacent sur la glace, car les 

plans d'eau gelés facilitent les déplacements linéaires et peuvent présenter une profondeur de 

neige moindre que les habitats environnants. Enfin, nous avons émis l'hypothèse (H4) que 

la profondeur de la neige influerait sur l'utilisation des routes forestières par les loups, selon 

que celles-ci sont déneigées ou non. Nous avons prédit que les loups réduiraient leur 

utilisation des routes forestières lorsque la neige est plus profonde et que les routes ne sont 

pas déneigées, car la neige plus profonde entrave l'efficacité des déplacements, les obligeant 

à choisir des sections de route déneigées où le risque de rencontre avec des humains est plus 

élevé (en raison de la concentration du trafic à ces endroits). À travers ces hypothèses, cette 
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étude visait à explorer le comportement adaptatif des loups en réponse aux 

caractéristiques naturelles des plans d'eau et aux changements de température pendant l'hiver. 

 

 
 
Figure 1. Carte de la zone d'étude en Scandinavie, montrant les polygones convexes minimaux (MCP) à 100% des 44 

territoires hivernaux des loups 

 

MATERIEL et METHODES 
Zone d'étude et animaux 

L'étude a été menée au cœur de l'aire de reproduction de la population Scandinave de loups 

en Norvège et en Suède (Fig. 1). Nous avons utilisé les données GPS de 71 loups adultes 

territoriaux (31 femelles, 40 mâles, taille moyenne de la meute : 6 ; Chapron et al., 2016), 

collectées entre février 2001 et novembre 2023 (voir Tableau S1 dans les informations 

complémentaires) par le projet de recherche Scandinave sur les loups (SKANDULV). Les 

taux de fixation ont été fixés à un intervalle standard de 4 heures et les données de position 

ont été collectées dans le système de base de données Wireless Remote Animal Monitoring 

(WRAM) pour la validation et la gestion des données (Dettki et al., 2013). Les territoires 

hivernaux des loups (N = 44, 100% MCP entre le 10 octobre et le 1er mai) avaient une 

superficie moyenne (± SD) de 1068 ± 853 km2 par territoire (Fig. 1). Les territoires étaient 

principalement couverts de forêts boréales de conifères (69 ± 9 %), suivies de zones ouvertes, 

comprenant principalement des tourbières, des prairies naturelles et des zones montagneuses 

(20 ± 11%), des lacs (6 ± 4%), d'autres forêts (3 ± 2%), des zones agricoles (2 ± 3%), rivières 

(0,2 ± 0,2%) et zones urbanisées (0,4 ± 0,7% ; Agence Européenne pour l'environnement, 

2024b). Les forêts étaient dominées par le pin sylvestre (Pinus sylvestris) et l'épicéa commun 

(Picea abies), mélangés à des espèces à feuilles caduques telles que le bouleau pubescent (Betula 

pubescens), le peuplier tremble (Populus tremula), le saule (Salix sp.) et l'aulne (Alnus sp.). La 

longueur moyenne (écart-type) des routes forestières (en gravier) était de 1 182 ± 940 km par 

territoire de loups, avec une densité de routes forestières de 1,14 ± 0,24 km/km2. Les routes 

principales (goudronnées) avaient une longueur moyenne de 265 ± 253 km par territoire et 

la densité des routes principales était égale à un quart de la densité des routes forestières (0,28 

± 0,16 km/km2). La densité des bâtiments dans les territoires était de 2,14 ± 1,58 bâtiments 
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par km2. Les territoires avaient une densité de population humaine moyenne de 8,32 

personnes par km2 (Earth Science Data System, NASA, 2024). La longueur moyenne du 

rivage était de 2012 ± 1598 km par territoire (lacs 605 ± 516 km, rivières 286 ± 342 km, 

ruisseaux 1120 ± 883 km). La densité fluviale par territoire était de 0,22 + 0,14 km/km2. La 

superficie moyenne couverte par les lacs par territoire était de 60 ± 57 km2. La principale 

proie des loups Scandinaves est l'élan, Alces alces, qui représente 73% de la biomasse 

alimentaire pendant l'hiver, le chevreuil étant une espèce proie secondaire (Sand et al., 2016). 

Les proies plus petites comprennent le castor Eurasien (Castor fiber), le blaireau (Meles meles), 

le renard roux (Vulpes vulpes), le lièvre variable (Lepus timidus), le tétras lyre (Tetrao urogallus) et 

le tétras lyre (Lyrurus tetrix) (Di Bernardi et al., 2021 ; Sand et al., 2016). 

 

Préparation des données GPS 

L'ensemble de données original comprenait 72 360 positions GPS hivernales, définies entre 

le 10 octobre (généralement la première couverture de glace) et le 1er mai (généralement la 

dernière couverture de glace) pour 92 loups. Nous avons supprimé les 7 premiers jours de 

données après la capture d'un individu et avons utilisé les données des hivers où un individu 

disposait de plus de 14 jours de données. De plus, comme les couples reproducteurs se 

déplacent principalement ensemble (Carricondo-Sanchez et al., 2020 ; Nordli et al., 2023), 

nous n'avons conservé que l'individu présentant le plus grand nombre de positions GPS par 

territoire et par hiver si les deux adultes étaient équipés d'un collier. Nous avons converti les 

positions GPS individuelles des loups en traces, à l'aide de la fonction make_track du package 

R amt (Signer et al., 2019, 2024), pour l'analyse de sélection des étapes (SSA) (Avgar et al., 

2016) dans R (R Core Team, 2024). Nous avons rééchantillonné les traces à des positions 

toutes les 4 heures avec une tolérance de 15 minutes, puis nous les avons transformées en 

pas (distance parcourue entre les positions GPS toutes les 4 heures) à l'aide de la fonction 

steps_by_burst. Après le rééchantillonnage, nous avons obtenu 50 077 pas réels toutes les 4 

heures provenant de 71 individus (44 territoires). Chaque pas réel comprend une position de 

départ et d'arrivée, un angle de virage et une longueur de pas. À l'aide de la fonction 

random_steps, nous avons généré 10 pas aléatoires pour chaque pas réel (Signer et al., 2019 ; 

Zimmermann et al., 2014). Cela a permis de créer un ensemble de données regroupant les 

pas des loups, chaque ensemble comprenant un pas réel et 10 pas aléatoires, pour un total 

de 549 871 pas. Chaque ensemble de pas réels et aléatoires s'est vu attribuer un identifiant de 

pas. 

 

Données climatiques 

Pour déterminer les périodes pendant lesquelles les plans d'eau étaient recouverts de glace 

(ci-après « périodes de glace »), nous avons utilisé les données de température quotidiennes 

obtenues à partir du package R nasapower (Sparks et al., 2024), en récupérant les données de 

la NASA avec une résolution de 0,5 × 0,625 degré (NASA Langley Research Center POWER 

Project, 2024). Nous avons récupéré les températures moyennes quotidiennes en °C à 2 m 

au-dessus du sol pour chaque centroïde de territoire. Comme il n'existe pas de données 

publiques disponibles sur la couverture de glace dans la zone d'étude, et que les différents 

plans d'eau gèlent à des moments et dans des conditions différentes, nous avons défini les 

périodes de glace en fonction d'un ensemble d'exigences de base et d'indices climatiques 

standard (Reig-Gracia et al., 2021). Cela sert d'indicateur et permet de saisir la majeure partie 

de la période hivernale pendant laquelle les plans d'eau sont gelés. La période de gel 
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commence lorsque les températures moyennes quotidiennes de l'air sont inférieures à 0°C 

pendant 14 jours consécutifs (gel moyen). La période de gel se termine lorsque la 

température moyenne quotidienne est supérieure à 0°C pendant 10 jours consécutifs. Les 

dates des périodes de gel ont ensuite été mises en correspondance avec les positions des 

loups par date. Cela a permis de créer une colonne binaire indiquant les plans d'eau recouverts 

de glace (= 1) ou non recouverts de glace (= 0) pour chaque territoire et chaque hiver. En 

outre, nous avons récupéré les données quotidiennes moyennes sur l'épaisseur de la neige 

en cm pour chaque territoire et chaque hiver à partir du package nasapower (Sparks et al., 

2024). 

 

Variables paysagères et humaines 

Pour les variables paysagères et anthropiques, nous avons utilisé plusieurs couches 

vectorielles et raster, qui ont été traitées dans QGIS 3.28.14-Firenze (QGIS Development 

Team, 2024). Les données vectorielles SIG pour l'eau, les routes et les bâtiments ont été 

récupérées auprès de la Direction Norvégienne des ressources en eau et de l'énergie (NVE, 

2024) et N50-kartdata auprès de l'Autorité cartographique Norvégienne (Kartverket, 2024) 

pour la Norvège, et Topografi 50 auprès du Service topographique suédois pour la Suède 

(Lantmäteriet, 2024). Nous avons classé les plans d'eau en lacs, rivières (> 5 m de largeur) ou 

ruisseaux (tous les plans d'eau plus petits). Nous avons classé les routes en routes forestières 

ou routes principales. Les routes forestières étaient principalement des routes en gravier, 

tandis que les routes principales étaient goudronnées. Nous avons utilisé la densité de lignes 

dans QGIS pour générer des cartes de densité des routes forestières et des routes principales. 

Nous avons utilisé le raster Tree Cover Density de 2012 (résolution spatiale de 20 m), 2015 

(20 m) et 2018 (10 m ; Agence européenne pour l'environnement. 2024a) pour tenir compte 

du type d'habitat, les densités élevées indiquant des forêts denses et les densités faibles 

indiquant des habitats ouverts. Nous avons utilisé un raster de modèle numérique d'élévation 

(MNE), composé de données provenant du DTM50 pour la Norvège (Kartverket, 2024) et 

du quadrillage Markhöjd-modell 50 pour la Suède (Lantmäteriet, 2024), tous deux avec une 

résolution de 50 × 50 m. Enfin, nous avons utilisé le MNE pour générer une couche de 

pente à l'aide de la fonction de pente dans QGIS. 

 

Nous avons ensuite calculé les distances entre le lac, la rivière, le ruisseau, la route principale, 

la route forestière et le bâtiment les plus proches à la fin de chaque étape. Nous avons 

également extrait l'altitude, la pente et les densités des routes principales, des routes 

forestières et de la couverture arborée à la fin de chaque étape. Afin de déterminer si une 

étape se trouvait sur l'eau, nous avons créé une zone tampon de 10 m autour des plans d'eau 

afin de minimiser les étapes potentielles sur les rivages et de tenir compte simultanément des 

erreurs GPS potentielles. Des études antérieures ont utilisé des distances variables pour 

classer les positions des loups sur des éléments linéaires, en tenant généralement compte des 

distances comprises entre 0 et 50 m par rapport à l'élément, en fonction de l'objectif de 

l'étude (Whittington et al., 2005 ; Zimmermann et al., 2014). Nous avons utilisé le même seuil 

pour déterminer si les positions des loups se trouvaient sur des routes forestières ou des 

routes principales. Afin de tenir compte des habitudes des loups, qui sont principalement 

actifs la nuit et se reposent pendant la journée (Mech, 1992 ; Sand et al., 2005 ; Sunde et al., 

2024 ; Theuerkauf et al., 2003), les ensembles de données ont été divisés en jour et nuit à 

l'aide du package suncalc (Thieurmel & Elmarhraoui, 2022), que nous avons utilisé pour 

calculer les heures de lever et de coucher du soleil pour chaque territoire et chaque date. Les 
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positions prises entre le lever et le coucher du soleil ont été classées comme journalières et 

celles entre le coucher et le lever du soleil comme nocturnes. Pour les analyses de sélection 

des pas, nous avons classé chaque pas en fonction de son horodatage de fin, tandis que pour 

les analyses de longueur des pas, nous avons utilisé l'horodatage médian entre le début et la 

fin du pas. 

 

Analyses statistiques 

Tout d'abord, nous avons exploré les schémas spatiaux des loups par rapport aux plans 

d'eau en comparant les proportions de positions qui se terminaient sur des plans d'eau en 

fonction du type de plan d'eau (lac, rivière, ruisseau), du jour ou de la nuit et des périodes 

avec ou sans glace. Nous avons utilisé un ensemble de modèles candidats (Tableau 1) pour 

analyser la sélection de l'habitat, consistant en des modèles linéaires généralisés mixtes 

(GLMM) avec une famille binomiale et un lien logit à l'aide du package glmmTMB (Brooks 

et al., 2017). Comme variable de réponse, nous avons utilisé un terme binaire de 1 pour les 

pas réels et de 0 pour les pas aléatoires. Les modèles complets (Tableau 1) comprenaient la 

présence sur un plan d'eau (on = 1) ou non (off = 0 ; séparément pour les lacs, les rivières et 

les ruisseaux) comme variables prédictives principales, y compris les interactions avec la 

variable binaire pour la période de glace. Le terme binaire pour la présence sur les routes 

forestières a été inclus en interaction avec la profondeur de la neige. En outre, nous avons 

inclus la distance par rapport au bâtiment le plus proche, la densité des routes principales, la 

densité des routes forestières, la densité du couvert forestier, la pente et l'altitude comme 

variables prédictives supplémentaires, afin de tenir compte d'autres facteurs susceptibles 

d'influencer le choix de l'habitat des loups. Nous avons inclus l'identifiant du pas imbriqué 

dans l'identifiant du loup afin de nous assurer que le modèle comparait chaque pas réel aux 

pas aléatoires générés qui lui appartenaient. Nous avons analysé les données séparément pour 

le jour et la nuit afin de tenir compte des schémas d'activité des loups. 

 

Afin de déterminer si les loups utilisaient les plans d'eau pour se déplacer plus efficacement 

pendant l'hiver, nous avons utilisé la longueur des pas réels (définie comme la distance 

parcourue entre les positions GPS toutes les 4 heures) comme variable de réponse et avons 

exécuté des séries de modèles candidats (Tableau 1) GLMM avec une famille gamma et un 

lien logarithmique. Nous n'avons utilisé ici que les longueurs de pas supérieures à 200 m afin 

d'exclure les pas des loups au repos, et uniquement les positions GPS pendant les périodes 

de glace. Le modèle complet (Tableau 1) contenait les variables binaires indiquant si le pas 

actuel et/ou précédent se terminait sur des lacs, des rivières, des ruisseaux ou des routes 

forestières (un ou les deux sur l'eau/la route = 1, les deux hors de l'eau/la route = 0) afin 

d'analyser le déplacement vers et depuis ces éléments, y compris les interactions avec la 

profondeur de la neige. Nous avons inclus les pas se terminant sur des routes forestières 

comme variable de réponse afin de comparer l'utilisation des plans d'eau avec les couloirs de 

déplacement déjà connus. Nous n'avons pas inclus les étapes sur les routes principales, car 

le nombre d'étapes réelles sur les routes principales était faible (N = 156 pour tous les 

individus pendant les périodes de gel). La distance des bâtiments, la densité des routes 

principales, la densité des routes forestières, l'altitude, la pente et la densité du couvert 

forestier ont été incluses comme effets fixes et l'identifiant du loup comme effet aléatoire. Là 

encore, les données ont été analysées séparément pour le jour et la nuit. 
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Tableau 1. Modèles candidats pour la sélection de l'habitat, y compris le modèle complet et le modèle à interception 
seule, pour les analyses de la sélection de l'habitat et de la longueur des pas 

 

 

Toutes les variables continues ont été mises à l'échelle et testées pour leur corrélation. La 

distance par rapport aux routes principales n'a pas été incluse dans les analyses, car la distance 

par rapport aux routes principales et la densité des routes principales (corrélation de Pearson 

r = -0,63) étaient fortement corrélées. Pour chaque analyse, nous avons créé un ensemble de 

huit modèles candidats basés sur nos hypothèses, y compris un modèle complet et un modèle 

à interception seule (Tableau 1). Les modèles ont été comparés à l'aide du package MuMin 

(Barton, 2024) et le meilleur modèle a été sélectionné sur la base de l'AlCc (Tableaux S3 à 

S6). Les estimations des variables à effet fixe dont les intervalles de confiance (IC) à 95% 

chevauchaient zéro ont été considérées comme non informatives (Arnold, 2010 ; Tableaux 

S5 et S6). Les graphiques de sélection montrent la force de sélection relative (RSS sur une 

échelle logarithmique, calculée à partir du coefficient de sélection relative pour « on » divisé 

par « off » (Avgar et al., 2017). 

 

Note éthique 

Les loups (N = 92) ont été suivis sur la neige, immobilisés à l'aide d'un pistolet à fléchettes 

alimenté au COz depuis un hélicoptère et équipés de colliers GPS (GPS-Simplex ou Tellus, 

TVP Positioning, Lindesberg, Suède, et GPS-Plus, Vectronic Aerospace, Berlin, Allemagne, 

https:/| www.vectronic-aerospace.com ; Sand et al., 2005). La durée de la poursuite en 

hélicoptère a toujours été réduite à quelques minutes (moyenne de 5,75 min, intervalle de 1,0 

à 20,0 min, médiane de 1,0 min) et la durée totale de l'anesthésie (de l'injection de la fléchette 

à la réveil) était en moyenne de 90,3 min (intervalle de 17 à 160 minutes, médiane de 98,5 

min ; Ausilio, n.d.). Toutes les procédures de capture, de manipulation et de pose de colliers 

ont été effectuées par du personnel qualifié, conformément à des protocoles biomédicaux 

standardisés (Arnemo & Evans, 2017) et aux directives internationales (Comité d'éthique de 

l'ASAB/Comité de protection des animaux de l'ABS, 2025). 

 

Les autorisations et approbations éthiques nécessaires ont été fournies par l'Agence suédoise 

pour le bien-être des animaux (n° 5.8.18-18473/2020, C 150/ 15, 407/12) et le Comité 

norvégien d'éthique pour les animaux de laboratoire (FOTS ID 7224, 15370 et 26561). Le 

poids des colliers GPS ne dépassait pas 2% du poids corporel des loups et ceux-ci étaient 

équipés d'unités mécaniques préprogrammées pour se détacher après 900 jours (même en 

cas de défaillance prématurée de la batterie). Les colliers GPS ont fonctionné en moyenne 

(± SD) pendant 148 ± 146 jours, avec un taux de réussite moyen de 85 ± 14%. 
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Pour la période 1998-2024, six cas de mortalité liée à la capture ont été recensés (2,7% des 

individus, 1,9% des captures), voir Arnemo et al. (2006) et Liberg et al. (2011). 

 

 
Figure 2. Diagrammes en boîte comparant les pourcentages de positions GPS de 71 loups individuels sur (a) des lacs, 
(b) des rivières et (c) des ruisseaux, en comparant les périodes sans glace (colonnes de gauche) et les périodes avec 

glace (colonnes de droite). Les graphiques de la rangée du milieu montrent les pourcentages de positions GPS des loups 
sur (d) les lacs, (e) les rivières et (f) les ruisseaux, par rapport à la couverture (%) de ces plans d'eau par territoire. Les 
formes indiquent la nuit (triangles) et le jour (cercles), et les couleurs indiquent les périodes de glace (bleu) et les périodes 
sans glace (rouge). La ligne pointillée indique les positions proportionnellement à la disponibilité. Le graphique du bas 
(g) montre la longueur moyenne des pas (km) pour chaque loup, divisée par lacs, rivières, ruisseaux et hors de toutes les 

caractéristiques, et séparée par nuit et jour. 
 
Les graphiques (a) à (f) sont basés sur l'ensemble des données, tandis que (g) est basé uniquement sur les pas actifs 
(longueur des pas > 200 m) pendant les périodes de glace. Les boîtes à moustaches des graphiques (a) à (c) et (g) 
représentent la médiane, l'écart interquartile (IQR) et la dispersion des données (moustaches), tandis que les points 

dispersés indiquent les observations individuelles, les valeurs au-delà des moustaches représentant les valeurs aberrantes 
statistiques (1,5 x IOR). 

 

 

RESULTATS 
Les positions GPS des loups qui se sont terminées sur l'eau tout au long de l'hiver ont 

représenté en moyenne (± SE) 6,9 ± 0,6% du total des positions (Tableau S2, Figure 2). La 

proportion de positions sur des plans d'eau était 2,2 fois plus élevée pendant les périodes de 
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gel (8,6 ± 0,9%) que pendant les périodes sans glace (3,9 ± 0,4%). Cette utilisation accrue 

des plans d'eau pendant les périodes de glace concernait les lacs et les rivières, avec des 

proportions de positions sur l'eau 3,8 et 4,0 fois plus élevées pendant les périodes de glace 

que pendant les périodes sans glace, respectivement (Tableau S2). Les ruisseaux étaient 

légèrement moins utilisés pendant les périodes de glace que pendant les périodes sans glace 

(Tableau S2). 

 

Sélection de l'habitat 

Pour les analyses diurnes et nocturnes, le modèle complet était le modèle le plus performant 

(Tableaux S3 et S5). Pendant les nuits sans glace, les loups évitaient les lacs et n'évitaient ni 

ne choisissaient les rivières (Fig. 3a). Pendant les nuits avec couverture de glace, les loups 

choisissaient les lacs et les rivières (Fig. 3a). La probabilité de choisir les rivières pendant les 

périodes de gel était similaire à celle de choisir les chemins forestiers (Fig. 3a). Les ruisseaux 

n'étaient ni choisis ni évités pendant les nuits, quelle que soit la couverture de glace (Fig. 3a). 

Les loups ont choisi des distances plus importantes par rapport aux bâtiments, une densité 

de routes principales plus faible, une densité de chemins forestiers plus faible, une altitude 

plus basse, une pente plus raide et une densité de couverture arborée plus élevée (Tableau 

S5). 

 

Pendant la journée, les loups évitaient les lacs, mais moins pendant les périodes de gel (Fig. 

3b). Les loups ont choisi les rivières pendant les périodes de gel, mais n'ont montré aucune 

préférence ni aucun évitement pour les rivières pendant les périodes sans gel (Fig. 3b). Les 

ruisseaux n'étaient ni choisis ni évités, quelle que soit la période de gel (Fig. 3b). Les loups 

ont choisi les routes forestières pendant la nuit, quelle que soit la profondeur de la neige, 

tandis que l'augmentation de la profondeur de la neige les a amenés à éviter les routes 

forestières pendant la journée (Fig. 3c). Comme pendant la nuit, les loups ont choisi des 

distances plus importantes par rapport aux bâtiments, une densité moindre de routes 

principales et forestières, une altitude plus basse, une pente plus raide et une densité de 

couverture arborée plus élevée pendant la journée (Tableau S5). 

 

Longueur des pas 

Le modèle complet était le modèle le plus performant parmi les modèles candidats (Tableau 

S4). Pendant les jours et les nuits d'hiver, les loups se déplaçaient sur de plus grandes 

distances lorsqu'ils se déplaçaient sur les lacs, les rivières et les routes forestières plutôt qu'en 

dehors de ceux-ci, mais les distances étaient plus courtes pendant la journée que pendant la 

nuit (Fig. 4a). La longueur des pas diminuait généralement avec l'augmentation de la 

profondeur de la neige, également lorsqu'ils se déplaçaient sur les routes forestières et les 

rivières, mais pas lorsqu'ils se déplaçaient sur les lacs (Fig. 4b-d). La longueur des pas 

augmentait à proximité des bâtiments, lorsque la densité des routes forestières était plus 

faible, lorsque la densité des routes principales était plus élevée (uniquement la nuit), lorsque 

la pente était moins forte, lorsque l'altitude était plus faible et lorsque la densité du couvert 

forestier était plus faible (Tableau S6). 
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Figure 3. Graphiques d'effet de l'analyse de sélection par étapes (SSA) à l'aide de modèles linéaires mixtes généralisés 
(GLMM), montrant la force de sélection relative (RSS, échelle logarithmique) des ruisseaux, lacs, rivières et chemins 
forestiers pendant les périodes de gel (cercles) et les périodes sans glace (triangles) pendant l'hiver (a) la nuit et (b) le 
jour. (c) Le graphique du bas montre la RSS (échelle logarithmique) des routes forestières pendant les nuits d'hiver (ligne 

continue plus foncée) et les jours d'hiver (ligne pointillée plus claire) avec la profondeur de neige. Dans chaque 
graphique, les valeurs positives indiquent une sélection relative, les valeurs négatives indiquent un évitement relatif et 0 
indique aucune différence par rapport aux caractéristiques « hors service » (ligne horizontale en pointillés). (a) — (b) 
Les moustaches et (c) les ombres représentent les intervalles de confiance à 95 % dérivés des limites de prédiction du 
modèle. 

 

DISCUSSION 
Cette étude a examiné les schémas de déplacement et la sélection d'habitat des loups par 

rapport aux plans d'eau dans la zone boréale de Scandinavie. Nous avons constaté que les 

loups privilégiaient les lacs et les rivières pendant les périodes de gel et augmentaient la 

longueur de leurs pas lorsqu'ils se déplaçaient sur les lacs et les rivières gelés. Nous discutons 

ci-dessous de la manière dont ces résultats nous aident à mieux comprendre l'utilisation des 

plans d'eau gelés par les mammifères terrestres. 
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Figure 4. (a) Graphiques d'effet de l'analyse de la longueur des pas à partir de modèles linéaires mixtes généralisés 
(GLMM), montrant la longueur des pas lors des déplacements vers/depuis les lacs (bleu foncé), les rivières (bleu clair), 

les routes forestières (rouge) et tous les autres habitats (gris) pendant les jours d'hiver (triangles) et les nuits (cercles). Les 
graphiques du bas (b-d) montrent l'effet de la profondeur de la neige sur la longueur des pas en interaction avec (b) 
les lacs, (c) les rivières et (d) les chemins forestiers. Les lignes représentent l'effet pendant la nuit (lignes pleines) et 
pendant la journée (lignes pointillées), et les lignes grises font référence à la longueur des pas dans tous les autres 
habitats comme référence. (a) Les moustaches et (b) à (d) les ombres représentent les intervalles de confiance à 95% 

dérivés des limites de prédiction du modèle 

 

Nos résultats montrent que les loups évitaient les lacs pendant les périodes sans glace en 

hiver, ce qui indique que les grands plans d'eau ouverts créent des effets de barrière pour 

les mammifères terrestres (Leblond et al., 2016 ; Newton et al., 2017). À l'inverse, les loups 

ont privilégié les lacs et les rivières pendant les périodes de gel (H1), ce qui indique que les 

loups sont capables d'identifier et de s'adapter à ce changement saisonnier. Cette adaptation 
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est similaire à l'utilisation des eaux gelées par d'autres espèces. Par exemple, la couverture de 

glace a eu une influence positive sur les taux de déplacement et la directionnalité des caribous, 

ces derniers privilégiant la couverture de glace lorsqu'ils traversaient de grands plans d'eau 

(Leblond et al., 2016). Il n'y avait pas de sélection ou d'évitement des cours d'eau, avec ou 

sans couverture de glace, peut-être parce que les cours d'eau sont trop petits pour avoir un 

effet de barrière pour les loups (Kingdon et al., 2025) ou pour fonctionner comme des 

éléments linéaires de connexion pour les déplacements pendant les périodes glaciales, et que 

la neige profonde pourrait les recouvrir complètement dans le paysage. Les loups ont choisi 

les plans d'eau gelés principalement pendant la nuit (H2), ce qui suggère qu'ils les utilisent 

davantage lorsqu'ils sont actifs, plutôt que pendant la journée, lorsque leur activité est 

moindre (Sand et al., 2005 ; Theuerkauf et al., 2003), de manière similaire à l'utilisation des 

routes forestières (Carricondo-Sanchez et al., 2020 ; Zimmermann et al., 2014). 

 

Les plans d'eau gelés plus grands pourraient former des corridors reliant des zones clés des 

territoires des loups, à l'instar des éléments linéaires créés par l'homme, tels que les routes 

forestières (Johnson-Bice et al., 2023 ; Malcolm et al., 2020 ; Muhly et al., 2019). Des 

recherches antérieures identifiant les plans d'eau gelés comme des corridors de déplacement 

suggéraient que les loups n'utilisaient les plans d'eau gelés que dans les zones où les éléments 

anthropiques étaient peu nombreux ou absents (Kittle et al., 2017 ; Newton et al., 2017). En 

revanche, nos résultats indiquent que les loups ont choisi les plans d'eau gelés alors que les 

routes forestières étaient largement disponibles (densité moyenne de 1,14 km/km2). Les 

loups se déplaçaient plus efficacement sur la glace que lorsqu'ils ne se déplaçaient pas sur la 

glace, comme le montre la longueur de pas plus importante lorsqu'ils se déplaçaient sur des 

plans d'eau gelés plus grands, tant pendant la journée que pendant la nuit (H3). La longueur 

des pas était comparable sur les rivières gelées et les routes forestières, comme l'ont montré 

Musiani et al. (1998). 

 

De plus, l'utilisation des plans d'eau gelés pendant la nuit par les loups pourrait être corrélée 

à une forte densité de proies et à des altitudes plus basses avec moins de neige (Hjeljord, 

2001 ; Mysterud et al., 2011). Les rivières gelées, souvent situées dans des vallées, peuvent 

servir de couloirs de déplacement et de zones d'alimentation pour les proies, augmentant 

ainsi potentiellement les chances de rencontrer des proies. Par exemple, il a été démontré 

que les orignaux migrent en partie vers les vallées pendant l'hiver (Bunnefeld et al., 2011) et 

que les loups suivent leur migration saisonnière comme stratégie de chasse (Ordiz et al., 

2020). Bien que les loups ne choisissent pas nécessairement de chasser près des plans d'eau 

gelés (McPhee et al., 2012), on a constaté qu'ils tuaient fréquemment leurs proies près ou sur 

l'eau gelée (Bojarska et al., 2017 ; K. E. Kunkel & Pletscher, 2000, 2001 ; Webb, 2010). 

 

L'effet de la neige sur le choix des chemins forestiers n'a été observé que pendant la journée, 

ce qui confirme en partie l'hypothèse selon laquelle les loups utilisent moins les chemins 

forestiers lorsque la profondeur de la neige augmente (H4). Comme les routes forestières 

sont déneigées de manière irrégulière (Zimmermann et al., 2014) ou seulement partiellement, 

seules les sections déneigées facilitent une mobilité efficace (sauf lorsque l'épaisseur de neige 

est relativement faible). Cependant, pendant la journée, les routes déneigées peuvent 

également voir leur trafic humain augmenter, ce qui entraîne un compromis entre l'efficacité 

des déplacements et le risque accru de rencontre avec des humains. 
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De plus, la couverture neigeuse sera moins importante dans les forêts à forte densité d'arbres 

que dans les zones ouvertes adjacentes (y compris les routes forestières). Les coyotes sont 

connus pour choisir leur habitat à une échelle très fine, fortement influencée par l'épaisseur 

de la neige (Crête & Larivière, 2003 ; Murray & Boutin, 1991), ce qui suggère qu'un 

comportement similaire pourrait se produire chez les loups. Comme notre variable 

d'épaisseur de neige était à une échelle spatiale et temporelle grossière, nous suggérons qu'il 

pourrait exister une relation plus complexe et à plus petite échelle entre le choix des couloirs 

de déplacement par les loups et la neige que nous n'avons pu démêler. Cependant, nous 

avons constaté des effets clairs de l'épaisseur de neige sur la longueur des pas, montrant que 

la longueur des pas des loups était effectivement entravée par une neige plus profonde 

(Droghini & Boutin, 2018a), mais pas plus sur les plans d'eau et les routes que dans d'autres 

habitats. La longueur des pas des loups est restée assez stable lorsqu'ils se déplaçaient sur des 

lacs gelés avec une profondeur de neige accrue dans le territoire, ce qui pourrait s'expliquer 

par un microclimat différent sur les lacs par rapport à d'autres types d'habitats (Bengtsson, 

1986 ; Burgis et al., 2007) et par la formation de neige-glace entraînant une profondeur de 

neige moins importante sur les lacs (Jeffries et al., 2005). La longueur des pas des loups était 

plus faible sur les rivières gelées uniquement pendant la journée, ce qui suggère que les loups 

n'utilisent peut-être pas les rivières pour se déplacer sur de longues distances pendant la 

journée. 

 

Lorsqu'on interprète la longueur des pas par rapport à des éléments linéaires, qu'ils soient 

artificiels ou naturels, il est important d'aborder les conclusions avec prudence, car ces 

résultats doivent être nuancés et sont mieux compris lorsqu'ils sont combinés à d'autres 

facteurs importants pour les loups. Les éléments linéaires conduisent à des déplacements 

plus directs, augmentant ainsi directement la probabilité de distances plus longues entre les 

pas (Dickie et al., 2017, 2020). L'augmentation de la longueur des pas sur les éléments 

linéaires confirme cette hypothèse, mais, combinée aux résultats sur la sélection de l'habitat, 

notre étude montre que les loups ont activement choisi les plans d'eau gelés comme couloirs 

de déplacement. L'intervalle d'échantillonnage de 4 heures de nos données GPS était trop 

grossier pour analyser en détail les schémas d'utilisation de l'espace par les loups sur les plans 

d'eau gelés. Enfin, notre étude a été limitée par notre estimation des périodes de gel, car nous 

ne disposions pas de données détaillées sur la couverture de glace. Par conséquent, nos 

estimations n'ont pas pu tenir compte des différences de type, de taille et de profondeur des 

plans d'eau, d'altitude, de débit ou de température de l'eau, qui pourraient affecter la 

couverture et l'épaisseur de la glace. 

 

Nos résultats apportent de nouvelles informations sur la façon dont les loups utilisent l'eau 

et contribuent à notre compréhension de la mobilité des mammifères dans les régions 

boréales. Nous montrons que les loups sont très adaptables en ce qui concerne leur sélection 

d'habitat, utilisant les plans d'eau gelés pour se déplacer efficacement en hiver. Afin de mieux 

comprendre si les loups utilisent les plans d'eau à d'autres fins, telles que la chasse et/ou 

comme points de rencontre, de futures études pourraient examiner des données GPS à plus 

grande échelle permettant d'analyser les regroupements GPS, les sites de chasse et des 

comportements plus spécifiques. Par exemple, le fait de relier les sites de chasse et la densité 

des élans à l'eau pourrait expliquer davantage l'utilisation des plans d'eau comme stratégie de 

chasse en été comme en hiver. De même, une étude plus approfondie des sites de tanières, 

des lieux de rendez-vous et des lieux de repos pourrait permettre de déterminer l'importance 
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de la disponibilité de l'eau pendant la reproduction, l'élevage des petits et le repos. La prise 

en compte de l'effet de la glace, en combinaison avec d'autres variables telles que la neige et 

les objets fabriqués par l'homme, peut contribuer à notre compréhension des schémas de 

déplacement saisonniers et de l'utilisation de l'espace par les mammifères dans la zone 

boréale. 
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