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Résumé

Contexte

Les especes proies peuvent adopter des comportements de déplacement anti-prédateurs
afin de réduire le risque de prédation, notamment des réponses proactives a un risque
chronique ou prévisible, et des réponses réactives a un risque aigu ou imprévisible. Ainsi,
a tout moment, le choix de déplacement des proies peut refléter un compromis entre
proactivité et réactivité. Dans les études précédentes, la proactivité et la réactivité ont
généralement été considérées séparément, ce qui néglige leur influence potentiellement
simultanée sur les décisions de déplacement des animaux et leur utilisation globale de I'espace.
Méthodes

Dans cette étude, nous avons analysé comment la proactivité et la réaction interagissent pour
faconner les mouvements des cerfs élaphes (Cervus elaphus) équipés d'un collier GPS en
réponse a la chasse par les humains. A l'aide d'un inventaire exhaustif des événements de
chasse au cetf élaphe et d'une densité de couverture foresticre a trés haute résolution
(LIDAR), nous avons combiné des modeles de mesure des mouvements (déplacement et
longueur du trajet) et intégré des fonctions de sélection des étapes afin d'étudier les réponses
des mouvements anti-prédateurs aux risques mortels a différentes échelles spatio-
temporelles, en tenant compte d'un paysage dynamique de risques.

Résultats

Nos résultats montrent que les cerfs élaphes évitaient de maniere proactive les zones a risque
chronique ou sélectionnaient une couverture forestiere la ou et quand le risque était
prévisiblement élevé. Cependant, lorsque le risque était inévitable, la couverture forestiere
n'était plus sélectionnée, mais modulait uniquement une réponse réactive selon un
continuum « rester ou partir » Cette réaction était encore plus évidente lorsque
l'environnement était inconnu, soulignant l'importance de la mémoire dans ces schémas de
réaction.

Conclusions

Nous décrivons comment la proactivité et la réaction fusionnent dans une séquence anti-
prédateur de décisions de mouvement interconnectées chez un grand herbivore, et discutons
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de la maniere dont ce résultat peut aider a démeéler les conséquences écologiques des réponses
comportementales a la prédation. Enfin, nous jetons les bases d'études plus approfondies
sur les origines des similitudes et des différences entre les réponses de mouvement proactives
et réactives.

Mots-clés : Dynamique prédateur-proie, Paysage de la peur, Calendrier de la peur, Bio-
logging, Déplacement, Longueur du trajet, iSSA, Approche intégrative, Chasse, Cervus elaphus

CONTEXTE

Eviter la prédation tout en s'assurant d'acquérir suffisamment de ressources est un défi
constant pour les especes proies sauvages. Lorsque les proies recherchent des occasions de
se noutrtir, elles s'exposent souvent a un risque de prédation plus élevé [1], car les prédateurs,
a leur tour, cherchent également a maximiser leurs gains de condition physique en chassant
lorsque et la ou les probabilités de rencontre et de capture sont élevées [2, 3]. Les
comportements anti-prédateurs peuvent réduire le risque de prédation, mais ils sont
compensés par d'autres couts liés a la condition physique [4], tels qu'une reproduction réduite
[5, 6], une croissance plus lente [7] et/ou une survie diminuée [8]. En fin de compte, les
proies doivent continuellement évaluer les cotts et les avantages [9, 10], en trouvant un
compromis entre la prévention de la prédation et 'acquisition de ressources, ce qui influe
également sur l'utilisation de l'espace, entre autres comportements. Comme le risque de
prédation et la distribution des ressources varient dans I'espace et dans le temps, les décisions
des proies en matiere de déplacement et d'utilisation de l'espace refletent également leur
connaissance de ces variations et des écarts par rapport a la prévisibilité spatiale et temporelle.
Paradoxalement, cependant, la plupart des approches actuelles visant a quantifier le
compromis entre nourriture et risque [11] et ses conséquences sur le comportement des
proies [12] supposent généralement une fixité dans I'une ou l'autre de ces dimensions [13],
en se concentrant soit sur la répartition du temps comportemental (par exemple, la vigilance
[14], « abandon des densités » de ressources [15]) ou la sélection de 1'habitat en fonction des
schémas spatiaux de risque a long terme, appelés « paysage de la peur » ([16] ; voir [17] pour

une revue).

A l'inverse, I'hypothése de la répartition des risques [18, 19] propose que les proies ajustent
l'intensité de leurs réponses anti-prédateurs non seulement en fonction du niveau de risque
immédiat (ou risque aigu), mais aussi en fonction de la répartition du risque dans le temps,
en tenant compte de sa fréquence et de son intensité par rapport aux niveaux de fond (ou
risque chronique). Nous contribuons ici a ce cadre en examinant comment les réponses
proactives aux risques chroniques ou prévisibles et les réponses réactives aux risques aigus
ou imprévisibles [20] émergent simultanément tout au long de la « séquence de prédation »
(21, 22].

Comme la prédation peut étre segmentée en différentes étapes a différentes échelles spatio-
temporelles (la « séquence de prédation » [21] : rencontre-détection-identification-attaque-
soumission-consommation), les comportements de mouvement anti-prédateurs peuvent
cibler différentes étapes de cette séquence [21, 23] : les comportements anti-prédateurs
proactifs visent généralement a réduire les probabilités de rencontre et/ou de détection sur
la base de l'expérience cumulative antérieure du risque, qui peut étre percu comme
chronique dans le paysage [24], variable de maniére prévisible dans le temps [18, 25] et/ou

associé de maniere prévisible a des contextes environnementaux (pat exemple, type d'habitat
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[26] ; caractéristiques de I'habitat [27]). D'autre part, les comportements anti-prédateurs
réactifs visent généralement a réduire les probabilités d'attaque et/ou de mise a mort sur la
base d'indices directs et soudains de risque qui sont aigus ou imprévisibles pour la proie [20,
27] (pat exemple [28, 29]). L'expression de ces comportements anti-prédateurs chez les
especes proies nécessite des capacités sensorielles et cognitives [30].

En effet, le comportement réactif implique la perception de sighaux de risque, tandis que le
comportement proactif nécessite en outre des associations entre le risque et le contexte (par
exemple, moment risqué de la journée, caractéristique risquée de l'habitat), et peut étre
«inné » [31, 32] et/ou déclenché par la connaissance d'expériences passées [33] et la mémoire
de celles-ci [34]. En conséquence, la familiarité avec l'environnement [35, 36] peut moduler
le choix de I'habitat [37] et le choix du comportement [29].

Le succes des comportements anti-prédateurs proactifs et réactifs adoptés par les proies
dépend de la stratégie de chasse du prédateur, qui peut avoir des conséquences spatiales et
temporelles sur la perception du risque [38]. Par exemple, les prédateurs qui chassent a courre
ont tendance a augmenter la perception du risque de leurs proies dans les zones ouvertes,
tandis que les prédateurs qui tendent des embuscades ont cet effet dans les habitats couverts
[39]. Les chasseurs humains, bien qu'ils présentent une grande diversité de modes de chasse,
ont tendance a choisir des zones offrant une bonne visibilité afin d'améliorer leur succes de
chasse [40]. Les perturbations humaines constituent également une forme de risque [41, 42],
et les ongulés vivant dans des paysages anthropiques sont connus pour alterner entre les
zones boisées pendant la journée et les zones ouvertes pendant la nuit en conséquence [43].
Par conséquent, chez les ongulés brouteurs ou a l'alimentation mixte qui ont coévolué avec
des prédateuts courants tels que les loups (Canis lupus) et/ou avec les chasseurs humains et
les perturbations, le compromis entre nourriture et risque se traduit souvent par un
compromis entre le broutage dans les zones ouvertes, ou la biomasse herbacée [44, 45] et
l'appétibilité [46] peuvent étre plus élevées, et le choix d'une couverture végétale pour

échapper aux prédateurs, y compris les humains [47].

La couverture végétale peut étre choisie de maniere proactive, en réponse a un risque
prévisible ou chronique, mais son role dans la protection contre les prédateurs va au-dela du
simple choix ou de I'évitement ; par exemple, la perception du risque dans un habitat ouvert
peut étre exacerbée par la distance a parcourir pour atteindre un refuge [48], par les positions
relatives entre le prédateur, la proie et le refuge [49], ou méme par la phénologie des cultures
[50]. Lorsqu'ils sont exposés a un risque mortel direct et aigu, le dilemme classique entre se
cacher ou fuir auquel sont confrontés les ongulés [48, 51, 52] (ou le dilemme entre rester ou
partir, a une échelle temporelle plus large que la simple réaction instantanée [53]) peut
également étre modulé par la couverture [54]. Par conséquent, les ongulés peuvent utiliser
la couverture végétale dans le cadre de comportements anti-prédateurs a la fois proactifs et
réactifs.

La proactivité et la réaction coexistent dans le spectre des comportements disponibles pour
les especes proies, mais on sait peu de choses sur la maniére dont cette coexistence faconne
l'utilisation de l'espace par les proies au fil du temps. Dans cette étude, nous avons donc
exploité des données de chasse a haute résolution combinées a des données de déplacement
horaires de cerfs élaphes (Cervus elaphus) équipés de colliers GPS provenant de la méme région
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afin d'étudier le role de la proaction et de la réaction dans les stratégies de déplacement et de
sélection d'habitat anti-prédateurs tout au long de la séquence de prédation, a plusieurs
échelles spatio-temporelles (Fig. 1). Nous avons examiné trois questions de recherche
principales.

Reaction Proaction
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Fig. 1. Représentation schématique des associations prévues entre le risque de prédation et I'vtilisation de I'espace par
les proies tout au long de la séquence de prédation, y compris nos questions de recherche et nos attentes

Comment les cerfs élaphes réagissent-ils a un risque mortel aigu par leurs déplacements,
compte tenu de leur exposition au risque, des caractéristiques de l'habitat environnant et de
leur familiarité avec le site ? Chassagneux et al. [29] ont montré que le comportement de
« rester sur place » chez le cerf élaphe était toujours suivi d'une fuite différée. Nous nous
attendions donc a ce que le cerf élaphe adopte une réponse réactive de « départ » dans les 24
heures suivant l'exposition a un risque mortel direct, avec une diminution de l'ampleur de la
réponse en fonction de la distance par rapport au lieu de chasse (Q.1), de la couverture
forestiere disponible (Q.2) et de la familiarité avec le site (Q.3).

Quelle est la réponse instantanée du cerf élaphe en maticre de sélection de I'habitat face a un
risque mortel aigu, compte tenu de la période diurne ?

Nous nous attendions a ce que les cerfs élaphes évitent le risque mortel aigu (Q.4) et
choisissent un habitat boisé (Q.5) lorsqu'ils sont exposés a un risque aigu élevé.
Conformément a l'hypothese de répartition des risques, nous nous attendions a ce que ces
comportements réactifs anti-prédateurs soient les plus forts pendant les heures de la journée
ou la chasse est autorisée (c'est-a-dire a I'aube, pendant la journée et au crépuscule) (Q.6).
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Quel est le comportement global de sélection de I'habitat du cerf élaphe dans un paysage ou
le risque spatial et temporel est prévisible ?

Nous nous attendions a ce que les cerfs élaphes utilisent des abris lorsque le risque spatial
chronique était élevé (Q.7) et qu'ils augmentent leur sélection d'abris 2 mesure que la pression
de chasse augmentait tout au long de l'année (Q.8). Nous nous attendions également a ce
que le comportement proactif anti-prédateur des cerfs élaphes soit le plus fort a l'aube,
pendant la journée et au crépuscule, lorsque la chasse est autorisée et que les perturbations
humaines sont fréquentes (Q.9), conformément a I'hypothese de répartition des risques.

METHODES

Zone d'étude et régime de chasse au cerf élaphe

L'étude a été menée dans les réserves de chasse de Lauregno et Proves, dans la vallée de Non
(Alpes centro-orientales, province autonome de Bolzano, Italie), qui couvrent une superficie
totale de 32,7 km® (Fig. S1), caractérisées par un relief accidenté (857-2613 m d'altitude) et
une grande hétérogénéité des habitats, notamment en ce qui concerne la répartition des zones
ouvertes et boisées (Données S1). Les altitudes les plus basses sont dominées par des foréts
de coniferes (Abies spp. et Picea spp.), ainsi que par des prairies de fauche irriguées, tandis
que les altitudes plus élevées sont couvertes successivement par des zones arbustives et des
prairies alpines.

L'espece cible de cette étude, le cerf élaphe, est le plus grand ongulé des Alpes. Cette espece
grégaire a tendance a former des groupes spécifiques a chaque sexe, composés généralement
de 3 a 6 individus en été et de 6 a 9 individus en hiver [58]. En mai-juin, les femelles gestantes
s'isolent pour mettre bas, tandis qu'elles restent regroupées en harems pendant la saison des
amours, en septembre-octobre.

La population de cerfs élaphes dans la zone étudiée a été estimée a environ 278 individus
(source : Province autonome de Bolzano). Elle fait l'objet d'une chasse sélective
conformément a la législation Italienne et a la réglementation de la province de Bolzano
(https:/ /provincia.bz.it/agticoltura-foreste/ fauna-caccia-pesca/default.asp) : la période de
chasse est ouverte du 1 mai au 15 décembre, avec des objectifs démographiques variant tout
au long de I'année. La chasse est interdite la nuit (une heure apres le coucher du soleil jusqu'a
une heure avant le lever du soleil, données S2). Les chasseurs d'ongulés dans cette zone
utilisent des armes a feu et adoptent une approche d'attente, soit au niveau du sol, soit dans
un affat surélevé, la plupart des chasses ayant lieu dans des habitats ouverts (données S2). Le
loup gris (Canis lupus) a recolonisé la zone depuis 2017 [59]. Bien que les données sur la
prédation par les loups et la télémétrie n'aient pas été disponibles pendant la période d'étude
2021-2023, des recherches antérieures menées entre 2018 et 2020 [60] sur la meute de loups
locale - dont le territoire englobait notre zone d'étude - ont indiqué que la prédation par les
loups avait un impact considérablement moindre sur la mortalité des cerfs élaphes que la
chasse humaine. D'apres la surveillance des sites de mise a2 mort a l'aide de données
télémétriques a I'époque, on estimait que les loups tuaient environ 17 cetfs élaphes par an
dans la zone d'étude, contre environ 59 capturés par les chasseurs au cours de la méme
période [60].
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Captures de cerfs élaphes

Nous avons capturé 15 cerfs élaphes femelles adultes au cours des hivers 2021-2023, chacune
d'entre elles ayant été¢ marquée a l'oreille et équipée d'un collier avec traceur GPS (Vectronics
Aerospace GmbHO©, Vertex Plus), réglé pour enregistrer une position par heure, pendant
environ 1,5 an, apres quoi les colliers étaient programmés pour se détacher, atteignant un
total de 23 animaux-années entre le 11/01/2021 et le 20/11/2023. Lors des captures, les
cerfs ont été immobilisés par téléanesthésie (« mélange de Vienne », c'est-a-dire xylazine,
Zoletil et Antisedan).

Prétraitement des données
Nous avons effectué le traitement et I'analyse des données a l'aide du logiciel R [61] (v.4.2.2).

Données de trajectoire

Nous avons traité les données GPS en supprimant les emplacements peu précis (dilution de
précision > 10) et nous avons ajouté un petit intervalle de temps (10s) aux doublons
temporels et un léger décalage spatial (0,00001 degré a la latitude et a la longitude) aux
doublons d'emplacements consécutifs (comme conseillé dans le guide du package R craw/
[62]). Afin d'exclure tout effet de capture de 'analyse, nous avons également supprimé tous
les emplacements dans les 10 jours suivant la capture [63]. Dans les traces animales obtenues,
83% de toutes les positions étaient séparées de la position précédente et suivante par 1 heure
(+ 10 minutes). Nous n'avons pas interpolé les emplacements manquants, afin de nous
concentrer uniquement sur les emplacements « réels ». Apres le prétraitement des données,
un total de 137 368 emplacements GPS ont été utilisés pour les analyses ultérieures (Fig. S1).

Données sur la chasse

Les informations relatives aux prises de chasse ont été enregistrées dans la base de données
du Sudtiroler Jagdverband/Associazione Cacciatori Alto Adige (www.stat.jagdverband.it),
avec les especes chassées, le lieu de la prise (précision estimée a environ 15 m) et I'heure de
la prise (précision estimée a environ 20 min). Afin d'inclure tous les événements de chasse,
survenus pendant la période d'étude et d'estimer I'expérience antérieure du risque, nous avons
extrait les registres de chasse pour tous les cerfs élaphes capturés sur le territoire depuis 2016,
c'est-a-dire la date la plus ancienne disponible ; extraction le 05/02/2024 avec le package R
gdapRegex [64]), obtenant un total de 470 prises signalées (moyenne annuelle de 58,8 + 3,2
événements). Nous avons exclu les registres incomplets (par exemple, heure ou lieu de la
prise manquants), pour un total final de 407 prises de cerfs élaphes (Fig.S1).

Variables du modéle
Variables environnementales
Variables de risque létal
Périodes dinrnes

Analyses des mouvements

Réaction au risque létal : réponse directe en termes de mouvement sur 24 heures

Sélection réactive et proactive de I'habitat
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Fig. 2. Prévisions des paramétres de déplacement des cerfs élaphes dans les 24 heures suivant un événement de chasse
(A-B ; déplacement, C-D ; longueur du trajet). Les panneaux montrent les effets de l'interaction entre la distance par
rapport & I'événement mortel et la densité de la couverture forestiére disponible pour les cerfs élaphes au moment de
I'événement mortel (A-C), et de la familiarité avec le site & I'emplacement des cerfs élaphes au moment de I'événement
mortel (B-D). Les lignes avec des zones ombrées représentent les prévisions du modéle (effet moyen avec un IC & 95%),
et les points représentent les données observées. Pour A-C : les données sont transformées en logarithmes & des fins
visuelles ; les couleurs/motifs en pointillés font référence & trois densités de couvert forestier de référence

RESULTATS

Réaction au risque mortel : réponse directe en termes de déplacement

Nos modeles pour le déplacement (displ) et la longueur du trajet (pathl) expliquaient
respectivement 25% et 27% de la variabilité observée dans nos données. La distance par
rapport a I'événement mortel, en interaction avec la densité de la couverture foresticre
environnante, a fortement et significativement modulé le déplacement des cerfs élaphes (y*
= 11,093, PuRt = 0,001) et la longueur du trajet (x* = 4,053, PuRT = 0,044) dans les 24
heures suivant une mise a mort. Plus précisément, lorsque les cerfs élaphes étaient
majoritairement entourés de zones ouvertes, le déplacement diminuait 2 mesure que la
distance par rapport a l'événement mortel augmentait (Fig. 2A - ligne rouge en pointillés).
En revanche, lorsque les cerfs élaphes étaient majoritairement entourés d'une couverture
forestiere, le déplacement augmentait a mesure que la distance par rapport a I'événement
mortel augmentait (Fig. 2A - ligne verte continue). Ces réactions opposées se sont croisées
a environ 2 km de I'événement mortel, et a cette distance, les cerfs élaphes ont montré des
déplacements similaires, quelle que soit la couverture foresticre. Des tendances similaires ont
¢été observées pour la longueur des trajets, mais la convergence de l'intensité de la réponse,
indépendamment de la couverture environnante, ne s'est produite que lorsque les cerfs
¢laphes étaient trés proches de I'événement mortel (<100 m) (Fig. 2C). Il est intéressant de
noter que le déplacement et la longueur du trajet étaient nettement inférieurs lorsque les cerfs
élaphes connaissaient bien leur environnement (Fig. 2B, D ; aispl = —0,370, SE g = 0,052,
Zasp = = 7,09, P i < 0,001 5 B s = —0,122, SE 0 = 0,025, Z o = —4,95, P <0,001). La
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rugosité locale du terrain n'a pas affecté la réponse de déplacement direct des cerfs (le,displ =
0,249, PLRT,displ = 0,618, X21>pathl :0,34‘0, PLRLpathl = 0,560)

Réaction au risque mortel : réponse instantanée en matiére de sélection de 1'habitat

Le mod¢le tenant compte des interactions bidirectionnelles entre le risque spatio-temporel
aigu, la densité de la couverture forestiere et la période diurne (c'est-a-dire le modele alternatif
1; tableau S9) a été retenu comme le plus parcimonieux. Les cerfs élaphes ont évité le risque
spatio-temporel aigu pendant la journée (Fig. 3A, log-RSS [IC a 95 %] = —2,772 [— 4,590 ;
—0,955]) et au crépuscule (Fig. 3A, log-RSS [IC a 95%] = — 2,256 [—3,679 ; — 0,834]), tandis
qu'ils choisissaient ces zones la nuit (Fig. 3A, log-RSS [IC a4 95%] = 0,926 [0,099 ; 1,752]). A
l'aube, les choix de déplacement étaient indépendants du risque spatio-temporel aigu (Fig.
3A,1og-RSS [IC a 95%] = - 0,664 [—2,789 ; 1,460]).
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Fig. 3. Force de sélection relative (log-RSS, [57]) avec intervalles de confiance & 95% pour (A) le risque spatio-temporel
aigu et pour (B-C) la couverture du couvert forestier par le cerf élaphe, & différentes périodes diurnes (voir légende).
Pour B, noter que la valeur du risque aigu a été fixée & O dans le calcul du log-RSS afin de refléter le comportement
du cerf élaphe en I'absence de risque. Pour C, noter que la période diurne affecte le niveau absolu de sélection de la
couverture du couvert forestier (voir B), mais pas sa relation avec le risque spatio-temporel aigu ; toutefois, ceux-ci ont
été représentés graphiquement pour plus de clarté

En l'absence de risque, les cerfs élaphes ont choisi de se mettre a I'abri pendant la journée
(Fig. 3B, log-RSS [IC a 95%] = 0,517 [0,339 ; 0,694]) et a I'aube (Fig. 3B, log-RSS [IC a 95%]
= 2,137 [1,782 : 2,492]), et ils évitaient de se mettre a I'abri la nuit (Fig. 3B, log-RSS [IC a
95%] = —1,072 [— 1,204 ; -0,940]) et au crépuscule (Fig. 3B, log-RSS [IC a 95%] = — 2,331
[— 2,630 ; — 2,032]). Cependant, la sélection d'un abri diminuait 2 mesure que le risque
spatio-temporel aigu augmentait (Fig. 3C, pente log-Rss = — 1,363). Compte tenu de
l'absence d'interaction a trois voies dans ce modele, cette pente de sélection de la couverture
en fonction du risque spatio-temporel aigu était invariable tout au long des périodes diurnes.
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Proaction face au risque mortel : comportement global de sélection de I'habitat Le modé¢le
tenant compte de l'interaction a trois voies entre le risque spatial chronique, la densité de la
couverture foresticre et la période diurne, et de l'interaction a deux voies entre le risque
temporel prévisible et la couverture forestiere (c'est-a-dire le modele alternatif 8 ; Tableau
S10) a été retenu comme le plus parcimonieux. En considérant simultanément la sélection
en fonction du risque spatial chronique et la sélection en fonction de la couverture du couvert
forestier, nous avons constaté qu'au crépuscule, les cerfs ¢élaphes affichaient un
comportement neutre a évitant envers le risque spatial (Fig. 4B, Tableau 2), mais qu'ils

évitaient la couverture a mesure que le risque augmentait (Fig. 4A, Tableau 1).
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Fig. 4. Force de sélection relative (log-RSS, [57]) avec intervalles de confiance & 95% (A) pour la couverture du couvert
forestier en réponse au risque spatial chronique et (B) pour le risque spatial chronique en réponse & la couverture du
couvert forestier, et (C) pour la couverture du couvert forestier en réponse au risque annuel prévisible, par le cerf élaphe
& différentes périodes diurnes. Pour C, notez que la période diurne affecte le niveau absolu de sélection de la couverture
forestiére (voir Fig. 3B), mais pas sa relation avec le risque annuel prévisible. La période de chasse est indiquée par la
ligne texturée au-dessus de I'axe des x

Pendant la journée, ils étaient neutres envers le risque spatial (Fig. 4B, Tableau 2) et ils
sélectionnaient moins la couverture a mesure que le niveau de risque spatial chronique
augmentait, mais seulement jusqu'a un certain niveau de risque (environ 0,75 sur une échelle
de 0 a 1), au-dela duquel la couverture était utilisée en fonction de sa disponibilité (Fig. 4A,

Tableau 1). Les cerfs élaphes ont choisi des zones a plus haut risque a l'aube et la nuit (Fig.
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4B, Tableau 2), mais ils ont de plus en plus choisi ou évité les abris 2 mesure que le risque
augmentait, respectivement (Fig. 4A, Tableau 1). Parallelement a la fluctuation annuelle de la
pression de chasse, les cerfs élaphes ont augmenté leur choix d'abris a mesure que le risque
temporel prévisible augmentait (Fig. 4C, Alog-RSS,,.x min = 0,555). Compte tenu de I'absence
d'interaction a trois voies dans le modele le plus parcimonieux, cette fluctuation tout au long
de I'année était invariable sur I'ensemble des périodes diurnes. Il est intéressant de noter que
la sélection des abris a atteint son maximum a la mi-septembre, lorsque la pression de chasse
était la plus forte (Fig. 4C).

Tableau 1. Forces de sélection relatives (log-RSS, [57]) avec intervalles de confiance & 95% pour la couverture du
couvert forestier par le cerf élaphe en réponse & un risque spatial chronique faible et élevé, pour chaque période diurne
(aube, jour, crépuscule, nuit)

Low chronic spatial risk High chronic spatial risk

(settoO) [setto 1)
Diel period logRSS 95%Cl log-RSS 95% CI
Dawn 1378 [0841;2115] 2370 [1579;3.62]
Day 0540  [0.154;0.927] 0101  [-0280;0481]
Dusk —1017  [-1695-0339] -3812 [-4442;-3.187
Might -0922 [-1.23%-0606] -1927 [-2248:—1.605]

Tableau 2. Forces de sélection relatives (log-RSS, [57]) avec intervalles de confiance & 95% pour le risque spatial
chronique lié au cerf élaphe dans les zones & faible et forte couverture forestiére, pour chaque période diurne (aube,
jour, crépuscule, nuit)

Low canopy cover (set High canopy cover (set

to 0) to 1)

Diel period log-R55 95% Cl log-R55 95%Cl

Diawn 2447 [0.985; 3.909] 3440 [2217:4662]
Day 0562 [-0:584; 1.707] 0122 [-0953;1.19¢]
Dusk 0337 [-0802;1.477] —-2457 [-3642;,-1277]
Night 2665 [2.121:3209] 1660 [1.091; 2230]

DISCUSSION

Compte tenu du réle central des ongulés dans les écosystemes [78, 79], les effets a I'échelle

du paysage de la prédation sur ce taxon sont fondamentaux pour comprendre la dynamique
des écosystemes, en particulier ceux d'origine anthropique [80-82]. En tirant parti de
l'évolutivité spatio-temporelle des trajectoires de déplacement [55] et d'un ensemble
unique et complet de données sur les prises de chasse, nous avons étudié comment la
proactivité et la réactivité interagissent pour faconner les comportements de déplacement
d'une espece proie a différentes échelles spatio-temporelles dans son environnement naturel.

Nous avons montré comment la couverture foresticre et la familiarité avec le paysage
modulent les réponses anti-prédatrices aux risques mortels chroniques et aigus afin de
répondre aux questions soulevées dans la Figure 1. Plus précisément, le role différentiel de
la couverture foresticre dans le comportement anti-prédateur proactif et réactif a révélé une
séquence décisionnelle : pendant la période diurne la plus dangereuse (c'est-a-dire le
crépuscule), les cerfs avaient tendance a éviter de manicre proactive les zones présentant un
risque chronique élevé (Figure 4B), tandis que pendant une période moins dangereuse (c'est-
a-dire I'aube), ils choisissaient de manicre proactive de se mettre a couvert dans les zones
présentant un risque chronique élevé (Figure 4A ; Q.7). La couverture était également choisie
de manicre proactive lorsque le risque était prévisiblement élevé a une échelle temporelle
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plus large, a savoir annuellement (Fig. 4C ; Q.8). Lorsque les cerfs élaphes s'exposaient
occasionnellement a un risque mortel aigu malgré leurs efforts proactifs, ils réagissaient dans
les 24 heures suivantes en ajustant leurs déplacements selon un continuum « rester-partir »,
modulé par le niveau de risque (distance par rapport a 1'événement mortel), la couverture
végétale environnante et la familiarité du site (Fig. 2 ; Q.1-3). En particulier, les cerfs avaient
tendance a réduire leurs déplacements s'ils se trouvaient dans des zones couvertes leur offrant
une discrétion (c'est-a-dire qu'ils avaient tendance a adopter une tactique de dissimulation) et
a s'échapper/partir s'ils se trouvaient dans des habitats ouverts, mais moins lorsque
l'environnement leur était familier, ce qui confirme l'importance de la mémoire et de la
cognition dans la prise de décision. Comme prévu, I'évitement du risque aigu lui-méme était
le plus fort pendant la journée et au crépuscule (Fig. 3A ; Q.4, 6), lorsque la chasse était la
plus probable (89% des événements de chasse ; Fig.S2). Cependant, nous n'avons trouvé
aucune preuve de sélection d'un abri le long du chemin de réponse choisi dans ces contextes
de risque spatio-temporel aigu (Fig. 3C, Q.5), indiquant que 1'abri au moment de la rencontre
avec un événement mortel aigu ne conditionnait que le choix de rester ou de partir (Fig. 2A,
O).

La couverture du couvert forestier et la familiarité avec le site modulent la réponse
au risque aigu sur un continuum rester-partir

En réaction a un risque aigu direct, les espéces proies choisissent généralement entre rester
ou partir [51, 53]. Cependant, dans les 24 heures suivant la rencontre avec un risque aigu,
nous avons constaté que les cerfs élaphes affichaient un continuum de comportements, allant
de la réduction des mouvements a leur augmentation, de sorte que les déplacements et la
longueur des trajets variaient en fonction de la distance par rapport au risque, de la
disponibilité de la couverture du couvert forestier et de la familiarité avec le site (Fig. 2).

A courte distance du risque, la longueur cumulée du trajet restait constante, quelle que soit
la couverture (Fig. 2C), confirmant un niveau d'alerte accru aprés un événement de chasse,
comme l'ont noté Chassagneux et al. [52]. Dans des conditions similaires, mais en utilisant
souvent des évaluations comportementales a des échelles temporelles plus fines, telles que
des observations directes, d'autres auteurs ont étudié une réactivité élevée a des signaux
supplémentaires [83, 84] ; la recherche active d'informations pour réévaluer le risque [85, 86] ;
ou une exploration active a la recherche de zones plus stres [87]. Par conséquent, la réaction
des cerfs élaphes dans un habitat densément couvert semblait ressembler a une réaction de
mouvement restreint, plutdt qu'a une réaction stricte consistant a rester immobile et a se
cacher.

Au contraire, I'exposition a des événements mortels dans des habitats plus ouverts a induit
des mouvements plus directionnels chez les cerfs (Fig. 2A vs 2C, lignes pointillées rouges :
interceptions similaires, mais la pente associée au déplacement dépasse de loin celle associée
a la longueur du trajet), probablement en raison d'une perception accrue de I'exposition au
risque dans ce type d'environnement [54], ou peut-étre simplement parce qu'ils peuvent étre
traversés plus rapidement. Au contraire, I'exposition a des événements de chasse dans des
habitats a forte densité de couverture a induit des mouvements systématiquement moins
directionnels, que le cetf soit proche ou non de I'événement de chasse (Fig. 2A vs 2C, lignes
vertes continues : interception plus élevée pour la longueur du trajet que pour le déplacement,
mais pentes similaires). Ce schéma pourrait refléter une perception réduite de I'exposition au
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risque, un besoin de réévaluer le risque, ou un comportement en zigzag afin d'entraver les
poursuites rapprochées [88] ou de semer la confusion chez le prédateur [89] dans les habitats
ou la visibilité est moindre et les obstacles plus nombreux. Cependant, compte tenu de la
résolution horaire de nos données de mouvement, ces mécanismes comportementaux a
petite échelle restent spéculatifs dans ce contexte.

En outre, nous avons constaté un changement de comportement dans les déplacements des
cerfs élaphes a environ 2 km des événements mortels (Fig. 2A), ce qui suggere une distance
au-dela de laquelle les cerfs élaphes percoivent de moins en moins les sighaux de danger ou
réagissent moins a mesure que l'exposition diminue [90]. Des recherches supplémentaires et
des dispositifs expérimentaux sont nécessaires pour distinguer la perception de la réponse
[91] ; néanmoins, 'échelle spatiale de cette distance de changement était cohérente avec les
¢tudes publiées précédemment. Par exemple, il a été démontré que les wapitis (Cervus
canadensis) se déplagaient des prairies vers les zones boisées lorsque des loups étaient détectés
a moins d'un kilometre [28] et que leur vitesse de déplacement diminuait a mesure que la
distance par rapport aux loups augmentait jusqu'a 5 km, au-dela de laquelle leur vitesse de
déplacement restait constante [68]. Enfin, le déplacement et la longueur du trajet
s'allongeaient dans les habitats plus densément couverts a mesure que la distance par rapport
aux événements mortels augmentait (Fig. 2A, C), ce qui indique qu'en I'absence de risque
percu, les zones boisées sont généralement utilisées de manicre directionnelle et les zones
ouvertes de maniere exploitante (Fig. S4).

En outre, on a souvent observé que les especes proies échappaient plus souvent au danger
et se déplacaient sur de plus grandes distances lorsque la couverture était rare, lorsque la
végétation du sous-bois était rare ou lorsqu'elles étaient loin d'un refuge (fuite [92]). Notre
mesure de la couverture forestiere disponible au moment de l'exposition a des événements
mortels a fourni une variable unique intégrant tous ces différents éléments potentiels utilisés
simultanément dans la prise de décision des cerfs élaphes : la position actuelle dans I'habitat

refuge, la distance la plus proche de I'habitat refuge et la disponibilité de I'habitat refuge.

Contrairement a la fuite, un comportement de déplacement restreint peut constituer une
réponse plus adéquate pour éviter d'étre détecté par les prédateurs [21, 93], en particulier en
réponse a des prédateurs visuels tels que les humains [40] dans des zones ou la couverture
foresticre dense offre un abri [94]. Contrairement aux mouvements restreints, le fait de
rester sur place est plus susceptible d'étre observé chez les proies qui sont physiquement
incapables de distancer leur prédateur (par exemple, les faons d'ongulés [95]) ou chez les
proies qui peuvent se cacher efficacement dans leur environnement (par exemple, les especes
petites, solitaires, camouflées et/ou forestieres [94, 96]). Cependant, contrairement aux
conclusions de Chassagneux et al. [29] et Bojarska etal. [97] sur les réactions des cerfs élaphes
face aux chasses en battue, les réactions de restriction des mouvements que nous avons
observées n'ont pas été suivies d'une fuite différée dans les 24 heures, et étaient nettement
plus fréquentes lorsque les cerfs connaissaient bien leur environnement (Fig. 2B, D). Les
réactions de restriction des mouvements peuvent en effet offrir une plus grande sécurité lors
de la chasse a l'affit, par rapport aux battues spatialement étendues [98]. Le role souvent
supposé de la familiarité dans le comportement anti-prédateur [35, 36, 99] peut devenir plus
évident lors d'une exposition directe a des événements de chasse a l'affat, ou le risque est
aigu et précisément localisé. Il est intéressant de noter qu'une grande familiarité avec le site a
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réduit le déplacement (Fig. 2B) et la longueur du trajet (Fig. 2D), peut-étre en raison d'un
besoin réduit de recherche active d'informations [100] et d'une fuite plus efficace [35],
facilitée par de meilleures capacités de navigation dans des environnements familiers [101].

Ici, nous avons examiné les comportements réactifs au risque sur 24 heures, fournissant ainsi
la preuve d'un continuum de comportements chez le cerf élaphe, allant du « rester » au
« partir ». Il convient toutefois de noter que la résolution horaire de nos données limite notre
capacité a saisir les réponses immédiates et a court terme (par exemple, se figer ou se cacher
pat opposition a fuir) dans les secondes ou les minutes qui suivent I'exposition a un risque
aigu [48].

Des échelles temporelles plus fines et/ou des stratégies de collecte de données plus ciblées
(voir [54] pour un exemple) seraient nécessaires pour tirer de telles conclusions. Ia prise en
compte de ces réponses supplémentaires a petite échelle ne modifierait pas le cadre global
des réponses de mouvement tout au long de la séquence de prédation (Figure 1) ; elle serait
plutot intégrée dans un niveau supplémentaire de réponses de mouvement réactives a une
échelle spatio-temporelle plus fine.

Les cerfs élaphes alternent entre 1'évitement du risque et l'atténuation de 'exposition en
réponse a la variation temporelle des taux d'attaque Dans notre étude, le crépuscule est
apparu comme la période diurne la plus dangereuse, avec 74,7% de tous les événements de
chasse au cerf élaphe se produisant pendant cette période (Fig. S2). Plus frappant encore,
si I'on considere les taux d'attaque horaires (sensu [18]), les heures du crépuscule étaient 7,4
fois plus dangereuses que celles de 'aube, et 17,4 2 36,2 fois plus dangereuses que celles de
la journée (la fourchette reflétant la variabilité de la durée du jour). Conformément a
I'hypothese de répartition des risques, nous avons prédit que la couverture du couvert
forestier serait la plus sélectionnée au crépuscule. Cependant, les cerfs élaphes ont montré
une forte tendance a éviter la couverture au crépuscule (Fig. 3B), et cette tendance s'est
intensifiée avec l'augmentation du risque spatial chronique (Fig. 4A). Au lieu de choisir une
couverture pour atténuer le risque, les analyses de sélection des pas ont révélé qu'au
crépuscule, les cerfs élaphes évitaient compléetement les zones a risque, tant le risque spatio-
temporel aigu (Fig. 3A) que le risque spatial chronique (Fig. 4B). Cela contraste avec le
comportement a l'aube, lorsque le risque était encore élevé mais inférieur a celui du
crépuscule : les cerfs élaphes n'évitaient pas le risque en soi (Fig. 4B), mais ils choisissaient la
couverture (Fig. 3B) pour atténuer leur exposition au risque, et ce de manicre croissante a
mesure que le risque spatial chronique augmentait (Fig. 4A). Pendant la journée, les cerfs
ont globalement montré des réactions de sélection faibles, probablement en raison d'une
réduction de leurs mouvements et de leur activité (Fig. S11), mais ils ont tout de méme choisi
de se mettre a 'abri (Fig. 3B) et ont fortement évité le risque spatio-temporel aigu (Fig. 3A),
tout en réagissant de maniere neutre au risque chronique (Fig. 4B) et a son interaction avec
la couverture (Fig. 4A). Cela suggere une évitement proactif limité pendant la journée
(lorsque le risque existait mais était relativement faible), mais des réponses réactives claires
lorsque le risque était rencontré.

La nuit, lorsque la chasse n'était pas autorisée et que le risque réel était minime, les cerfs
semblaient prendre des risques dans tous les domaines : ils évitaient la couverture (Fig. 3B),
sélectionnaient a la fois le risque aigu (Fig. 3A) et le risque chronique (Fig. 4B), et évitaient
de plus en plus la couverture a mesure que le risque spatial chronique augmentait (Fig. 4A),
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probablement parce que ces zones offraient une plus grande quantité de fourrage sans cout
réel. Enfin, la variation annuelle des taux d'attaque a également déclenché des réponses anti-
prédateurs variables chez les cerfs élaphes, conformément a I'hypothese de répartition des
risques, les cetfs choisissant davantage de se mettre a I'abri pendant la haute saison de chasse
(Fig. 4C, quelle que soit la période diurne).

Le crépuscule, un moment critique dans la course spatiale entre prédateurs et proies
Malgré leur évitement proactif des zones a haut risque au crépuscule, les cerfs élaphes étaient
toujours exposés a des rencontres mortelles, illustrant un cas classique de course spatiale
entre proies et prédateurs [102, 103]. Comme indiqué ci-dessus, les cerfs élaphes ont choisi
des zones ouvertes au crépuscule tout en évitant les zones présentant un risque chronique et
aigu élevé, ce qui suggere que les individus peuvent exploiter des zones ouvertes qui ne sont
pas encore (couramment) utilisées par les chasseurs. Le choix de ces zones ouvertes au
crépuscule peut étre un comportement compensatoire pour les opportunités de paturage
perdues apres I'aube et la journée passée en grande partie sous le couvert forestier. L'effet de
la perte cumulée d'opportunités de se nourtir au cours des heures précédentes peut également
expliquer la différence de prise de risque a l'aube et au crépuscule : a 'aube, les cerfs élaphes
ont pu se nourrir abondamment tout au long de la nuit, ce qui rend la prise de risque moins
nécessaire qu'au crépuscule. Il convient d'étudier plus avant si ce comportement est lié a
d'autres contraintes physiologiques ou comportementales (par exemple, le fonctionnement
du rumen, l'utilisation d'habitats alternatifs chez un animal a alimentation mixte, la
crépuscularité intrinseque, le niveau de faim).

De plus, les réponses observées peuvent ¢tre modulées par des facteurs supplémentaires qui
dépassent le cadre de cette étude, notamment les variations de vigilance [39] ou de
comportement grégaire [26], le statut reproductif [104], la condition physique individuelle
[105] et les conditions environnementales telles que la météo [106, 107] - tous ces facteurs
méritant d'étre étudiés plus en détail.

La cyclicité diurne du risque mortel pourrait étre la clé permettant aux cerfs élaphes de faire
face au compromis entre nourriture et couverture La sensibilité a la cyclicité diurne du risque
est rarement prise en compte dans les études sur le comportement réactif anti-prédateur
(mais voir [26, 108]), mais elle est souvent décrite en association avec le comportement
proactif anti-prédateur [25, 109-113]. Dans notre ¢tude, la prévisibilité du risque tout au long
du cycle diurne a joué un réle clé dans la manicre dont les individus ont géré le compromis
entre couverture et nourriture, de maniere proactive et réactive. En mettant en évidence la
maniere dont les cerfs élaphes percoivent et réagissent au risque a des échelles diurnes fines,
nos résultats soulignent I'importance d'intégrer les « calendriers de la peur » [20] aux
« paysages de la peur » [17], plus couramment pris en compte. En effet, comme le risque
de prédation varie a la fois dans le temps et dans l'espace, I'intégration de ces axes de variation
plutot que leur étude séparée peut expliquer en grande partie la variabilité observée dans les
réponses au risque et les effets non consumptifs [82, 114, 115].

Choix proactif des conditions de couverture aprés un comportement réactif

Lorsqu'un risque aigu était percu, les cerfs élaphes intégraient cette information a la
disponibilité locale de la couverture foresticre et réagissaient selon un continuum « rester-
partir » (Fig. 2A, C). Ces décisions réduisaient l'exposition au risque aigu pendant les 24
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heures suivant la mise a mort (Fig. 3A), sans qu'il y ait de preuve d'une sélection de la
couverture foresticre le long de leur parcours (Fig. 3C). Cela suggere que la sélection de
I'habitat n'était plus une réponse viable a cette échelle et que les individus réagissaient plutot
par des mouvements soumis aux contraintes de leur environnement immédiat. Les cerfs
avaient tendance a partir lorsqu'ils se trouvaient dans des habitats ouverts et a rester lorsqu'ils
se trouvaient dans des habitats fermés (Fig. 2A), ce qui suggere que les coefficients de
sélection - intrinsequement liés au mouvement - reflétaient principalement la « fuite » dans
les zones ouvertes, expliquant ainsi le schéma contre-intuitif d'évitement accru de la

couverture végétale en cas de risque aigu plus élevé (Fig. 3C).

Dans l'ensemble, les utilisations proactives et réactives de la couverture semblaient
différentes et sous-tendaient des choix séquentiels dépendants du contexte, a différentes
¢chelles spatio-temporelles. En effet, bien qu'elles soient généralement décrites séparément,
la proaction et la réaction coexistent dans le spectre des comportements disponibles pour les
especes proies et elles contribuent potentiellement ensemble a une séquence antiprédatrice
en plusieurs étapes [86], a la prise de décision dépendante du contexte (par exemple, si le
risque est imprévisible, les proies n'investissent que dans la réaction [20]) et méme aux
compromis proactifs-réactifs dans un processus décisionnel (voir le compromis vitesse-
précision [110], voir les mécanismes basés sur les preuves vs ceux basés sur le temps [117])
ou dans les syndromes comportementaux (voir I'axe de personnalité proactif-réactif [118]).
De plus, méme dans les comportements anti-prédateurs réactifs, il existe encore des
¢léments de risque prévisible (c'est-a-dire la cyclicité diurne), permettant aux cerfs élaphes de
moduler leurs réactions a un risque aigu grace a des connaissances proactives. Afin de
maintenir une distinction claire et écologiquement significative entre proactivité et réactivité,
nous recommandons de tenir compte de la prévisibilité et de la chronicité par opposition a
l'acuité du risque (voir glossaire dans [20]), afin d'articuler davantage le concept de natutre
temporelle du risque (long terme par opposition a court terme sensu [26, 119]).

CONCLUSIONS

Au cours de cette étude, il est probable que la chasse humaine ait été le risque le plus
important pour les cerfs élaphes (les humains étant considérés comme des
« superprédateurs » [120, 121] ; voir la section « Zone d'étude et régime de chasse au cerf
élaphe »), bien que la présence croissante des loups et leur mode de chasse différent de celui
des humains (chasse a courre vs chasse a l'affat) puissent également contribuer a fagonner
les schémas d'utilisation de l'espace par les cerfs élaphes. Bien que nous ne disposions pas de
données détaillées sur le comportement des loups ou leur prédation dans notre zone d'étude
pendant la période analysée, l'intégration de tous les impacts mortels dans les analyses futures
[111], ainsi que des perturbations humaines non mortelles [122], pourrait contribuer a mieux
comprendre les réponses comportementales des ongulés a de multiples signaux de
perturbation et les compromis dans les écosystemes anthropiques. Notre ensemble de
données a petite échelle offre une occasion rare de démeéler la maniere dont les cerfs élaphes
coordonnent leurs réponses proactives et réactives a travers les gradients de risque temporels,
offrant un cadre cohérent qui aligne les réponses aux risques aigus et chroniques. Sur cette
base, les recherches futures pourraient tester explicitement comment le risque de fond
module la réactivité aigué, idéalement par le biais d'approches de modélisation intégratives et
d'un échantillonnage temporel ou individuel élargi. Notre étude a révélé la capacité des cerfs
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¢laphes a réagir aux risques spatio-temporels variables de leur environnement en modulant
leur comportement de déplacement a grande et petite échelle, spatialement et
temporellement, de maniére réactive et proactive.

Pour la premicre fois chez un grand herbivore, nous avons décrit comment la proactivité et
la réactivité se fondent dans une séquence anti-prédation de 86 décisions de mouvement
interconnectées. Ces résultats soulévent plusieurs questions intéressantes : quelles sont les
origines évolutives de ces similitudes et différences entre les comportements anti-prédateurs
proactifs et réactifs ? Les comportements proactifs découlent-ils de l'accumulation de
comportements réactifs ? Ou ces deux types de comportements font-ils I'objet d'une
sélection naturelle indépendante ? Des recherches supplémentaires intégrant les cycles de vie
individuels et ceux des espéces pourraient apporter de nouvelles perspectives a ces questions

intrigantes.
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