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Les perturbations humaines, les proies et les abris 

déterminent les déplacements des grands prédateurs 

dans les paysages anthropiques 
 

 
 
Résumé 
Les études sur les déplacements des loups se sont concentrées sur les effets de différents 
facteurs isolés, tels que les caractéristiques intrinsèques ou l'abondance des proies, en milieu 
sauvage. Par conséquent, on manque encore d'une compréhension globale de la manière 
dont plusieurs facteurs interagissent pour façonner les schémas de déplacement quotidiens, 
en particulier dans les paysages fortement anthropisés. Afin d'examiner l'effet combiné des 
facteurs intrinsèques, de la disponibilité alimentaire, des perturbations humaines et de la 
couverture de refuge, nous avons équipé 26 individus de colliers GPS-GSM dans le nord-
ouest de la péninsule Ibérique, l'une des zones les plus anthropisées de leur aire de répartition. 
Nous avons obtenu 54 721 localisations et 4 560 trajectoires quotidiennes à partir de 
positions relevées toutes les 2 heures. Nous avons calculé 3 indicateurs de déplacement 
quotidien : la distance quotidienne, le déplacement net et l'indice de rectitude. À l'aide de 
modèles de régression bayésiens et d'une analyse de partition de variance, nous avons évalué 
la contribution relative des traits intrinsèques et des facteurs externes liés à la disponibilité 
alimentaire, aux perturbations anthropiques et à la couverture de refuge sur les déplacements 
des loups. Les loups parcouraient une distance quotidienne moyenne de 9 km, avec un 
déplacement net moyen de 3,8 km. Les perturbations anthropiques, en particulier 
l’interaction entre la densité de population humaine et la densité d’habitat, constituaient le 
principal facteur de réduction des déplacements. La densité des routes revêtues avait un effet 
négatif sur les déplacements, mais celui-ci était atténué par l’étendue et la cohésion de la 
couverture de refuge. Les loups se nourrissant de bétail parcouraient des distances 
quotidiennes et des déplacements nets plus courts que ceux se nourrissant d’ongulés 
sauvages. Nos résultats soulignent l'importance de l'interaction entre les ressources 
trophiques, les perturbations anthropiques et la disponibilité des refuges dans la 
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détermination des déplacements quotidiens des loups. Dans les paysages dominés par 
l'homme, les loups raccourcissent leurs déplacements afin de minimiser leur exposition et le 
risque de mortalité lorsqu'ils disposent de sources de nourriture et de refuges à proximité. 
 
Mots-clés : Canis lupus, distance quotidienne, ongulés domestiques, perturbations humaines, 
déplacement net, indice de rectitude, couverture végétale 
 

INTRODUCTION 
La compréhension des déplacements de la faune sauvage est un thème central de l’écologie 

comportementale, compte tenu de son importance pour les processus écologiques aux 

niveaux de l’individu, de la population et de l’écosystème (par exemple, la recherche de 

nourriture, la dispersion, la migration) (Blanco et Cortés 2007 ; Bauer et Hoye 2014 ; Ylitalo 

et al. 2021). Les schémas de déplacement résultent de l’interaction entre des facteurs 

intrinsèques, tels que l’état physiologique ou le stade du cycle de vie, et des facteurs 

extrinsèques, notamment la répartition des ressources, la structure du paysage ou les 

conditions climatiques (Nathan et al. 2008). À l’ère de l’Anthropocène, un défi majeur 

consiste à comprendre comment cette interaction est reconfigurée par de nouvelles pressions 

extrinsèques induites par l’homme, qui peuvent à la fois offrir des avantages attractifs et 

imposer des risques omniprésents (Gomez et al. 2025). Dans les paysages fortement modifiés 

par l’homme, les déplacements de la faune sauvage, exprimés en distance en ligne droite entre 

les points de départ et d’arrivée d’une trajectoire, sont réduits de moitié par rapport à ceux 

observés dans des zones plus naturelles, ce qui indique une contrainte significative sur les 

déplacements des animaux (Tucker et al. 2018). Bien qu’elles soient souvent attribuées à la 

modification de l’habitat, les réductions des déplacements sont généralement dues à l’activité 

humaine, comme en témoigne l’augmentation mondiale de 73% des déplacements de 

mammifères pendant les confinements liés à la COVID-19 (Tucker et al. 2023). Il est 

important de noter que ces changements dans les schémas de déplacement peuvent avoir des 

implications profondes en modifiant la disponibilité des ressources, les opportunités de 

reproduction et les taux de survie, tout en influençant le fonctionnement global de 

l’écosystème (Fahrig 2007 ; Doherty et al. 2021 ; Tucker et al. 2021). 

 

Les changements dans les schémas de déplacement ont été largement étudiés chez de 

nombreux grands carnivores (Evans et al. 2019 ; Ellington et al. 2020 ; Suraci et al. 2020 ; 

Habib et al. 2021). Les stratégies de déplacement des principales familles de carnivores sont 

fortement façonnées par leurs histoires évolutives distinctes, qui établissent des héritages 

comportementaux profondément enracinés en matière d’utilisation du territoire et de 

déplacements liés à la recherche de nourriture (Fagan et al. 2025). Cependant, dans le cadre 

de ces contraintes phylogénétiques, les schémas de déplacement sont également très flexibles, 

modulés par les stades du cycle de vie (Barry et al. 2020 ; O’Neill et al. 2020 ; Bista et al. 

2021 ; Thorsen et al. 2022) et de la disponibilité des ressources (Frame et al. 2004 ; Petroelje 

et al. 2019 ; Barceló et al. 2025). Dans les paysages dominés par l’homme, les déplacements 

des carnivores peuvent être influencés davantage par un compromis entre l’exploitation des 

ressources et la nécessité d’éviter les menaces anthropiques (Lamb et al. 2020 ; Barceló et al. 

2025). 

 

L’activité humaine peut remodeler les déplacements des carnivores en leur fournissant des 

ressources attractives, telles que des compléments alimentaires susceptibles de réduire les 
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déplacements, et des forces répulsives comme la persécution ou des infrastructures qui 

incitent à l’évitement et peuvent tronquer les trajectoires de déplacement (Petroelje et al. 

2019 ; Lamb et al. 2020 ; Barcelo et al. 2025). En conséquence, on s’attend à une 

reconfiguration des schémas de déplacement des carnivores dans les paysages dominés par 

l’homme, qui ne constituent donc pas un simple reflet, mais une expression complexe de 

l’écologie et de l’histoire évolutive propres à chaque espèce, ainsi que de l’interaction 

dynamique avec l’environnement façonné par l’homme (Gomez et al. 2025). Ainsi, les 

carnivores dans les paysages anthropiques constituent un système modèle instructif pour 

analyser l’interaction complexe entre les facteurs comportementaux intrinsèques et les 

pressions humaines extrinsèques qui, ensemble, déterminent les schémas de déplacement. 

 

Au sein de l’ordre des Carnivores, le loup gris (Canis lupus) constitue un modèle 

particulièrement pertinent pour l’étude de ces dynamiques : ce superprédateur généraliste 

holarctique, dont la persistance s’étend des paysages vierges aux paysages fortement 

anthropisés, nous fournit des informations clés sur la manière dont les traits intrinsèques et 

les pressions extrinsèques façonnent les déplacements des carnivores (Ciucci et al. 1997 ; 

Jedrzejewski et al. 2001 ; Eggermann et al. 2009 ; Mech et Cluff 2011 ; Rio-Maior et al. 2018 ; 

Petroelje et al. 2019 ; Kirilyuk et al. 2021 ; Dickie et al. 2022). Des facteurs intrinsèques tels 

que le statut social, le sexe, l’âge et la saison de reproduction entraînent des variations 

significatives dans les distances parcourues par les loups. Par exemple, les individus en phase 

de dispersion et les adultes parcourent généralement de plus longues distances, tandis que les 

loups reproducteurs limitent leurs déplacements pendant la saison de mise bas (Rio-Maior et 

al. 2018 ; Petroelje et al. 2019 ; Ellington et al. 2020). Sur le plan extrinsèque, la disponibilité 

alimentaire est un facteur déterminant des déplacements des carnivores, et les loups adaptent 

stratégiquement leurs schémas de déplacement pour tirer parti des différentes répartitions 

des ressources (Frame et al. 2004 ; Petroelje et al. 2019 ; Ylitalo et al. 2021). Dans les systèmes 

naturels, la nature dispersée et imprévisible de la présence des proies sauvages impose une 

stratégie de « recherche et poursuite », ce qui entraîne des distances de déplacement plus 

longues (edrzejewski et al. 2001). À l’inverse, la concentration spatiale du bétail offre une 

source anthropique prévisible et groupée, permettant le passage à une stratégie plus efficace 

de « patrouille et exploitation » qui réduit considérablement les taux de déplacement (Ciucci 

et al. 1997 ; Kusak, Skrbinsek et Huber 2005 ; Petroelje et al. 2019). 

 

L’exploitation des ressources trophiques anthropiques expose les carnivores à toute une série 

de risques de mortalité, car la traversée de ces paysages augmente la probabilité d’une 

mortalité d’origine humaine, qu’il s’agisse de persécutions délibérées en représailles à la 

prédation du bétail ou de causes accidentelles telles que les collisions avec des véhicules sur 

le réseau routier (Chavez et Gese 2006 ; Lamb et al. 2020 ; Whittington et al. 2022 ; Morales-

Gonzalez et al. 2025). En particulier, la réponse des loups à ces risques est complexe et 

dépend de l’échelle, présentant une variabilité inter- et intra-populationnelle importante 

(Zimmermann et al. 2014 ; Milleret et al. 2019 ; Barry et al. 2020 ; Ferreiro-Arias et al. 2024). 

Il convient de noter que ces réactions spatio-temporelles des loups illustrent des stratégies 

d’évitement clés, dépendantes du contexte, qui peuvent se manifester à des échelles très fines 

chez les carnivores, favorisant ainsi une coexistence dynamique dans des paysages partagés 

(López-Bao et al. 2016 ; Ferreiro-Arias et al. 2021). Les loups gris, en particulier, font preuve 

d’une capacité remarquable à ajuster finement leur comportement, en se répartissant de 

manière dynamique l’espace et le temps avec les humains (Ferreiro-Arias et al. 2024). Par 
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exemple, les loups peuvent choisir des infrastructures linéaires à faible activité humaine pour 

faciliter leurs déplacements et parcourir de plus longues distances (Dickie et al. 2017 ; 

DeMars et Boutin 2018). À l’inverse, même si les routes revêtues à fort trafic incitent 

souvent à l’évitement et réduisent la perméabilité du paysage (Whittington et al. 2004 ; Rio-

Maior et al. 2018), les loups sont capables de choisir des moments où le trafic est réduit pour 

franchir ces barrières (Dennehy et al. 2021). 

 

Au-delà de ces facteurs, l’utilisation du couvert végétal apparaît également comme un 

facteur crucial atténuant l’exposition au risque des carnivores dans les paysages dominés par 

l’homme, en atténuant les effets néfastes tant de l’activité humaine que de la présence 

d’infrastructures (Llaneza et al. 2016 ; Sazatornil et al. 2016 ; Grilo et al. 2019 ; Cimatti et al. 

2021 ; Ferreiro-Arias et al. 2024 ; Jansson et al. 2024). Dans les paysages dominés par 

l’homme, les parcelles de végétation présentent des degrés d’altération humaine très variables, 

allant des terres cultivées et des plantations forestières aux vestiges de végétation naturelle et 

aux zones protégées nichées au sein d’une matrice fortement transformée (Ferreira et al. 

2018). Si la fonctionnalité des parcelles d’habitat modifiées peut s’avérer limitée pour certains 

carnivores spécialisés (Ferreira et al. 2018 ; Bista et al. 2021), les loups font souvent preuve 

d’une adaptabilité remarquable, utilisant efficacement ces parcelles même dans des paysages 

fortement transformés (Massolo et Meriggi 1998 ; Houle et al. 2010 ; Llaneza et al. 2018 ; 

Grilo et al. 2019 ; Cimatti et al. 2021 ; Kudrenko et al. 2023). Cependant, on ignore encore 

comment les différentes caractéristiques de ces refuges, telles que la taille, la densité ou la 

cohésion des parcelles, influencent les différentes composantes des déplacements des loups 

et atténuent les effets négatifs potentiels des infrastructures humaines. 

 

À ce jour, les recherches sur les déplacements des loups se sont généralement concentrées 

sur l’isolation des effets de facteurs individuels, qu’ils soient intrinsèques (par exemple, le 

statut social) ou extrinsèques (par exemple, la répartition des proies, les infrastructures 

humaines) (Jedrzejewski et al. 2001 ; Kusak et al. 2005 ; Rio-Maior et al. 2018 ; Kirilyuk et al. 

2021 ; Whittington et al. 2022). Bien que riches en informations, ces approches ne permettent 

pas de quantifier l’interaction entre les facteurs ni de révéler les principaux déterminants des 

schémas de déplacement quotidiens. Pour passer d’une compréhension compartimentée à 

une approche holistique, il est essentiel de disposer d’un cadre global évaluant l’importance 

relative et les effets conjoints des facteurs clés. Nous explorons ici comment des 

caractéristiques individuelles telles que l’âge, le sexe ou le statut social, ainsi que des facteurs 

extrinsèques liés aux perturbations anthropiques, à la couverture de refuge et à la disponibilité 

des proies, modulent différents aspects des déplacements quotidiens des loups dans l’une des 

régions les plus anthropisées de leur aire de répartition, la péninsule Ibérique (Llaneza et al. 

2012). Plus précisément, nous visons à : (1) fournir une description des schémas de 

déplacement quotidiens et des distances parcourues par les loups ; (2) quantifier l’importance 

relative des facteurs intrinsèques et extrinsèques sur différents attributs des déplacements 

quotidiens des loups ; et (3) comprendre la nature de la relation entre les différents attributs 

de déplacement et les prédicteurs liés aux perturbations anthropiques, aux caractéristiques 

du paysage, à la couverture de refuge et à la disponibilité des proies. 
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MATERIEL et METHODES 
Zone d'étude 

Cette étude a été menée en Galice, dans le nord-ouest de l'Espagne (~30 000 km²), où les 

loups occupent actuellement la majeure partie du territoire (environ 90%) et où le nombre 

estimé de meutes reproductrices a affiché une tendance stable au cours de la dernière 

décennie (Llaneza et al. 2015, 2022) (Fig. 1a). La Galice se caractérise par une forte densité 

de population humaine (environ 94 habitants/km²), largement dispersée à travers la région, 

avec une moyenne de 3 localités par km² et une densité routière de 3,5 km/km² (INE 2010) 

(Fig. 1b, c). Le paysage galicien est dominé par les terres agricoles et les plantations forestières 

extensives (Calvo-Iglesias et al. 2009 ; Llaneza et al. 2012 ; Diaz-Maroto et Diaz-Maroto 

2018). La région se caractérise principalement par des peuplements de plantations de Pinus 

spp. et d’Eucalyptus spp. ainsi que par des pâturages pour le bétail, qui couvrent ensemble 

environ 55% de la superficie. Les zones de broussailles et les forêts de feuillus représentent 

respectivement environ 17% et 10% du paysage (Équipe technique nationale du SIOSE 

2022) (Fig. 1d). La répartition spatiale des ongulés sauvages et domestiques se traduit par des 

différences régionales marquées dans la disponibilité des différents types de proies. En ce qui 

concerne les ongulés sauvages, le chevreuil (Capreolus capreolus) et le sanglier (Sus scrofa) sont 

abondants dans la moitié orientale de la région, où ils constituent la proie principale des 

loups, tandis que dans les secteurs occidentaux, les ongulés sauvages sont présents en plus 

faible densité, voire absents (López-Bao et al. 2013). D'autre part, une race ancienne de 

chevaux en liberté (Equus caballus) est présente dans les landes galiciennes, héritage des 

pratiques d'élevage traditionnelles, et constitue la proie principale des meutes de loups dans 

certaines régions de l'ouest et du nord (López-Bao et al. 2013 ; Lagos et Bárcena 2018). 

Enfin, les loups s’attaquent aux ongulés domestiques principalement dans les secteurs du 

nord-ouest et de l’ouest (Lázaro-Fuentes 2014). La Galice dispose d’un vaste réseau 

d’élevages semi-extensifs, avec une moyenne de 4,7 exploitations d’élevage par km² (INE 

2009), ce qui se traduit par une large répartition des ongulés domestiques, parmi lesquels les 

bovins (Bos taurus) ainsi que les ovins et caprins (Ovis aries et Capra hircus) atteignent des 

densités moyennes de 37,9 (fourchette : 0 à 685,2) et 13,5 têtes par km² (fourchette : 0 à 1 

124,6), respectivement (Fig. 1e) (INE 2009). 

 

Suivi des loups et collecte des données 

Les données de cette étude proviennent d’un échantillon de 26 loups capturés et suivis à 

l’aide de colliers GPS-GSM (modèles Tellus T3H et T5H de Followit, Suède) entre 2006 et 

2014 (Fichier supplémentaire 2, Tableau S1). Les individus suivis constituent un échantillon 

aléatoire de la population de loups de la zone d’étude, la plupart des loups étant des individus 

solitaires ou appartenant à 15 meutes différentes réparties dans toute la région (Fig. 1), avec 

une représentation équilibrée des sexes et des classes d’âge (Fichier supplémentaire 2, 

Tableau S1). Les loups participant à cette étude ont été capturés à l’aide de pièges à mâchoires 

Belisle (Edouard Belisle, Sainte-Véronique, PQ, Canada) et immobilisés par injection 

intramusculaire de médétomidine (0,10 mg/kg ; Dormitor, Merial, Lyon, France), l’inversion 

de l’effet étant obtenue par l’atipamézole (Revertor, Merial, Lyon, France). Toutes les 

procédures de capture et de manipulation étaient conformes à la réglementation en matière 

de bien-être animal (autorisations n° 19/2006, 71/2009, 86/2011 et 95/2013 délivrées par le 

gouvernement régional de Galice, et décret espagnol n° 53/2013). Les loups capturés étaient 
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cliniquement sains au moment de la capture et ne présentaient que des lésions mineures liées 

au piégeage, telles que des écorchures cutanées. 

 

 
Figure 1. Zone d'étude dans le nord-ouest de l'Espagne, montrant : a) la situation géographique de la Galice au sein 
de la péninsule Ibérique et la répartition des domaines vitaux des individus étudiés, classés par couleur en fonction de 

la taille de leurs domaines vitaux respectifs ; b) la répartition des agglomérations humaines, la taille et la couleur des 
cercles représentant le nombre d'habitants ; c) la répartition des routes principales et secondaires ; d) la répartition des 
parcelles de végétation potentielles servant de refuges aux loups ; et e) la répartition de la biomasse du bétail 

 

Les colliers GPS-GSM ont été programmés pour enregistrer la localisation des loups selon 

différents intervalles (à savoir toutes les 20 minutes, toutes les 1 heure et toutes les 2 heures) ; 

nous avons donc utilisé les positions enregistrées toutes les 2 heures afin de normaliser les 

données et d’assurer la comparabilité entre les individus. Les dispositifs GPS-GSM ont 

enregistré 54 721 positions de loups, couvrant environ 109 442 heures d’échantillonnage et 

4 560 trajectoires quotidiennes brutes. La moyenne (± écart-type) du nombre de jours 

d’échantillonnage par individu était de 193 (=100) jours (intervalle : 52 à 397) (Fichier 

supplémentaire 2, Tableau S1). 

 

Pour chaque position GPS, nous avons extrait les informations relatives à la date, à l’heure 

et aux coordonnées en degrés décimaux (WGS84). Le sexe et l’âge ont été déterminés lors 

de l’examen des loups sur le site de capture (mâles = 14, femelles = 12). L’âge a été déterminé 

en évaluant le profil dentaire, et les individus ont été classés en subadultes (1 à 2 ans, n = 16) 

ou adultes (> 2 ans, n = 10) (Gipson et al. 2000). Les loups ont également été classés en 

membres de meute (n = 19) et non-membres de meute (loups en dispersion et loups 

solitaires, n = 7). L’appartenance à une meute a été déterminée en évaluant les déplacements 

par rapport à des sites de tanière et de rendez-vous confirmés. Ces sites ont été identifiés 

grâce à des relevés standardisés de hurlements (Llaneza et al. 2014 ; Palacios et al. 2016) et 

complétés par des observations visuelles d’individus munis ou non d’un collier émetteur. Les 

loups ont été classés comme membres de meute lorsqu’ils ont été observés à plusieurs 

reprises, soit par des relocalisations GPS, soit par des observations directes, en utilisant ou 

en s’approchant de la même tanière ou du même lieu de rendez-vous où la présence de 

louveteaux ou d’autres membres de la meute avait été confirmée de manière indépendante. 
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En revanche, les loups ont été classés comme non-membres de meute lorsqu’ils ne 

présentaient aucun lien répété avec une tanière ou un lieu de rendez-vous confirmé, n’étaient 

jamais observés à proximité de louveteaux ou de groupes de meute, et affichaient des 

schémas de déplacement compatibles avec une dispersion ou un mode de vie solitaire. Nous 

avons en outre attribué des positions GPS à trois périodes significatives du cycle biologique 

des loups, définies par la reproduction : la saison des amours (février à avril), la saison de 

reproduction (mai à octobre) et la période non reproductive (novembre à janvier) (Alvares 

2011). 

 

Indicateurs de déplacement des loups 

Nous avons calculé trois indicateurs de déplacement des loups à partir de tracés sur 24 

heures : les distances quotidiennes parcourues, le déplacement net et l’indice de rectitude. 

Ensemble, ces indicateurs fournissent une description multiforme et complémentaire des 

déplacements des loups à l’échelle quotidienne, en lien avec des aspects clés de leur écologie 

tels que la recherche de nourriture, la surveillance et le maintien du territoire, ainsi que 

l’efficacité de la navigation à travers le paysage. Les distances quotidiennes ont été estimées 

comme la somme des longueurs de pas au cours d’un tracé de 24 heures, la longueur de pas 

correspondant à la distance entre deux positions GPS consécutives enregistrées toutes les 

deux heures. Le déplacement net a été défini et estimé comme la distance euclidienne entre 

la première et la dernière position enregistrées au cours d’un tracé de 24 heures. Les tracés 

quotidiens ont été définis entre 16h00 et 14h00 du jour suivant, en fonction des schémas 

d’activité de la population de loups de la région, car cela permet de bien refléter les rythmes 

circadiens entre les principales périodes de repos quotidiennes (Ferreiro-Arias et al. 2024). 

L’indice de rectitude a été calculé comme le rapport entre le déplacement net et la distance 

quotidienne de chaque parcours de 24 heures. 

 

L’indice de rectitude est un indicateur de la tortuosité du parcours, définie comme le degré 

de déviation d’un parcours par rapport à une ligne droite (Batschelet 1981). Les valeurs de 

l’indice de rectitude vont de 0, indiquant une forte tortuosité du mouvement au cours de la 

trajectoire, à 1, représentant un mouvement parfaitement rectiligne et directionnel. Pour 

chaque jour, nous avons en outre estimé une mesure de l’exhaustivité des traces en calculant 

la proportion de positions manquantes par rapport au nombre total de positions pouvant 

être enregistrées en une journée (12 positions au maximum) et en ne conservant pour 

l’analyse ultérieure que les traces présentant un taux d’exhaustivité supérieur à 90% (moins 

d’une position manquante). Par la suite, nous avons calculé un ensemble de statistiques de 

synthèse comprenant la moyenne, la médiane, l’écart-type (ET), les valeurs minimale et 

maximale, les premier et troisième quantile ainsi que l’écart interquartile (EI) des distances 

quotidiennes, du déplacement net et de l’indice de rectitude pour les trajectoires quotidiennes 

de chaque loup. 

 

Données spatiales et covariables 

Afin d’extraire des informations sur les prédicteurs liés aux perturbations anthropiques, aux 

ressources trophiques, aux attributs du paysage et à la couverture de refuge (Tableau 1), nous 

avons d’abord créé une zone tampon de 1 km autour de chaque parcours quotidien, ce qui 

correspond approximativement à la moyenne des longueurs de pas (moyenne ± écart-type : 

0,8 ± 1,4 km). Nous avons utilisé ces zones tampons comme « zones d’influence » de chaque 

prédicteur afin d’extraire les valeurs de chaque couche et de calculer la valeur moyenne de 
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chaque variable. Cela a permis d’obtenir une valeur quotidienne unique pour chaque variable 

prédictive par trajectoire de déplacement de loup, représentant les conditions 

environnementales moyennes rencontrées au cours de cette période de 24 heures. 

 

Nous avons évalué l’impact des perturbations anthropiques en analysant différents 

indicateurs de l’empiètement des infrastructures humaines, tels que la densité des 

agglomérations et des routes revêtues, ainsi que l’activité humaine (densité de population 

humaine) susceptible d’influencer les déplacements des loups (Fichier supplémentaire 2, 

Tableau S2). 

 

Pour obtenir les valeurs relatives aux établissements humains et à la densité de population, 

nous avons utilisé des données portant sur plus de 30 000 entités de population distinctes en 

Galice, y compris leurs effectifs en 2010, issues de l’Infrastructure de données spatiales de 

Galice (IDEG, http://mapas.xunta.gal/ideg). Nous avons utilisé les emplacements de ces 

entités de population pour estimer la densité des établissements humains, en appliquant 

l’outil « Kernel Density » dans ArcGIS Pro (Environmental Systems Research Institute 2023), 

en pondérant chaque emplacement d’entité de population en fonction de sa densité de 

population. Pour les routes revêtues, nous avons dans un premier temps classé les routes 

issues de l’IDEG en catégories « principales » et « secondaires » en fonction du volume de 

trafic, de la présence de clôtures et du nombre de voies (Dennehy et al. 2021), puis nous 

avons calculé la densité de ces catégories de routes dans des zones tampons autour des 

trajectoires quotidiennes des loups. 

 

Nous avons extrait les valeurs de l’indice de relief (TRI) pour chaque trajectoire quotidienne ; 

cet indice mesure la variation de l’altitude du terrain au sein d’une zone donnée (Riley et al. 

1999). Les différences de relief peuvent influencer les déplacements quotidiens des loups, car 

un terrain plus accidenté peut opposer une résistance et entraîner des coûts énergétiques plus 

élevés pour leurs déplacements (Whittington et al. 2004). De plus, les déplacements 

quotidiens des loups devraient varier en fonction de la disponibilité des différentes catégories 

de proies, de la répartition spatiale et de la densité de celles-ci, ainsi que de l’exposition aux 

humains liée à la prédation sur le type de proie le plus abondant (López-Bao et al. 2013 ; 

Lagos et Bárcena 2018). Nous avons donc cherché à déterminer si les déplacements 

quotidiens des loups étaient influencés par leur type de proie principal, en classant chaque 

loup dans l’une des trois catégories suivantes en fonction de la proie principale disponible 

dans la région : chevaux en liberté, autres animaux d’élevage et proies sauvages (chevreuils et 

sangliers) (Fichier supplémentaire 2, Tableau S2). 

 

Cette classification s’est appuyée sur une superposition spatiale de nos données de suivi des 

loups avec les schémas géographiques établis du régime alimentaire des loups, dérivés de 

l’analyse des excréments dans la même région. Plus précisément, nous avons attribué à 

chaque individu muni d’un collier la catégorie de proie dominante (bétail, proies sauvages ou 

chevaux) documentée pour sa zone locale dans des études antérieures sur l’écologie 

trophique des loups (López-Bao et al. 2013 ; Lázaro-Fuentes 2014). 

 

Cette approche a fourni un indicateur à l’échelle du paysage de la disponibilité des proies, 

palliant ainsi l’absence de données systématiques et à petite échelle sur l’abondance des 

ongulés sauvages dans l’ensemble de notre zone d’étude. 
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Nous avons estimé la disponibilité et les caractéristiques structurelles des couvertures de 

refuge afin d’évaluer leur influence sur les déplacements des loups (Fichier supplémentaire 

2, Tableau S2). Nous avons défini la couverture de refuge comme la superficie occupée par 

des parcelles de végétation susceptibles d’offrir un abri aux loups (Llaneza et al. 2016). Nous 

avons extrait des cartes numériques d’occupation des sols les parcelles de plantations, de 

forêts, de maquis denses et d’autres types de couvert offrant un abri aux loups (Équipe 

technique nationale du SIOSE 2022). Ensuite, nous avons rasterisé les couches spatiales avec 

une résolution de 10 × 10 m et calculé la disponibilité et les caractéristiques des parcelles de 

refuge. Différents attributs des parcelles de végétation, tels que la taille, la connectivité et 

l’intervention humaine, peuvent influencer de manière significative la qualité des refuges 

(Llaneza et al. 2016, 2018 ; Grilo et al. 2019 ; van den Bosch et al. 2023). Nous avons donc 

extrait différents indicateurs paysagers afin de caractériser la couverture refuge tant en termes 

d’étendue totale (quantité) que de configuration spatiale (qualité). Nous avons extrait deux 

indicateurs au niveau des parcelles : l’indice de dimension fractale (FDI) et la taille des 

parcelles de refuge. Nous avons calculé le FDI comme indicateur de l’influence humaine sur 

les parcelles de couverture de refuge (Imre et Bogaert 2004 ; Bista et al. 2021). Le FDI décrit 

la complexité de la forme de chaque parcelle d’habitat en se basant sur le rapport 

périmètre/aire compris entre 1 et 2, avec des valeurs proches de 1 pour les périmètres 

géométriques simples et des valeurs plus proches de 2 pour les limites de parcelles très 

sinueuses. Les parcelles de végétation naturelles présentent généralement des structures plus 

complexes et des formes irrégulières ; elles sont privilégiées par les loups (van den Bosch et 

al. 2023), contrairement aux parcelles de végétation modifiées par l’homme, telles que les 

plantations forestières monospécifiques ou les terres cultivées, qui se caractérisent par des 

formes polygonales simples, généralement des rectangles (Imre et Bogaert 2004 ; Bista et al. 

2021). La taille des parcelles-refuges a été définie et calculée comme la superficie couverte 

par chaque parcelle de végétation susceptible de servir de refuge aux loups. Nous avons 

mesuré la taille de toutes les parcelles-refuges au sein de chaque zone d’influence et calculé 

la valeur moyenne. De plus, nous avons calculé trois indicateurs à l’échelle du paysage : 

l’indice de cohésion des parcelles (PCI), la couverture de refuge et la densité des parcelles-

refuges. Nous avons estimé le PCI comme indicateur de la connectivité entre les parcelles-

refuges. 

 

Le PCI varie de -1, qui correspond à une parcelle totalement isolée, à 1, qui indique des 

parcelles-refuges fortement connectées (Schumaker 1996). La couverture de refuge a été 

calculée comme le pourcentage de la zone tampon occupée par la végétation classée comme 

refuge potentiel pour les loups. La densité des parcelles-refuges a été déterminée en divisant 

le nombre de parcelles-refuges présentes dans la zone tampon par la superficie totale de cette 

zone. Tous les indicateurs de couverture de refuge ont été calculés à l’aide du package 

« landscapemetrics » (Hesselbarth et al. 2019). 

 

Modélisation des déplacements des loups 

Nous avons modélisé les déplacements des loups à l’aide de modèles de régression bayésiens 

(ci-après BRM). Au lieu de construire plusieurs modèles concurrents avec différents sous-

ensembles de prédicteurs et d’effectuer une sélection de modèles basée sur des critères 

d’information (par exemple, l’AIC ou le BIC), nous avons adopté une approche de 

modélisation fondée sur des hypothèses. Nous avons construit un modèle unique et complet, 
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doté d’une structure fixe et aléatoire définie a priori par nos hypothèses écologiques (Fichier 

supplémentaire 2, Tableau S2). Avant la modélisation, nous avons normalisé les distances 

quotidiennes et les déplacements nets à l’aide d’une transformation par racine carrée, car 

cette approche améliorait considérablement l’ajustement du modèle et la distribution des 

résidus. Pour les modèles utilisant la distance quotidienne ou les déplacements nets comme 

variables de réponse, nous avons ajusté une distribution d’erreur gaussienne, tandis que pour 

la modélisation de l’indice de rectitude, nous avons ajusté une distribution d’erreur bêta à 

inflation de zéros. Nous avons intégré comme prédicteurs l’âge, le sexe, le statut social, la 

période de reproduction, la catégorie alimentaire, ainsi que les prédicteurs spatiaux liés aux 

perturbations anthropiques, à la couverture de refuge et aux attributs du paysage (Tableau 1, 

Fichier supplémentaire 2, Tableau S2). Afin d’éviter la multicolinéarité, nous avons évalué la 

structure de corrélation entre les prédicteurs et les valeurs VIF de notre modèle. En raison 

de la forte corrélation entre les différents indicateurs de couverture de refuge (r ≥ 0,7), nous 

avons utilisé une analyse en composantes principales (ACP) avec le package « FactoMineR » 

(Lê et al. 2008) (Fichier supplémentaire 1, Figures S1a et b). Les deux premières dimensions 

de l’ACP expliquaient 83,4% de la variance, la première dimension représentant 67,9% et la 

seconde 15,5% (Fichier supplémentaire 1, Figure S1a). La première dimension était 

influencée positivement par le pourcentage de couverture de refuge au sein des zones 

d’influence, la cohésion entre les parcelles de refuge et, dans une moindre mesure, la taille 

des parcelles, et influencée négativement par la densité des parcelles (Fichier supplémentaire 

1, figure supplémentaire S1b). La deuxième dimension se caractérisait par des contributions 

positives principales de l’indice FDI et négatives de la densité des parcelles (Fichier 

supplémentaire 1, Figure S1b). La première dimension distinguait les échantillons de 

paysage présentant une couverture de refuge étendue et cohésive de ceux présentant une 

couverture végétale fragmentée et clairsemée. La deuxième dimension différenciait la 

couverture de refuge constituée de parcelles aux formes complexes et irrégulières d’une 

couverture plus dense composée de parcelles aux formes géométriques (Fichier 

supplémentaire 1, Figure S1a). 

 

En conséquence, nous avons utilisé les coordonnées des deux premières composantes 

principales comme prédicteurs dans nos modèles. Le modèle comprenait également des 

termes d’interaction définis a priori afin d’explorer d’éventuels effets synergiques et tampons, 

notamment entre le sexe et le statut social d’une part, et la période de reproduction, la densité 

de population humaine, la densité des établissements humains, la densité des routes primaires 

et secondaires ainsi que le refuge d’autre part, ainsi qu’entre les deux dimensions du refuge 

(Fichier supplémentaire 2, Tableau S2). Toutes les variables prédictives continues ont été 

mises à l’échelle et centrées autour de zéro avec un écart-type égal à 1 avant l’ajustement du 

modèle. Afin de tenir compte du manque d’indépendance dans les mesures répétées pour les 

mêmes individus, nous avons inclus l’identité du loup comme interception aléatoire 

(Hebblewhite et Merrill 2008). Nous n’avons pas spécifié d’effet imbriqué de l’identité du 

loup au sein de la meute, car seuls deux loups appartenaient à la même meute (Hebblewhite 

et Merrill 2008). 

 

 
Tableau 1. Description des variables utilisées pour étudier les différences dans les déplacements quotidiens des loups 
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Afin d’éviter l’autocorrélation temporelle inhérente aux données de déplacement, nous avons 

sous-échantillonné les deux tiers de notre ensemble de données. Nous avons sélectionné des 

observations de manière aléatoire tout en conservant la proportion de données obtenues 

pour chaque individu et chaque mois, évitant ainsi tout biais. Nous avons privilégié cette 

approche de sous-échantillonnage à d’autres alternatives, telles que l’intégration de termes 

autorégressifs, car elle rompt directement la séquence temporelle à l’origine de 

l’autocorrélation. Cela implique de sacrifier une fraction des observations tout en conservant 

une puissance statistique suffisante pour les prédicteurs, les interactions et les effets 

aléatoires, sans ajouter de complexité analytique inutile. Pour traiter l’autocorrélation spatiale, 

nous avons créé une grille de 1 × 1 km couvrant la zone d’étude, en attribuant un identifiant 

unique à chaque cellule. Chaque trajectoire quotidienne a ensuite été associée à une cellule 

spécifique de la grille à l’aide des valeurs de longitude et de latitude médianes, et l’identité de 

chaque cellule de la grille a ensuite été intégrée au modèle en tant qu’effet aléatoire, ci-après 

dénommé « effets spatiaux aléatoires à petite échelle » (Dormann et al. 2007). Ces effets 

spatiaux aléatoires capturent les variations locales non mesurées des schémas de déplacement 

quotidiens des loups, associées à l’emplacement spécifique de chaque trajectoire quotidienne, 

rendant ainsi compte de l’hétérogénéité spatiale non expliquée par les effets fixes. 

 

Nous avons exécuté les modèles de régression bayésiens (BRM) avec 4 chaînes MCMC 

de 4 000 itérations chacune, en appliquant une phase de préchauffage de 2 000 itérations. 

Nous avons spécifié des a priori faiblement informatifs en utilisant une distribution normale 

N(0,10) pour l’ordonnée à l’origine et N(0,1) pour les coefficients de pente (Lemoine 2019). 

Les modèles de régression bayésiens ont été ajustés à l’aide du package « brms » (Bürkner 

2021) dans le logiciel statistique R V.4.4.0 (R Core Team 2023). La convergence de la chaîne 

a été vérifiée à l’aide du diagnostic R-hat (R-hat ≈ 1). L’autocorrélation temporelle a été testée 

à l’aide de la fonction acfü du package « stats » (R Core Team 2023). L’autocorrélation spatiale 

dans les résidus du modèle a été testée en calculant l’indice de Moran I à l’aide du package 

« DHARMa » (Hartig et Hartig 2017). Les R2 conditionnels et marginaux ont été calculés à 

l’aide du package « performance » (Lüdecke et al. 2021). 

 

Le diagnostic du modèle et les effets marginaux ont été représentés graphiquement à l’aide 

des packages « brms », « ggplot2 » et « sPlot » (Wickham 2016 ; Bürkner 2021 ; Lüdecke 2022). 

 

Importance des variables 
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Nous avons estimé la probabilité de direction (PD) à l’aide du package « bayestestR » 

(Makowski et al. 2019) comme mesure de la présence de chaque prédicteur sur la variable de 

réponse testée. La PD varie entre 0,5 et 1,0 et représente le niveau de confiance avec lequel 

on observe qu’un effet se produit dans une direction spécifique ; une PD > 0,9 a été 

considérée comme un seuil crédible de direction de l’effet (Makowski et al. 2019). Nous 

n’avons pris en compte que les prédicteurs significatifs lorsque leurs intervalles de crédibilité 

à 95% ne passaient pas par zéro. 

 

De plus, nous avons évalué l’importance relative des prédicteurs inclus dans nos modèles à 

l’aide d’une approche de partitionnement de la variance. Dans un premier temps, nous 

avons estimé un pseudo-R2 en élevant au carré le coefficient de corrélation entre la prédiction 

a posteriori médiane de notre modèle et les mesures de déplacement observées (c’est-à-dire 

la distance quotidienne, le déplacement net et l’indice de rectitude). Ensuite, nous avons 

répété ce processus de manière itérative pour chaque prédicteur, en le maintenant à sa valeur 

moyenne pour les variables continues. Pour les variables catégorielles, nous avons 

systématiquement remplacé tous les niveaux par un même niveau, et pour les variables à effet 

aléatoire, nous avons substitué tous les niveaux d’effet aléatoire par un nouveau niveau qui 

n’existait pas dans l’ensemble de données. En soustrayant les valeurs de pseudo-R² obtenues 

pour chaque prédicteur du pseudo-R² initial, nous avons dérivé une mesure de l’importance 

des variables (pseudo-R² moyen pour le niveau testé dans le cas des variables catégorielles). 

Afin de représenter l’importance relative des prédicteurs, nous avons exprimé leur 

contribution au pseudo-R² sous forme de pourcentage (voir Ferreiro-Arias et al. 2025 pour 

une description détaillée de cette approche). 

 

RESULTATS 
Distances quotidiennes 

Dans l'ensemble, sur la base d'un intervalle d'échantillonnage de 2 heures, les loups ont 

parcouru une distance moyenne (± SD) de 9,0 (± 5,8 km) km par jour. Les distances minimale 

et maximale parcourues au cours de périodes de 24 heures étaient respectivement de 0,02 

km et 39,4 km (Tableau 2). Le modèle BRM expliquant les facteurs influençant les distances 

quotidiennes parcourues par les loups a présenté un R² conditionnel de 0,54 (IC à 95% [0,51 ; 

0,57]) et un R2 marginal de 0,27 (IC à 95% [0,22 ; 0,32]). Une part significative de la variance 

expliquée (48%) a été attribuée aux effets aléatoires, en particulier aux effets spatiaux 

aléatoires à petite échelle (38,6%), suivis par l’identité du loup (9,5%) (Fig. 2a). Les indicateurs 

de perturbations anthropiques représentaient ensemble 20,3% de la variance et présentaient 

des effets significatifs (Fichier supplémentaire 2, Tableau S3), la densité d’habitat humain 

(8,7%) et la densité de routes secondaires (4,98%) étant les principaux facteurs (Fig. 2a). 

Nous avons mis en évidence une interaction significative entre la densité de peuplement et 

la densité de population (Tableau S3), montrant que les loups parcouraient des distances 

quotidiennes plus longues lorsque la densité de population humaine était soit faible et très 

dispersée (c'est-à-dire une forte densité de peuplement humain), soit élevée mais concentrée. 

Les loups réduisaient considérablement les distances quotidiennes parcourues lorsque la 

densité de population humaine était soit élevée et très dispersée, soit faible et concentrée 

(Fig. 3a). 

 
Tableau 2. Statistiques récapitulatives des différents indicateurs de déplacement des loups 
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Figure 2. Contributions classées des variables prédictives à la variance totale expliquée par les modèles de régression 
bayésiens décrivant a) les distances quotidiennes, b) les déplacements nets et c) la rectitude des déplacements quotidiens 
des loups. Les graphiques en « beignet » montrent la contribution en pourcentage de chaque grand groupe de variables 
prédictives — notamment les perturbations anthropiques, les ressources trophiques, les caractéristiques du paysage, la 
couverture de refuge, les facteurs intrinsèques et les effets aléatoires — au pseudo-R² total, indiqué au centre de chaque 

graphique 

 

Nous avons constaté que la couverture de refuge avait un effet positif significatif sur les 

distances quotidiennes (Fichier supplémentaire 2, Tableau S3), expliquant environ 8,5% de 

la variance, les premières dimensions de l’ACP contribuant à environ trois quarts de cette 

variance. Les deux dimensions de l’ACP de la couverture de refuge indiquent que les loups 

augmentaient leurs déplacements lorsqu’une couverture de refuge étendue et très cohésive 

était disponible. Nous avons en outre constaté des effets significatifs de l’interaction entre 

les deux axes de l’ACP et la densité des routes revêtues. Une couverture de refuge très 

étendue et cohésive atténuait l’effet négatif de la densité des routes principales et secondaires 

sur les distances quotidiennes parcourues par les loups (Fig. 3c, d). La rugosité du terrain 

avait un effet négatif significatif sur les distances quotidiennes et expliquait 8,9% de la 

variance (Fichier supplémentaire 2, Tableau S3). La catégorie alimentaire expliquait 7,1% de 

la variance, avec des différences significatives observées chez les loups se nourrissant de 

bétail, qui parcouraient des distances quotidiennes nettement plus courtes que ceux se 

nourrissant de chevaux en liberté ou de proies sauvages (Fig. 3f, Fichier supplémentaire 2, 

Tableau S3). Les facteurs intrinsèques représentaient 7,2%, le statut social y contribuant le 

plus (3,76%), mais aucun d’entre eux n’a montré d’effet significatif, à l’exception de 

l’interaction entre le statut social et la période de reproduction (Fichier supplémentaire 2, 

Tableau S3). Les membres de la meute ne présentaient pas de différences dans les distances 

quotidiennes parcourues entre les différentes périodes de reproduction. En revanche, les 

individus n’appartenant pas à la meute parcouraient des distances quotidiennes plus longues 

pendant les périodes de reproduction et de non-reproduction par rapport à la période 

d’accouplement (Fig. 3g, Fichier supplémentaire 2, Tableau S3). 
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Figure 3. Effets marginaux des principaux facteurs prédictifs expliquant les différences dans les distances parcourues 
quotidiennement par les loups : a) l’interaction entre la densité de population humaine et la densité d’habitat humain ; 
b) l’interaction entre la première et la deuxième dimension de l’analyse en composantes principales (ACP) de la 
couverture refuge ; c) les interactions entre la densité des routes principales et d) la densité des routes secondaires avec 

la première dimension de l’ACP de la couverture refuge ; ainsi que les effets de e) la rugosité du terrain, f) la catégorie 
alimentaire et g) l’interaction entre le statut social et les périodes de reproduction. Les valeurs des variables prédictives 
indiquées dans les légendes des figures ont été sélectionnées en fonction du premier et du troisième quartile de chaque 
variable. Les contours ombrés représentent les intervalles de confiance à 95% 

 

Déplacement net 

Le déplacement net moyen (± écart-type) sur des cycles de 24 heures était de 3,83 km (± 3,55 

km). Les déplacements nets minimaux et maximaux sur une période de 24 heures étaient 

respectivement de 0,001 et 30,17 km (Tableau 2). Nos résultats indiquent que les 

déplacements nets et les distances quotidiennes parcourues étaient influencés par les variables 

prédictives de manière très similaire (Fig. 3 et 4). Le modèle BRM expliquant les facteurs 

influençant les déplacements nets présentait un R² conditionnel de 0,49 (IC à 95% [0,46 ; 

0,52]) et un R² marginal de 0,18 (IC à 95% [0,14 ; 0,23]). Comme pour les distances 

quotidiennes, la majeure partie de la variance expliquée (65,5%) a été attribuée à des effets 

aléatoires, les effets spatiaux aléatoires à petite échelle représentant 57,2%, suivis par l’identité 

du loup (8,4 %) (Fig. 2b). 

 

Les indicateurs de perturbation anthropique ont expliqué 14,9% de la variance (Fig. 2b), la 

densité d’habitation (6,11%) représentant la plus grande part de cette variance expliquée (Fig. 

2b). Nous avons mis en évidence des effets significatifs de la densité d’habitation et de la 

densité de population, y compris leur interaction (Fichier supplémentaire 2, Tableau 

supplémentaire S4). Les loups augmentaient leurs déplacements nets lorsque la densité de 

population humaine était faible et très dispersée, tandis qu’ils réduisaient considérablement 

leurs déplacements nets lorsque la densité de population humaine était élevée et très dispersée 

(Fig. 4a). Contrairement aux distances quotidiennes, nous n’avons pas observé d’effets 

individuels significatifs de la densité des routes principales ou de la première dimension de 

l’ACP des refuges sur le déplacement net, mais leur interaction était statistiquement 
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significative (Fichier supplémentaire 2, Tableau S4). Les routes secondaires ont présenté des 

effets individuels significatifs, ainsi qu’une interaction significative avec la première 

dimension de l’ACP de la couverture de refuge (Fichier supplémentaire 2, Tableau S4). En 

ce sens, nous avons observé un effet tampon significatif d’une couverture de refuge très 

étendue et cohésive sur la densité des routes principales et secondaires (Fig. 4c, d), tandis que 

ces deux types de routes avaient un impact négatif sur les déplacements nets des loups lorsque 

la couverture de refuge disponible était plus faible et moins cohésive (Fig. 4c, d). 

 

 
Figure 4. Effets marginaux des principaux facteurs prédictifs expliquant les différences dans les déplacements nets 
effectués par les loups : a) l’interaction entre la densité de population humaine et la densité d’habitat humain ; b) 
l’interaction entre la première et la deuxième dimension de l’analyse en composantes principales (ACP) de la couverture 
des refuges ; c) les interactions entre la densité des routes principales et d) la densité des routes secondaires avec la 
première dimension de l’ACP de la couverture refuge ; ainsi que les effets de e) la rugosité du terrain, f) la catégorie 

alimentaire et g) l’interaction entre le statut social et les périodes de reproduction. Les valeurs des variables prédictives 
indiquées dans les légendes des figures ont été sélectionnées en fonction du premier et du troisième quartile de chaque 
variable. Les contours ombrés représentent les intervalles de confiance à 95% 

 

Les deux dimensions de l’analyse en composantes principales (ACP) de la couverture de 

refuge ont expliqué 4,2% de la variance totale (Fig. 2b), et seule la deuxième dimension a 

montré un effet positif significatif (Tableau S4). Nous avons mis en évidence une interaction 

significative entre les deux dimensions de l’ACP de la couverture de refuge, montrant que les 

loups augmentaient leurs déplacements nets lorsqu’une couverture de refuge naturelle 

étendue et hautement cohésive, présentant des formes complexes, était disponible (Fig. 4b, 

Fichier supplémentaire 2, Tableau S4). À l’inverse, les loups réduisaient légèrement leurs 

déplacements lorsque la couverture de refuge présentait de faibles valeurs fractales et une 

forte densité de parcelles de refuge, malgré une grande disponibilité et une forte cohésion de 

la couverture de refuge (Fig. 4b). 

 

La rugosité du terrain avait également un effet négatif significatif sur les déplacements nets, 

représentant 3,2% de la variance expliquée (Fig. 4e, Fichier supplémentaire 2, Tableau S4). 
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La catégorie du type de proie dominante disponible était le prédicteur fixe qui expliquait 

le pourcentage le plus élevé de variance (7%) ; les loups se nourrissant principalement de 

bétail présentaient des déplacements nets significativement plus courts que ceux fréquentant 

des zones où la densité de chevaux en liberté ou de proies sauvages était élevée (Fig. 4f, 

Fichier Supplémentaire 2, Tableau S4). Les facteurs intrinsèques expliquaient 5,1% de la 

variance, la majeure partie de celle-ci étant attribuée au statut social de l’individu (2,9%) et 

aux périodes de reproduction (1,2%), qui étaient les seuls facteurs intrinsèques présentant un 

effet d’interaction significatif (Fichier supplémentaire 2, Tableau S4). Les membres de la 

meute ne présentaient pas de différences dans leurs déplacements nets entre les différentes 

périodes de reproduction, tandis que les individus n’appartenant pas à la meute affichaient 

des déplacements nets plus longs tant pendant les périodes de reproduction que pendant les 

périodes non reproductives, par rapport à la saison des amours. Enfin, les déplacements nets 

des individus n’appartenant pas à la meute étaient supérieurs à ceux des membres de la meute 

pendant les périodes de reproduction et non reproductives (Fig. 4g). 

 

Indice de rectitude 

L’indice de rectitude moyen (± écart-type) des déplacements quotidiens des loups était de 

0,44 (± 0,28). Les indices de rectitude minimal et maximal pour les trajectoires sur 24 heures 

étaient respectivement de 0 et 0,99 (Tableau 2). Le modèle BRM expliquant les facteurs 

influençant la rectitude des déplacements quotidiens des loups a présenté un R² conditionnel 

de 0,15 (IC à 95% [0,12 ; 0,191]) et un R2 marginal de 0,05 (IC à 95% [0,03 ; 0,071]). Les 

effets aléatoires ont capturé 94,6% de la variance expliquée, dont la majeure partie était 

attribuable aux effets spatiaux aléatoires (88,1%), suivis par l’identité du loup (6,5%) (Fig. 

2c). Les indicateurs de perturbations anthropiques ont expliqué 2,2% de la variance de 

l’indice de rectitude, y compris les effets de la densité des routes principales et secondaires 

(respectivement 1,82 % et 0,38 %). La disponibilité des types de proies dominantes expliquait 

2,6% de la variance capturée, tandis que les facteurs intrinsèques, principalement l’âge, en 

expliquaient 0,6%. Contrairement aux autres mesures de déplacement, nous n’avons mis en 

évidence qu’un seul effet significatif : l’interaction entre la densité des routes principales et la 

première dimension de la couverture des refuges issue de l’ACP (Fichier supplémentaire 2, 

Tableau S5). Lorsque la disponibilité des refuges était faible, la tortuosité des déplacements 

quotidiens des loups augmentait avec la densité des routes principales de plus haut niveau. 

Dans ces mêmes circonstances, les loups conservaient des déplacements plus rectilignes si 

les parcelles de refuge étaient étendues et cohésives (Fig. 5). 

 

Diagnostic du modèle 

Le diagnostic de convergence R-hat a montré des valeurs égales à 1 pour tous les coefficients, 

indiquant une convergence réussie des chaînes MCMC pour tous les modèles (Fichier 

supplémentaire 2, Tableaux S3 à 5). Les vérifications prédictives a posteriori du modèle 

correspondaient étroitement à tous les indicateurs de déplacement observés, ce qui indique 

un bon ajustement aux données (Fichier supplémentaire 1, Figures S3 à S5). Les résidus du 

modèle ne présentaient aucune autocorrélation temporelle ou spatiale (Fichier 

supplémentaire 1, Figures S3 à S5). 

 



Ferreiro-Arias et al. 2026                                                                                             Traduction DeepL & RP – 21/06/2026 17 

 
Figure 5. Effet marginal de l'interaction entre la densité du réseau routier principal et la première dimension de l'analyse 
en composantes principales (ACP) de la couverture refuge, expliquant les différences de tortuosité des trajectoires 
quotidiennes des loups. Les valeurs de la première dimension de l'ACP de la couverture refuge ont été sélectionnées en 
fonction du premier et du troisième quartile de la variable. Les contours ombrés représentent les intervalles de confiance 

à 95% 

 

DISCUSSION 
Notre étude contribue à la compréhension des facteurs influençant les déplacements 

quotidiens d’un superprédateur dans des paysages dominés par l’homme, modulés par les 

perturbations anthropiques, la couverture de refuge, la rugosité du terrain, les principales 

proies consommées et des facteurs intrinsèques. Notre analyse de variance par 

partitionnement a révélé que le facteur le plus influent entraînant une réduction des distances 

parcourues par les loups était la perturbation anthropique, suivie de la couverture de refuge, 

de la rugosité du terrain, du type de proies consommées (c'est-à-dire proies sauvages par 

opposition aux ongulés domestiques) et de facteurs intrinsèques. 

 

La distance parcourue quotidiennement et le déplacement net ont montré des réponses très 

convergentes à ces prédicteurs, indiquant que les loups ajustaient non seulement la distance 

totale parcourue, mais aussi la distance à laquelle ils s’éloignaient de leur point de départ, et 

ce de manière globalement similaire. En revanche, la tortuosité des trajectoires, estimée par 

l’indice de rectitude, s’est écartée de ces schémas et n’a été significativement influencée que 

par l’interaction entre la couverture de refuge et la densité des routes principales. Le caractère 

direct des trajectoires des loups semble dépendre de contraintes spécifiques liées aux 

déplacements autour d’éléments linéaires à haut risque et à la disponibilité d’un couvert 

protecteur. Dans l’ensemble, nous avons constaté que différents descripteurs de mouvement 

répondent à différents compromis comportementaux, la tortuosité étant probablement liée 

à la prise de décision à petite échelle concernant l’évitement des risques, la recherche de 

nourriture ou la complexité du terrain, éléments qui n’ont pas été inclus dans nos modèles. 

 

Conformément à des études antérieures soulignant la réduction des déplacements des 

carnivores dans les zones à forte empreinte humaine (Tucker et al. 2018, 2023 ; Lamb et al. 

2020 ; Barcelo et al. 2025 ; Morant et al. 2025), nous avons constaté que le facteur le plus 

important à l’origine de cette réduction des déplacements était la perturbation anthropique. 
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Les loups augmentaient leurs déplacements dans les zones à faible densité de population et 

aux habitations dispersées, et les réduisaient dans les zones à forte densité de population ou 

aux habitations très dispersées. Cette tendance suggère que les loups exploitent les zones à 

faible présence humaine pour se déplacer plus librement à travers le paysage, probablement 

parce que la probabilité de rencontrer des personnes, des infrastructures ou des risques liés 

à l’activité humaine y est faible. À l’inverse, les zones d’habitation humaines denses ou 

spatialement concentrées semblent limiter la mobilité des loups, les incitant à effectuer des 

déplacements plus courts ou plus localisés, car ils tentent de minimiser le risque d’être repérés 

et d’éviter les zones à risque. Ces résultats renforcent une tendance plus générale observée 

chez de nombreux carnivores à l’échelle mondiale, selon laquelle les paysages anthropiques 

créent un environnement de « peur » induit par l’homme qui façonne les déplacements à 

plusieurs échelles (Odden et al. 2014 ; Gaynor et al. 2018 ; Lamb et al. 2020 ; Mills et al. 

2023). Les loups de notre aire d’étude semblent se conformer à ces prédictions générales de 

la théorie des déplacements sensibles au risque, selon laquelle les individus réduisent leurs 

déplacements et adaptent leurs mouvements lorsque le risque perçu augmente, à l’instar des 

réactions observées chez d’autres grands prédateurs tels que les ours, les lions ou les léopards 

vivant à proximité d’habitats humains (Odden et al. 2014 ; Whittington et al. 2022 ; Mills et 

al. 2023). 

 

Outre les zones d’habitation et la densité de population humaines, les routes revêtues ont 

également limité les distances quotidiennes et les déplacements nets, et ont entraîné des 

itinéraires plus sinueux. Les routes, en particulier les routes principales, peuvent constituer à 

la fois des barrières physiques et des sources de risque de mortalité pour les grands prédateurs 

(Quintana et al. 2022 ; Denneboom et al. 2024). Néanmoins, plusieurs études suggèrent que 

les grands carnivores évitent les routes revêtues à fort trafic plutôt que de les utiliser pour 

faciliter de longs déplacements d’exploration et de recherche de nourriture, comme on 

l’observe dans des paysages moins anthropisés (Blanco et al. 2005 ; Dickie et al. 2017 ; 

DeMars et Boutin 2018 ; Kautz et al. 2021 ; Denneboom et al. 2024). Dans notre zone 

d’étude, les loups occupent l’une des régions de leur aire de répartition les plus exposées à ce 

type d’infrastructure humaine (Ceia-Hasse et al. 2017). À mesure que la densité des routes 

principales augmentait, les loups augmentaient la tortuosité de leurs trajectoires, ce qui 

pourrait indiquer qu’ils modifient la direction de leurs déplacements lorsque la perméabilité 

des paysages est réduite en raison des routes. Cependant, cet effet n’était pas significatif 

pour les routes secondaires revêtues, ce qui concorde avec des résultats antérieurs indiquant 

une augmentation de la tortuosité des trajectoires de déplacement des carnivores en fonction 

du niveau d’activité humaine associé aux infrastructures linéaires (Whittington et al. 2004 ; 

Barceló et al. 2025). Cet ajustement comportemental reflète des tendances mondiales selon 

lesquelles les infrastructures linéaires restructurent les déplacements des animaux en altérant 

la connectivité des paysages, en modifiant la prise de décision aux carrefours et en imposant 

une perméabilité asymétrique à travers les paysages (Whittington et al. 2004, 2022 ; Thorsen 

et al. 2022). La tortuosité accrue à proximité des routes principales correspond à une réponse 

générale des grands mammifères évoluant dans des habitats fragmentés, reflétant un 

compromis général entre l’efficacité du déplacement et la nécessité d’éviter les sources de 

mortalité prévisibles (Dennehy et al. 2021 ; Thorsen et al. 2022 ; Whittington et al. 2022). 

Malgré cette limitation potentielle de leurs déplacements, des études récentes ont montré que 

les carnivores ont tendance à accroître leur activité nocturne à mesure qu’ils se rapprochent 

des routes revêtues et à effectuer des traversées lorsque le niveau de trafic est plus faible 
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(Dennehy et al. 2021 ; Kautz et al. 2021 ; Ferreiro-Arias et al. 2024). Ainsi, bien que les 

carnivores puissent adapter leurs trajectoires et limiter leurs déplacements pour éviter les 

routes revêtues principales pendant la journée, le cloisonnement temporel avec l’activité 

humaine peut atténuer les effets potentiellement négatifs des routes sur la perméabilité du 

paysage pour les superprédateurs. 

 

Nous avons constaté que l’étendue et la cohésion du couvert végétal servant de refuge 

exerçaient un effet tampon significatif sur l’impact négatif des entraves au déplacement 

causées par ce type d’infrastructures. La capacité du couvert végétal à atténuer les effets 

négatifs des routes souligne son rôle important dans la survie des carnivores en présence de 

perturbations anthropiques (Grilo et al. 2015 ; Llaneza et al. 2016 ; Sazatornil et al. 2016 ; 

Grilo et al. 2019 ; Ferreiro-Arias et al. 2024 ; Jansson et al. 2024). Par ailleurs, nos résultats 

suggèrent que non seulement la disponibilité de vastes étendues de couverture refuge, mais 

aussi sa configuration spatiale, peuvent influencer la manière dont les superprédateurs se 

déplacent dans des paysages fragmentés par l’activité humaine. Si les distances et la sinuosité 

de leurs trajectoires sont principalement influencées par les aspects quantitatifs de la 

couverture (c’est-à-dire l’étendue de la couverture refuge), ses attributs qualitatifs (c’est-à-

dire la configuration spatiale) déterminent également les distances quotidiennes et les 

déplacements nets. Au cours de la dernière décennie, la plupart des études explorant 

l’influence de la couverture végétale sur différents aspects de l’écologie spatiale de ces 

carnivores se sont concentrées sur l’étendue de la couverture refuge disponible, négligeant le 

rôle de la configuration spatiale et d’autres composantes qualitatives de cette ressource 

(Llaneza et al. 2012, 2016 ; Grilo et al. 2019 ; Bista et al. 2021 ; Ferreiro-Arias et al. 2024 ; 

Morant et al. 2025). Nos résultats montrent comment différents attributs de la répartition du 

couvert végétal, tels que la cohésion, la taille, la densité et la forme des parcelles de refuge, 

contribuent à maintenir la perméabilité du paysage pour les carnivores et les aident à faire 

face aux perturbations anthropiques. 

 

Dans les paysages dominés par l’homme, la disponibilité des proies est un facteur clé 

influençant les déplacements des grands prédateurs (Valeix et al. 2010 ; Petroelie et al. 2019 ; 

Barcelo et al. 2025). Conformément à notre hypothèse, nous avons constaté, chez les 

individus se nourrissant de bétail, une réduction des distances quotidiennes parcourues et 

des déplacements nets par rapport aux individus fréquentant des zones où les chevaux en 

liberté et les ongulés sauvages, tels que les chevreuils et les sangliers, constituaient la 

principale ressource trophique. Ces tendances concordent avec les prédictions générales 

issues des théories de l’alimentation optimale et de l’alimentation à partir d’un lieu central, 

selon lesquelles les animaux ajustent leurs distances de déplacement en fonction de la 

prévisibilité spatiale et de la concentration des ressources (Orians et Pearson 1979). La 

réduction des déplacements associée aux différences de type de proie dominante est 

probablement liée aux différences de disponibilité spatio-temporelle du bétail, qui se 

concentre souvent en grand nombre dans des lieux fixes, par rapport à la répartition plus 

dispersée des ongulés sauvages ou au régime d’élevage extensif des chevaux en liberté dans 

notre zone d’étude (López-Bao et al. 2013 ; Lagos et Bárcena 2018). Compte tenu du 

développement de la mémoire spatiale lors du choix entre diverses stratégies de recherche 

de nourriture, les carnivores peuvent optimiser leurs déplacements en présence de sites fixes 

riches en ressources trophiques en adoptant, par exemple, des schémas de recherche de 

nourriture centrés sur un lieu fixe (Valeix et al. 2010 ; López-Bao et al. 2011 ; Gurarie et al. 
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2022 ; Iorio-Merlo et al. 2022). Cette stratégie permettrait aux loups de se déplacer entre leurs 

tanières ou leurs sites de repos et les zones où le bétail est concentré et vulnérable à la 

prédation, réduisant ainsi le nombre et la durée des déplacements de recherche de nourriture. 

 

Enfin, les facteurs intrinsèques n’ont pas exercé d’influence notable sur les déplacements 

quotidiens et seul le statut social est apparu comme un facteur constant influençant les 

distances parcourues. L’influence du statut social suggère l’existence d’un polymorphisme 

comportemental dans les stratégies de déplacement, déterminé par la socialité. Chez les 

carnivores vivant en groupe, comme certains canidés et les lions, les schémas de déplacement 

territoriaux et centrés sur un lieu de base des membres de la meute ou de la troupe contrastent 

fortement avec les déplacements nomades des individus ne faisant pas partie du groupe 

(Mancinelli et al. 2019 ; Ylitalo et al. 2021 ; Jansson et al. 2024 ; Benson et al. 2025). Le fait 

que les membres de la meute effectuent des déplacements plus courts pendant la période de 

reproduction par rapport aux individus n’appartenant pas à la meute pourrait être lié à des 

déplacements centrés sur le lieu de vie, consistant probablement à quitter et à regagner la 

tanière ou les sites de repos, et associés au maintien de leurs territoires (Rio-Maior et al. 2018 ; 

Ylitalo et al. 2021). Les allers-retours des membres de la meute peuvent se traduire par des 

déplacements nets plus courts, en particulier pendant les périodes de reproduction, lorsque 

la nécessité d’allaiter et de nourrir les petits ainsi que la présence au lieu de vie limitent les 

déplacements des parents (Mech et Boitani 2003 ; Rio-Maior et al. 2018 ; Ylitalo et al. 2021). 

En revanche, les individus n’appartenant pas à la meute ont tendance à être nomades et ne 

sont pas attachés à des territoires stables (Fuller et al. 2003), ce qui entraîne probablement 

des déplacements nets et des distances quotidiennes plus longs que ceux des membres de la 

meute. Contrairement à notre hypothèse, nous avons constaté que les individus 

n’appartenant pas à la meute augmentaient leurs déplacements pendant les périodes de 

reproduction et hors reproduction par rapport à la période d’accouplement, alors que la 

recherche de nouveaux partenaires aurait pu potentiellement accroître la distance parcourue 

par ces individus (Mech et Boitani 2003). On sait que les individus n’appartenant pas à une 

meute modifient leur comportement pour éviter les confrontations agressives avec les 

membres dominants de la meute, ce qui se traduit par une augmentation de l’activité diurne 

(Mancinelli 2018), le fait d’éviter le marquage olfactif et les hurlements au sein des territoires 

de la meute (Mech et Boitani 2003) ou encore le fait de se déplacer le long de la périphérie 

des territoires occupés par des meutes de loups (Kirilyuk et al. 2020). Une augmentation des 

distances parcourues par les individus n’appartenant pas à la meute pendant la période de 

reproduction pourrait refléter le besoin de ressources en dehors des territoires de la meute, 

là où la surveillance, le marquage et les comportements agressifs des membres de la meute 

sont plus fréquents et plus intenses (Mech et Boitani 2003). 

 

Notre étude vient s’ajouter à un corpus croissant de preuves indiquant que les carnivores, et 

en particulier les loups, adoptent des comportements qui reflètent une adaptation apparente 

de leur écologie spatiale et comportementale aux paysages dominés par l’homme 

(Eggermann et al. 2011 ; Llaneza et al. 2012, 2016 ; Sazatornil et al. 2016 ; Dennehy et al. 

2021 ; Martinez-Abrain et al. 2023 ; Ferreiro-Arias et al. 2024). Compte tenu de la 

persécution intense dont les loups ont été victimes de la part des humains au fil des siècles 

(Rico et Torrente 2000), ces stratégies comportementales pourraient refléter des adaptations 

visant à éviter les humains. Dans des paysages offrant des ressources trophiques abondantes 

mais présentant des risques élevés de mortalité induite par l’homme, parcourir de longues 
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distances peut s’avérer contre-productif pour les carnivores, car cela augmente la probabilité 

de rencontres avec les humains. En replaçant les loups dans le cadre d’un schéma plus large 

de stratégies de déplacement adaptatives qui déterminent la persistance des carnivores dans 

des écosystèmes de plus en plus dominés par l’homme, nos résultats viennent renforcer les 

principes émergents montrant que les grands carnivores atténuent les pressions humaines 

grâce à une combinaison d’ajustements spatiaux, temporels et comportementaux (Odden et 

al. 2014 ; Tucker et al. 2018, 2023 ; Lamb et al. 2020 ; Mills et al. 2023 ; Ferreiro-Arias et al. 

2024). Des recherches supplémentaires sont nécessaires pour déterminer si ces stratégies 

comportementales sont adaptatives. 
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