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Résumé 
Les animaux sauvages peuvent s’adapter à la présence croissante de l’homme soit en s’y 
habituant, soit en l’évitant grâce à une séparation spatio-temporelle. Le retour du loup dans 
les plaines Allemandes a offert l’occasion d’étudier son comportement dans l’un des pays les 
plus densément peuplés et les plus fragmentés d’Europe, dans une région où la topographie 
n’offre aucun refuge face aux perturbations humaines. Nous avons analysé les données de 
télémétrie de 18 loups provenant de cinq Länder Allemands afin d’étudier comment les loups 
adaptent leurs déplacements et leur activité en fonction des structures anthropiques. Nous 
n’avons trouvé aucune preuve indiquant que les loups d’Allemagne se soient habitués aux 
humains ou aux infrastructures humaines. Nos résultats montrent que les loups ont adapté 
leur comportement spatio-temporel de manière à minimiser les rencontres avec les humains : 
1) les loups étaient principalement inactifs pendant la journée, moment où les humains sont 
les plus actifs ; 2) ils manifestaient une forte préférence pour les habitats offrant un abri, en 
particulier pendant la journée ; et 3) ils évitaient systématiquement les infrastructures 
humaines, surtout pendant la journée. Cette étude montre que le partage de l’espace entre 
les loups et les humains ne semble pas avoir entraîné une perte de cette forte tendance à 
éviter les humains, en particulier pendant la journée, lorsque l’activité humaine est la plus 
intense. Elle réaffirme que la coexistence dans des paysages fortement impactés par l’activité 
humaine est possible. 
 
Mots-clés : activité, Canis lupus, utilisation de l’habitat, perturbation humaine, infrastructures 
humaines, grands carnivores 
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INTRODUCTION 
Au cours des dernières décennies, l’Europe a connu un retour remarquable des grands 
carnivores (Chapron et al. 2014, Di Bernardi et al. 2025). Les loups, en particulier, ont pu 
bénéficier d’un statut de protection renforcé accordé aux espèces menacées en Europe 
(Convention de Berne et directive « Habitats ») après que la société a pris conscience que la 
perte rapide de biodiversité ne se produisait pas seulement dans des régions lointaines du 
monde, mais aussi à sa porte. Le retour des grands carnivores dans des zones d’où ils avaient 
été éradiqués il y a des décennies, voire des siècles, représente à la fois un succès et un défi 
majeur pour la conservation de la nature, car les populations ne sont plus habituées à vivre à 
proximité de ces animaux. Les conflits liés au retour des grands carnivores sont 
principalement associés aux attaques contre le bétail, à la concurrence perçue pour le gibier, 
ainsi qu’à la peur et à la menace perçue pour la sécurité personnelle (Carter et Linnell 2016, 
Linnell et Alleau 2016). 
 
En tant qu’espèces généralistes capables de s’adapter à un large éventail de conditions 
environnementales (Boitani 2000, Fritts et al. 2003), les loups ont réussi à réapparaître dans 
la plupart des pays Européens (Chapron et al. 2014, Di Bernardi et al. 2025), même si les 
paysages dans lesquels ils sont revenus ont été profondément modifiés par rapport à l’époque 
où ils avaient été éradiqués. En effet, les vastes territoires dans lesquels vivent les grands 
carnivores sont fragmentés par les routes et les agglomérations humaines dans les régions 
dominées par l’homme, comme en Europe. Par conséquent, il est inévitable que les 
populations rencontrent sporadiquement des loups ou des traces de leur présence dans ces 
paysages partagés. Avec l’expansion continue des loups vers des zones plus urbanisées 
d’Europe (Reinhardt et al. 2019, Jansman et al. 2021, Sunde et al. 2021, Marucco et al. 2023), 
les observations de loups sont devenues plus fréquentes ces dernières années. 
 
Si, pour de nombreuses personnes, ces rencontres constituent une expérience positive 
(Arbieu et al. 2019), elles suscitent également des inquiétudes au sein du public quant à savoir 
si les loups manifestent progressivement une aversion moindre envers les humains, en guise 
d’adaptation à des paysages partagés où la présence humaine est forte (Eriksson et al. 2015, 
Kojola et al. 2016, Carricondo-Sanchez et al. 2020). 
 
Théoriquement, les animaux sauvages disposent de deux options différentes pour réagir à 
la présence croissante des humains : ils peuvent s’y habituer et se montrer moins réticents 
face aux humains et aux infrastructures humaines, comme on l’observe par exemple dans les 
zones de conservation (Stankowich 2008, Sutton et Heske 2017). Dans le parc national de 
Yellowstone, où les loups constituent la principale attraction pour les visiteurs et sont visibles 
même de jour, les meutes les plus observées ont fait preuve d’une tolérance accrue envers les 
humains, se traduisant par une diminution de leur tendance à éviter les routes (Anton et al. 
2020). L’autre possibilité est que les animaux sauvages adaptent leur comportement spatial 
et temporel de manière à éviter autant que possible les humains. Ils pourraient devenir 
principalement nocturnes et se replier vers des zones éloignées des infrastructures humaines, 
en privilégiant des habitats à végétation dense moins fréquentés par les humains. 
 
Plusieurs études ont montré que de nombreux grands mammifères, y compris les grands 
carnivores, dans des paysages dominés par l’homme, tentent d’éviter les rencontres avec les 
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humains en déplaçant leur activité vers la nuit et en évitant les infrastructures humaines, en 
particulier aux moments où les gens sont les plus actifs (Ordiz et al. 2011, 2021, Bonnot et 
al. 2013, Ohashi et al. 2013, Ensing et al. 2014, van Doormaal et al. 2015). Ce phénomène a 
également été démontré chez les loups en Europe (Theuerkauf et al. 2003a, Kaartinen et al. 
2005, Sazatornil et al. 2016, Mancinelli et al. 2019, Rio-Maior et al. 2019, Smith et al. 2024, 
Sunde et al. 2024, Rio-Maior et al. 2025). Ce comportement d’évitement marqué envers les 
humains n’est pas surprenant, car la mortalité anthropique (accidents de la route, abattages 
légaux et illégaux) est, pour de nombreuses populations de grands carnivores, la principale 
cause de mortalité (Andrén et al. 2006, Bischof et al. 2009, Liberg et al. 2011, Thompson et 
al. 2014, Robinson et al. 2015, Rauset et al. 2016, Sindicic et al. 2016, Reinhardt et al. 2019). 
Par conséquent, les données disponibles à ce jour suggèrent que les grands carnivores, y 
compris les loups, perçoivent les humains comme une menace (Smith et al. 2017, 2024, Ordiz 
et al. 2021, Kasper et al. 2025). 
 
Alors que les grands carnivores continuent de coloniser des paysages dominés par l’homme, 
il est nécessaire d’étudier la plasticité et les limites éventuelles de leurs adaptations 
comportementales face à un gradient de perturbation humaine (Smith et al. 2024). Même en 
Europe, où la densité de population est élevée, il existe de grandes différences entre les pays 
et les régions quant au degré de fragmentation du paysage. De nombreuses études sur le 
comportement des loups en relation avec les infrastructures humaines ont été menées dans 
des zones peu peuplées (Gurarie et al. 2011, Zimmermann et al. 2014, Carricondo-Sanchez 
et al. 2020) ou se sont déroulées dans des régions montagneuses (Bassi et al. 2015, Ciucci et 
al. 2018, Rio-Maior et al. 2019, Dennehy et al. 2021, Vorel et al. 2024), où le relief accidenté 
offre un refuge contre les perturbations humaines (Grilo et al. 2019). Une question se pose 
quant au comportement des loups vis-à-vis des humains lorsqu’ils s’étendent dans des zones 
où il n’existe pratiquement pas de refuge suffisant contre les perturbations humaines. Il est 
essentiel d’étudier comment les loups s’adaptent à la présence humaine dans ces paysages 
fortement influencés par l’homme pour comprendre leur capacité d’adaptation aux 
perturbations humaines (Smith et al. 2024). La question de savoir si, dans des paysages 
dominés par l’homme, les loups s’habituent aux perturbations humaines ou les évitent 
présente non seulement un intérêt biologique, mais revêt également une importance pour la 
gestion des loups (Sunde et al. 2024, Vorel et al. 2024). Les réponses peuvent fournir des 
indications sur la mesure dans laquelle les loups peuvent s’adapter à la coexistence avec les 
humains dans des paysages partagés, sur les sources potentielles de conflit découlant du 
comportement des loups, et sur la manière dont cela pourrait évoluer dans les années à venir. 
Le retour du loup en Allemagne nous a donné l’occasion d’étudier le comportement des 
loups à un niveau élevé de perturbation humaine dans un pays densément peuplé (236 
habitants par km² ; Deutschlandatlas 2022) et dans un paysage fortement fragmenté des 
plaines d’Europe centrale, où la topographie plate n’offre aucun refuge face aux perturbations 
humaines. Avec 1,9 km par km² de routes, l’Allemagne possède l’un des réseaux routiers les 
plus denses d’Europe (www.bfn.de/zers chneidung-und-wiedervernetzung). 
 
La présence de la première meute de loups en Allemagne a été confirmée en 2000, 150 ans 
après l’éradication de cette espèce (Kluth et al. 2002). Depuis lors, la population a connu une 
croissance et une expansion rapides (Reinhardt et al. 2019, 2021), avec 262 unités 
reproductrices (meutes et couples) confirmées en 2024 (DBBW 2025a). Le loup est une 
espèce strictement protégée en Allemagne et les autorisations de chasse ne sont, à ce jour, 
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accordées que dans des cas exceptionnels. Avec l’expansion rapide de la population de loups 
dans des zones où ils étaient absents depuis plus d’un siècle, la sensibilisation du public 
s’accroît et la population, y compris les autorités, n’apprend que progressivement à cohabiter 
avec cet animal (Reinhardt et al. 2020). Lorsque des loups tuent du bétail à proximité de 
zones habitées ou sont aperçus en train de traverser une route pendant la journée, les médias 
et le grand public interprètent souvent ces faits comme un signe que les loups Allemands se 
rapprochent de plus en plus des zones habitées et ont perdu leur crainte de l’homme, ce qui 
constituerait un risque pour la sécurité. 
 
Si tel était le cas, on pourrait s’attendre à ce que les loups Allemands n’évitent pas les 
rencontres avec les humains ou les infrastructures humaines ; ils devraient fréquenter des 
habitats ouverts non seulement la nuit, mais aussi pendant la journée, lorsqu’ils peuvent 
facilement être repérés par les humains. Cependant, à la lumière d’études antérieures sur la 
sélection de l’habitat et l’activité des loups en Europe, nous nous attendions à l’inverse et 
avions prédit que les loups en Allemagne : 1) étaient principalement nocturnes, 2) 
choisissaient des habitats offrant un couvert, 3) évitaient les zones habitées et les routes, et 
4) privilégiaient les habitats offrant un couvert et évitaient fortement les infrastructures 
humaines pendant la journée. Nous avons testé ces prédictions à l’aide des données issues 
de 18 loups équipés d’un collier GPS. Nos données couvrent une période de 10 ans et cinq 
Länder, ce qui nous a permis de dresser un tableau fiable du comportement des loups vis-à-
vis de l’activité humaine et des infrastructures en Allemagne. 
 
MATERIEL et METHODES 
Zone d'étude 
La zone d'étude est située dans les plaines d'Europe centrale, au nord-est de l'Allemagne (Fig. 
1), et englobe la zone de colonisation initiale de la population de loups Allemands (Reinhardt 
et al. 2019). La forêt est principalement constituée de pins sylvestres (Pinus silvestris), 
partiellement entremêlés d'essences feuillues telles que le bouleau (Betula pendula) et le chêne 
(Quercus robur). La plupart des complexes forestiers de la zone d’étude sont exploités à des 
fins forestières et la chasse récréative y est autorisée toute l’année. Trois zones d’entraînement 
militaire en activité se trouvaient dans la zone d’étude. Dans la partie sud de celle-ci, deux 
mines de lignite à ciel ouvert modifiaient en permanence le paysage. De plus, plusieurs 
anciennes mines de lignite ont été abandonnées et reboisées. À cet endroit, ainsi que sur les 
zones d’entraînement militaire, la communauté végétale évolue en permanence entre 
différents stades de succession, allant de la lande (Calluna vulgaris) aux zones arbustives 
(principalement le genêt Genister sp. et l’argousier Hippophae rhamnoides) jusqu’à la jeune forêt 
(principalement composée de pins). Le paysage est plat et se situe principalement en dessous 
de 200 m d’altitude. Les deux territoires de loups les plus au sud de notre étude (Kollm et 
Niesky) sont légèrement vallonnés, le point culminant atteignant 415 m d’altitude.  
 
Le chevreuil (Capreolus capreolus) est la principale espèce proie des loups en Allemagne 
(Wagner et al. 2012, Lippitsch et al. 2024), suivi du sanglier (Sus scrofa), du cerf élaphe (Cervus 
elaphus) et du daim (Dama dama). Alors que le chevreuil et le sanglier sont présents en grande 
densité dans l’ensemble de la zone d’étude, la présence du cerf élaphe et du daim est très 
variable. 
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Figure 1. La zone d'étude située dans le nord-est de l'Allemagne et les polygones convexes minimaux à 
100% (MCP100) correspondant aux loups reproducteurs (en bleu) et aux loups non reproducteurs (en rouge) 
étudiés entre 2009 et 2020 

 
Données sur les loups 
Les données ont été recueillies auprès de 18 loups (7 mâles/11 femelles) capturés entre 2009 
et 2020 et équipés de colliers GPS (GPS Plus ou Tellus) dotés de systèmes de largage. Pour 
la capture et la manipulation des animaux, nous avons obtenu des autorisations spéciales 
auprès des autorités compétentes en matière de conservation de la nature et de bien-être 
animal. Quatorze loups ont été capturés dans le cadre de différents projets scientifiques. 
Deux loups ont été capturés dans le cadre d’une mesure de gestion (MT6, FT10). Un loup a 
été capturé à la suite d’un accident de la route (MT5), maintenu en captivité pendant 5 
semaines, puis, après avoir reçu des soins vétérinaires, relâché dans son territoire natal où il 
a rejoint sa meute d’origine à l’âge de huit mois. Un loup a été secouru dans un sous-sol de 
la ville de Görlitz (MT7), après s’être accidentellement égaré en ville. Il y a été immobilisé 
puis relâché le jour même, muni d’un collier GPS, dans un massif forestier voisin où il a 
rejoint sa meute d’origine. 
 
Les loups étaient âgés de huit mois à neuf ans au moment de la pose du collier émetteur 
(Tableaux 1-2). L’âge des louveteaux et des jeunes d’un an a d’abord été estimé d’après leur 
apparence physique, puis déterminé à partir de données génétiques. L’identité génétique des 
loups a été établie grâce à des analyses génétiques réalisées au Centre Senckenberg pour la 
génétique de la faune sauvage (Gelnhausen), où un pedigree génétique complet est disponible 
pour la population de loups en Allemagne (Jarausch et al., 2021), ce qui a permis d’attribuer 
la plupart des individus génotypés à leur meute natale et à leur année de naissance. La date 
du 1er mai a été fixée comme date de transition annuelle entre le statut de louveteau et celui 
de jeune d’un an, puis entre celui de jeune d’un an et celui d’adulte. L’âge des adultes était, 
dans la plupart des cas, connu grâce aux données génétiques. Pour un individu (MT8), le 
territoire natal et l’année de naissance étaient inconnus. Son âge a été estimé à partir de son 
apparence physique, en combinaison avec l’année de sa première reproduction confirmée 
génétiquement. Des classes d’âge ont été définies pour distinguer les subadultes (louveteaux 
et jeunes d’un an) des adultes (âgés de ≥ 2 ans). Les loups étaient classés soit comme 
reproducteurs (loup marquant son territoire de reproduction par son odeur), soit comme 
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individus non reproducteurs (loup ne disposant pas encore de son propre territoire de 
reproduction). Tous les individus non reproducteurs, sauf un, ont été capturés alors qu’ils 
étaient encore subadultes au sein de leur territoire natal. Seul le loup non reproducteur, MT7, 
était déjà adulte au moment de la pose du collier émetteur, mais il restait en contact avec sa 
meute natale, comme le montrent ses positions GPS et les données de suivi. Malgré ses 
excursions exploratoires dans les territoires environnants, MT7 revenait toujours dans son 
territoire natal, où des photos prises par des pièges photographiques et des séquences vidéo 
ont révélé qu’il courait aux côtés de ses parents et de ses jeunes frères et sœurs. 
 
Parmi les quatre loups équipés d’un collier émetteur alors qu’ils étaient encore subadultes 
dans leur territoire natal (MT2, MT5, FI7, FT12), la durée de vie de l’émetteur a été 
suffisamment longue pour permettre leur suivi au cours de deux étapes de leur vie : d’abord 
principalement dans leur territoire natal, puis, après leur dispersion, dans leurs territoires de 
reproduction (Tableaux 1-2). Les données relatives à ces quatre individus ont été réparties en 
deux « unités de loups » chacune : une « unité de loups non reproducteurs » et une « unité de 
loups reproducteurs ». Par conséquent, les données des 18 loups ont été analysées comme 
22 « unités de loups ». 
 
Localisations GPS 
Les colliers GPS étaient généralement programmés pour un positionnement toutes les 4 
heures. Les périodes où les intervalles d’échantillonnage étaient plus courts ont été sous-
échantillonnées à des intervalles de 4 heures pour l’analyse. Nous avons également inclus 
deux semaines de positionnement toutes les 3 heures pour l’un des colliers (FT3). Le 
pourcentage moyen de tentatives de positionnement ayant abouti à une localisation précise 
était de 89,1% (SE ± 6,6%). L’erreur de localisation médiane des colliers GPS retrouvés après 
leur largage était de 7 m (moyenne ± SE : = 10 ± 10 m, n = 280 positions). La durée 
d’échantillonnage par loup variait entre 66 et 728 jours de télémétrie (moyenne ± SE : 328 ± 
206). En raison de la disponibilité et de la comparabilité des cartes des ressources, seules les 
localisations en Allemagne ont été prises en compte pour cette étude. Le loup MT3 s’est 
dispersé 40 jours après le collier à travers la Pologne et la Lituanie jusqu’en Biélorussie 
(Reinhardt et Kluth 2016), et trois autres (MT2, FT2, MT7) ont effectué de brèves incursions 
en Pologne au cours de leurs dispersions exploratoires. Afin d’exclure les effets liés à la 
capture sur le comportement de déplacement (Santos et al. 2017), les données des deux 
premiers jours suivant le collier ont été exclues de l’analyse. Après nettoyage des données, 
l’ensemble de données sur les loups comprenait 29 389 positions. 
 
Données d’activité 
Les colliers GPS PLUS (Vectronic Aerospace) ont enregistré l’activité à l’aide de capteurs 
d’accélération sur deux axes : avant-arrière (axe x) et latéral (axe y). L’activité a été mesurée 
six à huit fois par seconde sous forme d’accélération réelle entre deux mesures consécutives, 
puis convertie en une mesure relative comprise entre 0 et 255. Ces données ont été 
moyennées par intervalles de 5 minutes (Krop-Benesch et al. 2013), stockées dans le collier, 
puis extraites lors de la récupération des colliers après leur chute, ou lorsqu’un loup était 
retrouvé mort. Les données d’activité à intervalles de 5 minutes ont été récupérées pour neuf 
loups (cinq femelles, quatre mâles) sur une période de 3 835 jours (Tableaux 1-2). Les neuf 
loups ont tous été suivis dans la partie sud de la zone d’étude.
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Tableau 1. Superficie des territoires des loups reproducteurs (marquage olfactif), avec indication de l’âge, du nombre de jours de télémétrie, de la densité routière et de la distance 
maximale par rapport aux routes. Le tableau précise si des données d’activité étaient disponibles pour le loup, si le cœur du territoire était situé dans une zone d’entraînement militaire 
(MTA) et si le territoire était affecté par l’exploitation minière du charbon. Le sexe du loup est indiqué par le numéro d'identification (F = femelle, M = mâle). aDensité routière hors 
zones urbaines, entre parenthèses 
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Tableau 2. Domaines de vie (HR) des loups non reproducteurs qui sont restés en contact avec leur meute natale. Cela peut inclure des phases de dispersion exploratoire. Les dispersions 
en ligne droite ont été exclues. Il convient de noter que les polygones convexes minimaux (MCP) ne correspondent pas à la taille du territoire natal, mais reflètent la superficie de la 
zone parcourue par le loup, y compris son territoire natal. L’âge du loup, le nombre de jours de télémétrie, la densité routière et les distances maximales par rapport aux routes au sein 
du HR sont indiqués. Il est précisé si des données d’activité étaient disponibles pour le loup, si la zone centrale du territoire natal était située dans une zone d’entraînement militaire 
(MTA) et si le territoire natal était affecté par l’exploitation minière du charbon. Le sexe du loup est indiqué par le numéro d’individu (F = femelle, M = mâle). aDensité routière hors 
zones urbaines entre parenthèses. bÀ l’exclusion des valeurs de MT3 et FT6 qui se sont dispersés après 30 ou 40 jours, respectivement 
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Étant donné que les capteurs d’activité des colliers GPS sont sensibles même aux 
mouvements minimes de la tête et que l’accélération du collier peut être influencée par des 
différences de sensibilité des capteurs ou de serrage du collier pour chaque loup, une valeur 
seuil individuelle a été déterminée pour distinguer l’activité de l’inactivité, conformément à 
Gervasi et al. (2006). Les données d’activité sur les axes x et y étant fortement corrélées, nous 
n’avons pas additionné les données des deux axes pour calculer la valeur seuil, comme l’ont 
fait Gervasi et al. (2006), mais nous avons uniquement utilisé les données de l’axe x pour le 
calcul des valeurs seuils individuelles. Les valeurs inférieures à ce seuil (comprises entre 38 et 
68) indiquaient l’inactivité, tandis que les valeurs supérieures indiquaient l’activité. Nous 
avons déterminé, pour chaque intervalle de 5 minutes, si la personne était active ou inactive 
en fonction de sa valeur seuil individuelle. 
 
Données environnementales 
Les données sur les habitats ont été obtenues à partir de la base de données CORINE Land 
Cover 2012 (CLC 2012) de l’Agence Européenne pour l’environnement (AEE) (téléchargée 
depuis https://land.copernicus.eu/pan-european/corine-land-cover/clc-
2012?tab=download) avec une taille de pixel de 100 m. Pour cette étude, nous avons simplifié 
les 44 classes d’habitat d’origine en neuf catégories de couverture du sol : forêt, champs 
(zones agricoles), landes (zones à végétation naturellement basse comme les landes et les 
marais), zones arbustives (succession forestière), sites miniers, zones urbaines, zones 
industrielles, plans d’eau et zones humides (informations complémentaires). Les zones 
industrielles, les plans d’eau et les zones humides n’étant pas pertinents pour les loups dans 
notre zone d’étude, nous avons exclu ces trois catégories. La catégorie « zones urbaines » 
comprenait les zones urbanisées, allant des implantations humaines dispersées aux villes et 
aux espaces verts urbains. Nous avons sélectionné les couches routières du projet 
OpenStreetMap (http://download.geofabrik.de/europe/germany.html), car elles étaient les 
plus précises pour la zone d’étude. Les routes ont été classées soit en routes principales 
(revêtues), soit en routes en gravier (non revêtues). En Allemagne, la plupart des routes 
principales sont revêtues. Les routes en gravier situées en forêt sont généralement fermées 
au public pour la circulation motorisée, mais restent ouvertes aux loisirs à pied ou à vélo. Les 
travailleurs forestiers, les sylviculteurs et les chasseurs empruntent les routes forestières avec 
des véhicules motorisés. 
 
Sur la base des types d’habitats ci-dessus, nous avons également créé des couches de 
distance : distance par rapport aux zones urbaines, aux routes principales, aux routes 
forestières et à la lisière de la couverture végétale. La distance par rapport à la lisière de la 
couverture végétale présente des valeurs négatives pour les emplacements situés à l’intérieur 
de l’habitat de couverture et des valeurs positives pour ceux situés à l’extérieur (Carricondo-
Sanchez et al. 2020). L’habitat de couverture était une couche fusionnée regroupant les 
catégories d’habitat « forêt », « zones arbustives » et « landes ». Cette dernière catégorie a été 
incluse afin de tenir compte de la succession écologique en cours. Par exemple, la végétation 
classée comme « landes » par CORINE était déjà envahie par une végétation de succession 
dans certaines parcelles fréquentées par les loups équipés d’un collier émetteur. Nous n’avons 
utilisé aucune variable topographique, car la zone d’étude est principalement plate. 
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Analyse des données 
Activité des loups 
Nous avons cherché à déterminer si les loups adaptaient leur activité à la lumière du jour et 
si la probabilité d’être actifs variait selon les classes d’habitat et en fonction des distances par 
rapport aux infrastructures humaines ou aux lisières de couverture végétale. Pour chaque 
position GPS, une valeur d’activité a été calculée à partir des intervalles d’activité de 5 minutes 
au cours des 30 minutes précédant et suivant la localisation. La valeur d’activité obtenue, 
comprise entre 0 et 100%, reflète le niveau d’activité au cours de l’heure entourant la 
localisation. De plus, la phase de lumière (jour, nuit, aube, crépuscule) a été attribuée à l’heure 
de chaque localisation en utilisant le crépuscule civil (lorsque le soleil, au coucher ou au lever, 
se trouve à 6° sous l’horizon) pour déterminer la phase de lumière. Nous avons calculé et 
représenté graphiquement la probabilité médiane d’être actif pour les neuf loups (14 unités-
loup) pour lesquels des enregistrements d’activité étaient disponibles, selon les différentes 
phases de luminosité. Nous avons ensuite combiné les données d’activité de ces loups avec 
leurs données d’utilisation de l’habitat (voir ci-dessous), puis calculé et représenté 
graphiquement l’activité médiane par classe d’habitat ainsi que la probabilité d’être actif en 
fonction de la distance par rapport aux routes, aux agglomérations et aux lisières de couvert 
végétal. 
 
Domaines de vie des loups et utilisation de l’habitat 
Nous avons calculé la taille du domaine de vie séparément pour les reproducteurs et les non-
reproducteurs. Pour les loups reproducteurs, le domaine de vie correspond à leur territoire. 
Nous avons exclu les incursions de courte durée (quelques heures) dans les territoires voisins, 
définies comme < 10 emplacements se situant clairement en dehors des zones habituellement 
utilisées par le loup, avant de calculer le polygone convexe minimal à 100% (MCP). 
 
Un loup (FT8) a été suivi en tant que reproducteur pendant près de deux ans. Pour calculer 
la taille de son territoire, seules les positions de la première année d’observation ont été prises 
en compte, car FT8 a déplacé son territoire au cours de la deuxième année d’observation. La 
prise en compte des deux années aurait conduit à une surestimation de la taille du territoire. 
Pour les analyses d’habitat, l’ensemble complet des données relatives à cet individu a été 
utilisé. Pour calculer le domaine vital et l’utilisation de l’habitat des loups non reproducteurs, 
nous avons utilisé les localisations correspondant aux périodes où leurs domaines vitaux 
chevauchaient leurs territoires natals, ce qui indique que le loup était toujours en contact avec 
sa meute natale. Les périodes de dispersion exploratoire aux abords du territoire natal ont 
été incluses dans les analyses, tandis que les incursions à longue distance ont été exclues 
avant le calcul du MCP. Nous avons également calculé le MCP à 95% (MCP95) afin de 
permettre la comparaison avec d’autres publications pertinentes (Tableaux 1-2). Nous avons 
estimé la densité de population humaine (ind.km2) au niveau du domaine vital à l’aide du 
raster de densité de population à résolution spatiale de 1 km fourni par Eurostat (Batista et 
al. 2021). 
 
Nous avons utilisé une approche classique de sélection des ressources (Manly et al. 2002) 
pour vérifier si les loups utilisaient ou évitaient de manière préférentielle différentes 
catégories d’habitats ainsi que la proximité des routes et des zones urbaines au sein de leurs 
domaines vitaux. Afin de comparer l’utilisation des différentes classes d’habitats à leur 
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disponibilité, nous avons généré un nombre de points aléatoires dix fois supérieur au nombre 
de loups au sein de leurs domaines vitaux (Barbet-Massin et al. 2012). Ces 300 000 points 
aléatoires simulaient la disponibilité des habitats, tandis que les positions des loups 
représentaient les habitats utilisés. Comme nous nous intéressions davantage au temps passé 
dans différents habitats qu’à la sélection des sites, nous avons conservé toutes les positions 
des loups relevées toutes les 4 heures et n’avons pas exclu les positions enregistrées au même 
endroit sur plusieurs périodes consécutives de 4 heures, par exemple pendant les périodes de 
repos. 
 
Les phases de lumière ont été attribuées de manière aléatoire à l’ensemble des points 
aléatoires en fonction de leur proportion dans l’ensemble de données sur les loups. Pour les 
analyses d’habitat, nous avons exclu les localisations au crépuscule, car elles ne représentaient 
que 5,4% de l’ensemble des localisations de loups (aube = 1,8%, crépuscule = 3,6%). 
 
Pour chaque position observée et aléatoire, nous avons extrait la catégorie d’habitat. Les 
variables de distance ont été centrées et mises à l’échelle, et toutes, à l’exception de la 
« distance par rapport à la lisière de la couverture végétale », ont été transformées en 
logarithmes. Toutes les données ont été extraites à l’aide du logiciel statistique R (ver. 4.1.2 ; 
www.-project.org) et d’ArcMap ver. 10.7. 
 
Nous avons calculé le rapport de sélection (Manly et al. 2002) pour chaque type d’habitat, de 
jour comme de nuit, à l’aide du package R « adehabitatHS » (Calenge 2024). En utilisant les 
positions des loups (1) par rapport à des points aléatoires (0) comme variable de réponse 
binaire, nous avons construit deux modèles linéaires généralisés à effets mixtes (GLMM) avec 
liaison logit (régression logistique) à l’aide du package R « Ime4 » (Bates et al. 2015) afin de 
tester l’effet des types d’habitat et de la distance par rapport aux infrastructures humaines (ci-
après dénommés respectivement « modèle d’habitat » et « modèle de distance ») sur la 
sélection de l’habitat par les loups. Nous n’avons pas combiné ces deux types de variables 
dans un seul modèle, car les variables de distance étaient étroitement liées au type d’habitat. 
Le modèle d’habitat comprenait la variable prédictive « type d’habitat » (six classes d’habitat) 
en interaction avec la lumière (jour/nuit) afin de vérifier si la sélection du type d’habitat 
différait entre le jour et la nuit. Le modèle de distance comprenait les distances par rapport 
aux routes principales, aux chemins de gravier, aux zones urbaines et aux lisières de 
couverture végétale (variables continues, en m), toutes en interaction avec la lumière. Nous 
avons vérifié la colinéarité des variables de distance à l’aide d’une corrélation de rangs de 
Pearson par paires et n’avons retenu que les variables présentant un |r| < 0,60. Dans les 
deux modèles, l’unité « loup » (n = 22) a été utilisée comme facteur aléatoire afin de tenir 
compte de la variabilité entre les individus et des tailles d’échantillon variables. Nous avons 
procédé à la sélection des modèles à l’aide du critère d’information d’Akaike corrigé pour les 
petits échantillons (AICc) en utilisant le package R « AICemodavg » (Mazerolle 2022) et 
avons conservé dans le modèle les variables dont la suppression entraînait une augmentation 
de l’AICc > 2. Afin de comparer les réponses des loups à différentes combinaisons de 
variables prédictives, nous avons calculé des comparaisons par paires entre les moyennes 
marginales des variables prédictives à l’aide du package « emmeans » de R (Lenth et al. 2021). 
Toutes les analyses ont été réalisées à l’aide de R (version 4.1.2). 
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RESULTATS 
La forêt constituait le type d’habitat le plus répandu au sein des domaines vitaux des loups, 
avec une couverture forestière comprise entre 12 et 64% (moyenne ± écart-type : 49 ± 10%, 
n = 22 ; informations complémentaires). Le deuxième type d’habitat le plus répandu était 
constitué des zones agricoles (fourchette : 10-85%, moyenne ± écart-type : 32 ± 16,2%). La 
densité des routes principales au sein des territoires de reproduction était en moyenne de 
0,86 ± 0,25 km km2 (Tableau 1) et de 0,75 ± 0,16 km km2 pour les loups non reproducteurs 
(Tableau 2). Les domaines vitaux des loups non reproducteurs qui étaient encore en contact 
avec leur meute natale étaient en moyenne 3,36 fois plus vastes que les territoires des loups 
reproducteurs (Tableaux 1-2). La densité de population humaine estimée moyenne (± écart-
type) à l’intérieur des domaines vitaux était de 49,64 ± 31,31 ind. km2 (fourchette : 12-115) 
(Informations complémentaires), alors que la densité au niveau du district était comprise 
entre 57 et 125 ind.km2. 
 
Activité 
Les loups se reposaient principalement pendant la journée (probabilité d’être actifs pendant 
l’heure de localisation : médiane = 0, moyenne = 0,15 (IC à 95% [0,15 ; 0,16])). Ils étaient les 
plus actifs pendant l’aube (médiane = 0,69, moyenne = 0,58 (IC à 95% [0,54 ; 0,63])), suivie 
de la nuit (médiane = 0,38, moyenne = 0,44 (IC à 95% [0,43 ; 0,45]), Fig. 2a). 
 
Les loups étaient les moins actifs dans les habitats offrant un abri, tels que les forêts 
(probabilité d’être actifs pendant l’heure de localisation : médiane = 0, moyenne = 0,24 (IC 
à 95% [0,23, 0,25])) et les zones arbustives (médiane = 0, moyenne = 0,22 (IC à 95% [0,21, 
0,23])). Lorsque les loups étaient localisés en milieu urbain (ce qui ne représentait que 14 
occurrences sur 26 800), ils étaient presque toujours actifs (médiane = 1, moyenne = 0,95 
(IC à 95 % [0,91, 1,00])). De même, dans les zones agricoles ouvertes (champs), les loups 
étaient majoritairement actifs (médiane = 0,85, moyenne = 0,64 (IC à 95% [0,62, 0,651])) 
(Fig. 2b). 
 

 
Figure 2. (a) Probabilité médiane d’activité des loups en fonction de la durée du jour. (b) Probabilité 
d’activité des loups dans différents habitats (zones arbustives = arbustes). Les limites supérieure et inférieure 
des diagrammes en boîte représentent respectivement le 1er et le 3ème quartile 
 
L’inspection visuelle des courbes lissées combinant les données d’activité et de localisation a 
révélé que la probabilité d’être actif diminuait à mesure que la distance par rapport aux 
infrastructures humaines augmentait (Fig. 3). Le rythme de cette diminution variait 
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considérablement en fonction de l’infrastructure. Alors que les loups étaient inactifs à 100 m 
de la route en gravier la plus proche, leur activité ne baissait qu’à environ 1 500 et 900 m 
respectivement des zones urbaines et des routes principales, soit plus de dix fois la distance 
par rapport aux routes en gravier. Lorsqu’ils se trouvaient dans un habitat couvert, la 
probabilité d’être actifs augmentait à mesure qu’ils se rapprochaient de la lisière de la 
couverture végétale. Lorsque les loups se trouvaient dans un habitat ouvert, la probabilité 
d’être actifs augmentait avec la distance par rapport à la couverture végétale. 
 

 
Figure 3. Probabilité que les loups soient actifs en fonction de la distance par rapport aux infrastructures 
humaines et à la lisière de la couverture végétale. Les courbes représentent les lignes de lissage Lowess 
des points de données réels. À noter que les axes des x ont des échelles différentes 
 
Modèle d’habitat 
Le type d’habitat, en interaction avec la phase de lumière, a influencé de manière significative 
la sélection de l’habitat par les loups. De manière générale, les loups préféraient les types 
d’habitat offrant un couvert (forêts, zones arbustives, landes) aux habitats ouverts (champs, 
zones minières), et ce phénomène était particulièrement marqué pendant la journée (Fig. 4, 
Tableaux 3-4). Par exemple, le rapport de sélection pour les terres agricoles était de 0,19 (IC 
à 95% [0,01 ; 0,36]) pendant la journée et de 0,63 (IC à 95% [0,42 ; 0,84]) pendant la nuit, 
tandis que le rapport de sélection pour la forêt était de 1,39 (IC à 95 % [1,15 ; 1,64]) pendant 
la journée et de 1,08 (IC à 95% [0,89 ; 1,27]) pendant la nuit. Les zones arbustives étaient 
préférées à tous les autres types d’habitat pendant la journée, avec un rapport de sélection 
de 2,68 (IC à 95% [0,79 ; 4,58]) (Fig. 4b, Tableau 3), tandis que les zones arbustives et les 
landes étaient les plus prisées pendant la nuit (Tableaux 3-4). Des preuves solides 
indiquaient que les loups fréquentaient davantage les champs, les landes et les zones minières 
la nuit que le jour, tandis qu’ils fréquentaient davantage les forêts et les zones arbustives le 
jour que la nuit (Tableaux 4-5). Nous avons également trouvé des preuves solides indiquant 
que les loups évitaient les zones urbaines, quelle que soit la phase de luminosité dans notre 
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zone d’étude (Fig. 4, Tableaux 3-4). Aucune localisation diurne n’a été enregistrée dans les 
zones urbaines et seules 14 localisations ont été relevées pendant la nuit (ratio de sélection 
de 0,06). 
 

 
Figure 4. (a) Pourcentage moyen des localisations de loups de jour et de nuit au sein des différents types 
d’habitat, comparé à celui des points aléatoires (disponibles). Les proportions de points utilisés (loups) et 
de points aléatoires dans chaque classe d’habitat ont été calculées séparément pour chaque unité de loup, 
puis moyennées sur l’ensemble des unités de loup. Les barres d’erreur représentent l’erreur-type de la 
moyenne. (b) Prédictions du modèle avec des intervalles de confiance à 95% concernant la probabilité 
relative de sélection des différents types d’habitat. Toutes les différences entre les types d’habitat sont 
significatives, à l’exception de celle entre la forêt et la lande pendant la journée, et entre la lande et les 
zones arbustives pendant la nuit (Tableau 3). Toutes les différences entre le jour et la nuit sont significatives 
pour tous les types d’habitat (Tableau 4). Remarque : (zones arbustives = arbustes) 
 
Tableau 3. Pourcentage des classes d’habitat disponibles et utilisées de jour comme de nuit, avec l’écart-
type (ET), l’erreur standard (ES) et l’intervalle de confiance (IC) à 95%, ainsi que le rapport de sélection de 
Manly pour le modèle II (WI), y compris l’intervalle de confiance (IC (WI)) à 95%. Un rapport de sélection 
égal à 1 indique une utilisation équivalente à la disponibilité, < 1 un évitement, > 1 une sélection 

 
 
Modèle de distance 
Toutes les variables utilisées dans le modèle de distance étaient non corrélées (r < 0,60). 
L’exclusion de n’importe quelle variable du modèle de distance entraînait une augmentation 
du critère d’information d’Akaike (AIC) ; nous avons donc conservé toutes les variables. Le 
modèle a donné les meilleurs résultats lorsque les distances par rapport aux routes 
principales, aux chemins de gravier et aux zones urbaines étaient transformées en 
logarithmes, ce qui indique que les courtes distances par rapport à ces infrastructures avaient 
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un impact plus important que les distances plus longues sur le comportement des loups. De 
manière générale, les loups privilégiaient des distances plus importantes par rapport aux 
infrastructures humaines telles que les zones urbaines et les routes, et cette préférence était 
encore plus marquée pendant la journée (Fig. 5). 
 
Tableau 4. Comparaison par paires entre l'utilisation de différents types d'habitats pendant la journée et 
pendant la nuit. Les résultats sont exprimés sur l'échelle du rapport de cotes logarithmique (et non sur celle 
de la réponse). Ajustement de la valeur-p : méthode de Tukey pour la comparaison d'une famille de six 
estimations. Niveau de confiance utilisé : 0,95 

 
 
Tableau 5. Comparaison par paires entre l'ensoleillement et l'utilisation de l'habitat. Les résultats sont 
exprimés sur l'échelle du rapport de cotes logarithmique (et non sur celle de la réponse). Niveau de 
confiance utilisé : 0,95 

 
 
Les loups évitaient systématiquement de se trouver dans les zones urbaines ou à proximité 
de celles-ci, tant de jour que de nuit (Fig. 5). Nous n’avons pas relevé de localisations de 
loups à moins de 20 m des zones urbaines pendant la journée, et seulement 14 cas sur 26 800 
observés pendant la nuit. Cet échantillon trop restreint ne nous a pas permis d’estimer de 
manière fiable les différences entre le jour et la nuit à moins de 10 m des zones urbaines. 
Pour toutes les autres distances, des preuves solides indiquaient que les loups se tenaient plus 
loin des infrastructures humaines pendant la journée que pendant la nuit (Informations 
complémentaires).  
 
Les loups fréquentaient davantage les zones proches des routes principales ou des chemins 
de gravier la nuit que pendant la journée. En revanche, les zones situées loin de ces éléments 
étaient davantage fréquentées pendant la journée que la nuit (Fig. 5 ; Informations 
complémentaires). En raison de la forte densité des routes principales dans notre zone 
d’étude (distance médiane entre des points aléatoires et la route principale la plus proche = 
438 m, moyenne = 664 m, troisième quartile = 939 m), il était pratiquement impossible pour 
les loups d’éviter complètement les routes principales lors de leurs déplacements. La nuit, les 
loups empruntaient en partie les chemins forestiers, comme le montre la Fig. 5, bien que leur 
utilisation ait été moins importante que prévu par rapport à des emplacements aléatoires. Le 
réseau de chemins forestiers de notre zone d’étude étant encore plus dense que le réseau 
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routier principal (distance entre des points aléatoires et les chemins forestiers : médiane = 99 
m, moyenne = 148 m, troisième quartile = 198 m), il était pratiquement impossible pour les 
loups de rester à plus de 500 m du chemin forestier le plus proche. 
 

 
Figure 5. Répartition des points aléatoires et des emplacements des loups de jour et de nuit en fonction 
de la distance par rapport aux zones urbaines, aux routes principales, aux chemins forestiers et aux lisières 
de couverture végétale (colonnes de gauche et du milieu), ainsi que l’effet de ces distances sur la 
probabilité relative d’occupation de jour et de nuit (colonne de droite). En ce qui concerne les distances 
par rapport aux lisières de couverture végétale, les emplacements situés à l’intérieur de la couverture 
végétale se voient attribuer des valeurs négatives, tandis que ceux situés à l’extérieur reçoivent des valeurs 
positives. À noter que les axes x ont des échelles différentes 
 
Les loups avaient davantage tendance à fréquenter les zones situées à l’intérieur de la 
couverture végétale que celles situées à l’extérieur, tant de jour que de nuit. Ils fréquentaient 
plus souvent les zones situées à l’extérieur de la couverture végétale la nuit que le jour, tandis 



Reinhardt Ilka et al. 2026                                                                                             Traduction DeepL & RP – 29/06/2026 17 

que les zones situées à l’intérieur de la couverture végétale étaient davantage fréquentées 
pendant la journée (Fig. 5 ; informations complémentaires). 
 
DISCUSSION 
Nous avons ici examiné pour la première fois les données relatives à l’utilisation de l’habitat 
et à l’activité des loups dans la zone centrale de la population de loups d’Europe centrale, qui 
connaît une expansion rapide. Cette étude décrit leur réaction comportementale face aux 
activités humaines et aux infrastructures dans un paysage densément peuplé et fortement 
modifié par l’homme. Nos résultats montrent clairement que les loups ont adapté leur 
comportement spatio-temporel de manière à minimiser les rencontres avec les humains en 
évitant systématiquement leur présence : 1) les loups étaient principalement inactifs pendant 
la journée, lorsque les humains sont les plus actifs ; 2) ils ont montré une forte préférence 
pour les habitats offrant un abri, en particulier pendant la journée ; et 3) ils ont 
systématiquement évité les infrastructures humaines, là encore surtout pendant la journée. 
Nos conclusions soulignent la capacité des loups à s’adapter à des paysages fortement 
modifiés par l’homme, tels que les plaines d’Europe centrale, où l’espace à faible perturbation 
humaine est pratiquement inexistant. Même dans cet environnement, les loups ont réussi à 
minimiser les perturbations humaines en s’éloignant temporellement et spatialement des 
activités humaines. Ce comportement réduit les interactions négatives entre les loups et les 
humains, et favorise un paysage de coexistence (Smith et al. 2024). 
 
Les loups étaient principalement inactifs pendant les heures diurnes 
En Allemagne, les loups étaient principalement actifs à l’aube et pendant la nuit, et le moins 
actifs pendant la journée. La probabilité relativement faible d’activité aux alentours du 
crépuscule du soir dans notre étude rejoignait les résultats observés en Scandinavie (Eriksen 
et al. 2011), mais contrastait avec d’autres études où l’activité au crépuscule était nettement 
plus élevée (Theuerkauf et al. 2003b, Bryce et al. 2022, Ferreiro-Arias et al. 2024). Smith et 
al. (2024) ont étudié l’évolution de l’activité nocturne en fonction d’un gradient de 
perturbation humaine. Alors que l’activité en soirée dans la plupart de leurs zones d’étude 
n’atteignait son pic qu’après la tombée de la nuit, elle était la plus élevée au crépuscule dans 
la zone d’exclusion de Tchernobyl, où la perturbation humaine était la plus faible. La faible 
activité au crépuscule dans notre zone d’étude pourrait constituer une adaptation au fait que 
l’activité humaine en extérieur s’étend souvent jusqu’en soirée et que les risques de rencontres 
directes avec des personnes et d’accidents de la route peuvent être plus élevés le soir que le 
matin (Murray et St. Clair 2015, Lewis et al. 2021). En général, les animaux sauvages évitent 
d’être actifs pendant les périodes à haut risque (Kronfeld-Schor et Dayan 2003). Cela pourrait 
expliquer pourquoi, chez de nombreuses espèces sauvages, la nocturnité est positivement 
corrélée au niveau de perturbation humaine (Gaynor et al. 2018). Il n’est donc pas surprenant 
que les loups d’Europe, région densément peuplée, soient décrits comme principalement 
nocturnes, avec des pics d’activité au crépuscule et à l’aube (Kusak et al. 2005, Haswell et al. 
2020, Ferreiro-Arias et al. 2024, Smith et al. 2024, Sunde et al. 2024). Nos résultats 
s’inscrivent dans la tendance selon laquelle la nocturnalité des loups augmente avec la densité 
du réseau routier et les perturbations humaines (Theuerkauf 2009, Frey et al. 2020, Kautz et 
al. 2021, Smith et al. 2024). Cependant, dans les zones à faible densité de population 
humaine et où le réseau routier est moins dense, ou dans les zones où l’accès humain est 



Reinhardt Ilka et al. 2026                                                                                             Traduction DeepL & RP – 29/06/2026 18 

restreint, les loups peuvent présenter une activité diurne relativement élevée (Eriksen et al. 
2011, Martinez-Abrain et al. 2023, Smith et al. 2024). 
 
L’activité principalement nocturne des loups dans notre zone d’étude pourrait également être 
liée à d’autres aspects écologiques, tels que l’accessibilité des proies. Les ongulés sauvages 
constituent la principale proie des loups en Allemagne (Wagner et al. 2012, Lippitsch et al. 
2024), et ils sont majoritairement nocturnes dans de nombreuses régions d’Europe (par 
exemple Ciuti et al. 2012, Podgórski et al. 2013, Ensing et al. 2014, Bonnot et al. 2020, Reinke 
et al. 2021, Sunde et al. 2024, Kasper et al. 2025). Les loups pourraient donc adapter leur 
activité principalement à celle de leurs proies. Cependant, il est peu probable que, dans les 
zones fortement perturbées par l’activité humaine, cet aspect écologique à lui seul explique 
le comportement d’activité des loups. 
 
Il est plutôt raisonnable de supposer que le comportement d’activité tant du prédateur que 
de la proie est principalement déterminé par le même facteur externe, à savoir la perturbation 
humaine, comme cela a été démontré pour de nombreuses espèces (Ciuti et al. 2012, Ohashi 
et al. 2013, Ordiz et al. 2017, Van Cleave et al. 2018, Bonnot et al. 2020, Frey et al. 2020, 
Kautz et al. 2021, Salvatori et al. 2023). Cette hypothèse a été confirmée par une étude 
menée au Danemark, où l’activité humaine s’est avérée un indicateur plus fiable que celle des 
cerfs pour prédire le schéma d’activité diurne et nocturne des loups, qui étaient 
principalement nocturnes (Sunde et al. 2024). Dans le même ordre d’idées, Kasper et al. 
(2025) ont montré que la peur des humains contraint à la fois les loups et les cerfs à rester 
dans l’obscurité. Nos données viennent s’ajouter à la multitude de preuves indiquant que les 
loups vivant dans des paysages dominés par l’homme sont principalement nocturnes. Cela 
s’explique principalement par leur crainte des humains (Smith et al. 2024, Kasper et al. 2025), 
même dans les zones où ils sont protégés depuis plusieurs générations. 
 
Les loups privilégiaient les habitats offrant un abri, en particulier pendant la journée 
Les loups privilégiaient fortement les habitats offrant un abri, les zones arbustives étant 
particulièrement recherchées lorsqu’elles étaient disponibles. Le couvert forestier dans la 
plupart des domaines vitaux de nos loups était considérablement plus élevé que le couvert 
forestier moyen en Allemagne (29,9% ; Statistisches Bundesamt 2024). Cela pourrait 
constituer une indication supplémentaire que les loups se sont d’abord installés dans les 
meilleures zones lors de leur recolonisation (Reinhardt et al. 2019, Planillo et al. 2024). 
 
À l’exception de FT12, où la forêt ne couvrait que 12% de son territoire de reproduction 
(informations complémentaires), tous les individus étudiés avaient leurs territoires de vie 
dans des zones qui avaient été les premières colonisées par les loups dans leurs Länder 
respectifs. La forte préférence pour les zones arbustives suggère que les forêts gérées situées 
sur des terrains plats, sans relief significatif, n’offrent qu’une protection limitée contre les 
perturbations. Les zones arbustives, qui présentent un couvert végétal plus dense que les 
forêts, étaient donc fortement privilégiées par les loups. La recherche d’un abri était 
particulièrement marquée pendant la journée, lorsque les loups se reposaient principalement. 
Ce constat concorde avec d’autres études montrant que les loups choisissent de se cacher 
pendant la journée et sacrifient ainsi la vigilance visuelle au profit d’une meilleure 
dissimulation afin d’éviter les rencontres avec les humains (Wam et al. 2012, Versluijs et al. 
2022). L’importance des zones de végétation dense pour les loups, en tant que refuges 
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pour le repos ou l’élevage des louveteaux dans des paysages dominés par l’homme, a été 
démontrée dans plusieurs études (Llaneza et al. 2016, Sazatornil et al. 2016, Mancinelli et al. 
2019, Rio-Maior et al. 2019, 2025, Ordiz et al. 2020, Ferreiro-Arias et al. 2024). De plus, il a 
été démontré que la préférence pour les zones couvertes et le rejet des habitats ouverts 
augmentent avec la densité de population humaine (Sazatornil et al. 2016). Sur la péninsule 
Ibérique, la couverture végétale s’est avérée encore plus importante pour le choix des sites 
de repos chez les loups que la proximité des agglomérations ou des routes principales 
(Llaneza et al. 2016, Rio-Maior et al. 2025). Llaneza et al. (2016) ont montré que l’évitement 
des infrastructures humaines peut être atténué par la présence d’habitats riches en couverture 
végétale à proximité des agglomérations ou des routes principales, où les loups peuvent 
même se reposer pendant la journée. Dans notre principale zone d’étude, une meute de loups 
composée d’individus non équipés de colliers disposait d’un site de rendez-vous dans une 
aire de loisirs fréquentée par les habitants d’une ville voisine de 20 000 habitants située à 1,5 
km. La zone est densément plantée d’argousier (Hippophae rhamnoides) et de robinier (Robinia 
pseudoacacia), ce qui fait que pratiquement personne ne s’écarte des sentiers. Cette végétation 
impénétrable sert de refuge dans un environnement fortement exploité par l’homme. 
 
La nuit, les loups de notre zone d’étude fréquentaient davantage les habitats ouverts tels que 
les champs et les pâturages qu’en plein jour, bien que de manière moins intensive que ne le 
laisserait supposer le hasard. Dans les paysages fragmentés, les parcelles d’habitat couvert 
sont entrecoupées de paysages ouverts, et lorsqu’ils se déplacent d’une parcelle couverte à 
une autre, les loups doivent traverser des zones ouvertes. De plus, les habitats ouverts tels 
que les champs et les pâturages constituent les habitats de recherche de nourriture préférés 
des ongulés sauvages au crépuscule et pendant la nuit (Bonnot et al. 2013, 2015 ; Fattebert 
et al. 2019 ; Weiss et al. 2022) et sont donc utilisés par les loups pour chasser dans l’obscurité. 
Lorsque les loups se trouvaient dans des habitats ouverts, ils restaient rarement inactifs, en 
particulier dans les zones agricoles (champs), même pendant la nuit. En recherchant les restes 
de proies lors de périodes d’échantillonnage plus intensif (un emplacement toutes les 30 à 60 
minutes), nous avons constaté que les loups ne se reposaient jamais à proximité de leur 
proie. Lorsque le lieu de la proie se trouvait dans un champ ou un pâturage dégagé, ils 
quittaient généralement la proie en moins d’une heure (Reinhardt et al., non publié). Cela 
concorde avec les conclusions de Rio-Maior et al. (2025), selon lesquelles l’utilisation de 
l’espace par les loups est principalement motivée par la volonté d’éviter les risques plutôt que 
par des préférences en matière d’habitat. 
 
Les loups privilégiaient les zones couvertes de végétation tant pendant la journée que la nuit. 
Cependant, la nuit, les loups fréquentaient également des zones offrant peu de couverture 
végétale, comme les champs ou les pâturages, pour chasser ou se déplacer d’une zone 
forestière à une autre. La nuit, les loups traversaient même les zones pauvres en végétation 
de la mine de lignite à ciel ouvert située dans la zone d’étude. Dans les zones dédiées aux 
activités minières, la végétation (principalement forestière) a été entièrement supprimée, et le 
paysage peut pratiquement changer de jour en jour. Les machines fonctionnent sans relâche 
de jour comme de nuit, mais on ne voit personne la nuit. Pourtant, les loups dont les 
territoires chevauchent la mine à ciel ouvert traversaient régulièrement ce paysage lunaire la 
nuit. 
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Les loups évitaient systématiquement les infrastructures humaines, en particulier 
pendant la journée 
Les loups évitaient systématiquement les zones urbaines et les routes principales, et ce 
comportement d’évitement était beaucoup plus marqué pendant la journée, lorsque les loups 
étaient principalement inactifs. Cependant, lorsqu’ils étaient actifs, les loups devaient se 
frayer un chemin à travers un paysage largement fragmenté par les infrastructures humaines. 
La forte densité de routes principales dans notre zone d’étude rendait presque impossible 
pour les loups d’éviter ces routes lors de leurs déplacements. Traverser les routes principales 
et passer à proximité des agglomérations est une nécessité pour les loups en Allemagne, mais 
notre analyse a clairement montré qu’ils ne cherchaient pas à se rapprocher des 
agglomérations ou des routes. Le risque lié aux traversées fréquentes de routes est très élevé 
pour les loups en Allemagne, car les collisions avec des véhicules constituent la cause la plus 
fréquente de mortalité chez les loups (75% ; DBBW 2025b). L’évitement des zones urbaines 
était encore plus marqué que celui des routes principales. En effet, nous n’avons pu identifier 
aucun lieu de présence diurne et seulement très peu (n = 14) de lieux de présence nocturne 
de loups au sein des zones urbaines, bien que celles-ci représentaient jusqu’à 8% des 
domaines vitaux des loups (informations complémentaires). Ce seul fait démontre clairement 
que les loups évitaient fortement les zones urbaines. L’évitement des agglomérations et des 
routes principales a également été mis en évidence dans d’autres études (Kaartinen et al. 2005, 
Zimmermann et al. 2014, Kojola et al. 2016, Sazatornil et al. 2016, Mancinelli et al. 2019, 
Rio-Maior et al. 2019, 2025, Barry et al. 2020, Carricondo-Sanchez et al. 2020, Malcolm et al. 
2020, Vorel et al. 2024). Il est essentiel, pour la coexistence entre les loups et les humains, 
de réaffirmer que le fait que les loups évitent les infrastructures humaines constitue un 
schéma comportemental constant, en particulier dans les zones où les loups sont réapparus 
récemment (Carricondo-Sanchez et al. 2020). 
 
Il faut toutefois garder à l’esprit que cet évitement n’est pas absolu. Par exemple, les loups 
peuvent emprunter les routes pour faciliter leurs déplacements, tout en adoptant un 
comportement discret afin d’éviter les rencontres avec les humains (Zimmermann et al. 
2014). Bien que les loups aient généralement tendance à éviter les infrastructures humaines, 
leurs déplacements à proximité des habitations sont inévitables dans les territoires fortement 
fragmentés par les agglomérations (Kojola et al. 2016). Les observations occasionnelles de 
loups ou de leurs traces à proximité des habitations sont donc inévitables et ne nécessitent 
pas nécessairement d’interventions de gestion (Carricondo-Sanchez et al. 2020). 
 
Le fait que les loups évitent les routes en gravier était moins marqué la nuit que pour les 
routes principales, ce qui était prévisible compte tenu du réseau dense de routes en gravier 
qui rendait presque impossible pour les loups de rester à plus de 500 m de la route en gravier 
la plus proche. Dans de nombreuses régions, les loups ont privilégié les routes et autres 
éléments linéaires anthropiques lors de leurs déplacements (Whittington et al. 2005, Gurarie 
et al. 2011, Mckenzie et al. 2012, Zimmermann et al. 2014, Dickie et al. 2017, Carricondo-
Sanchez et al. 2020, Kautz et al. 2021). Cette préférence peut même s’accentuer avec 
l’augmentation de la densité routière (Muhly et al. 2019, Malcolm et al. 2020) et dans les 
zones où les chutes de neige sont abondantes, y compris en hiver (Ciucci et al. 1997, Kojola 
et al. 2016, Carricondo-Sanchez et al. 2020), lorsque les déplacements sont particulièrement 
exigeants sur le plan énergétique. Par rapport à d’autres études, les loups en Allemagne ont 
moins emprunté les chemins de gravier que prévu, même la nuit. Dans le compromis entre 
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faciliter les déplacements et éviter les humains, la forte probabilité de rencontres avec des 
humains a peut-être réduit la valeur ajoutée des chemins de gravier en tant que facilitateurs 
de déplacement (Dickie et al. 2017). En effet, sur un terrain plat, en l’absence de neige 
abondante et dans des forêts intensivement exploitées et faciles à traverser, le gain 
énergétique lié à l’utilisation des routes est probablement bien moindre que dans les zones 
accidentées ou enneigées. 
 
L’impact perturbateur des routes principales et des agglomérations sur le 
comportement des loups s’étend bien au-delà des infrastructures elles-mêmes 
La probabilité que les loups soient actifs augmentait avec la proximité des infrastructures 
humaines. En supposant que l’absence d’inactivité à proximité des infrastructures humaines 
signifie que les loups ne se sentaient pas suffisamment en sécurité pour se reposer, l’effet 
perturbateur de ces infrastructures était, par ordre d’importance : zones urbaines > routes 
principales > routes en gravier. L’impact perturbateur des routes s’étendait bien au-delà des 
routes elles-mêmes et peut influencer le comportement (Ibisch et al. 2016), comme le 
démontre le fait que les loups étudiés évitaient de se reposer à proximité des agglomérations 
et des routes principales. La probabilité d’être actif en fonction de la distance par rapport à 
la lisière de la couverture végétale constituait un autre indicateur fort de l’influence marquée 
des perturbations humaines sur le comportement des loups. 
 
Pour se reposer, les loups préféraient à la fois des habitats riches en couverture végétale et 
une distance suffisante par rapport à la lisière de celle-ci, minimisant ainsi la probabilité de 
perturbations humaines. Lorsqu’ils se trouvaient à l’abri, la probabilité d’être actif diminuait 
à mesure que la distance par rapport à la lisière de la couverture végétale augmentait, tandis 
qu’à l’extérieur de la couverture, cette probabilité augmentait avec la distance par rapport à 
la lisière. 
 
En Amérique du Nord, il a été démontré que les grands carnivores peuvent être actifs 
pendant la journée tout en évitant les humains, en utilisant des zones plus éloignées des 
routes (Kautz et al. 2021) ou d’autres infrastructures humaines. Cependant, dans notre zone 
d’étude, cette possibilité n’existe pas, car plus de 75% de tous les emplacements aléatoires se 
trouvent à moins d’un kilomètre de la route principale la plus proche (Fig. 4), ce qui signifie 
que la faune sauvage peut difficilement échapper aux effets des routes. 
 
Dans une synthèse mondiale sur l’influence spatiale des routes, 1 km a été considéré comme 
la valeur minimale pour les zones d’impact routier, car tous les impacts étudiés ont été 
documentés à une distance inférieure ou égale à 1 km des routes et 39% dans la zone 
comprise entre 1 et 2 km (Ibisch et al. 2016). Dans notre zone d’étude, les loups étaient 
contraints de passer une grande partie de leur temps dans la zone d’impact routier de 1 km 
et vivaient presque constamment à moins de 2 km de la route principale la plus proche. Dans 
de telles conditions, les loups auraient pu présenter un effet d’accoutumance manifeste vis-
à-vis des routes principales et auraient donc pu faire preuve d’un comportement d’évitement 
moindre, mais cela n’a pas été le cas. 
 
Les loups sauvages dans un paysage urbanisé 
Cette étude réaffirme la séparation temporelle et spatiale des loups par rapport à l’activité 
humaine en Europe centrale, comme cela a également été démontré pour d’autres régions 
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d’Europe (Ciucci et al. 1997, Theuerkauf et al. 2003a, Kaartinen et al. 2005, Kusak et al. 2005, 
Zimmermann et al. 2014, Mancinelli et al. 2019, Rio-Maior et al. 2019, Carricondo-Sanchez 
et al. 2020, Ferreiro-Arias et al. 2024, Smith et al. 2024, Sunde et al. 2024). Cela revêt une 
importance particulière compte tenu des opinions très polarisées sur les conflits entre loups 
et humains. Ces résultats contribuent à notre compréhension générale de la capacité 
d’adaptation des loups à un large éventail de perturbations humaines en Europe, confirmant 
que la coexistence est possible dans des paysages fortement impactés par l’activité humaine, 
comme en Europe centrale.  
 
Martínez-Abraín et al. (2023) ont suggéré que les loups pourraient adopter un mode de vie 
plus diurne dans des paysages dominés par l’homme, comme en Allemagne, s’ils ne sont pas 
chassés. Il existe en Europe une croyance largement répandue selon laquelle les grands 
carnivores qui ne sont pas chassés perdent leur comportement d’évitement envers les 
humains (Huber et al. 2016) et, par conséquent, pourraient devenir une menace pour la 
sécurité humaine. Étant donné que les loups d’Europe centrale sont protégés par la loi depuis 
plusieurs générations, notre étude n’indique pas que les loups perdent leur méfiance envers 
les humains en l’absence de chasse légale. En effet, de nombreuses études menées aussi bien 
dans des zones de chasse que dans des zones sans chasse ont montré que la faune sauvage 
réagit également aux activités non létales en adoptant un mode de vie plus nocturne ainsi 
qu’en évitant certaines zones (George et Crooks 2006, Naylor et al. 2009, Coleman et al. 
2013, Gaynor et al. 2018, Nix et al. 2018, Lewis et al. 2021, Sytsma et al. 2022). La faune 
sauvage dans les paysages culturels doit s’adapter aux structures, à l’activité et à la présence 
humaines, au moins dans une certaine mesure (Reinhardt et al. 2020). Gérer le compromis 
entre le maintien de leur territoire, leur alimentation et la nécessité d’éviter le 
« superprédateur » humain (Darimont et al. 2015) exige une certaine souplesse 
comportementale. Dans un paysage tel que les plaines d’Europe centrale, où les possibilités 
d’évitement spatial sont très limitées, il n’existe pratiquement aucun endroit où les animaux 
sauvages puissent se cacher complètement des humains. Par conséquent, une stratégie 
courante consiste à minimiser le risque de rencontre avec les humains en s’éloignant à la fois 
spatialement et temporellement de l’activité humaine. Ce comportement permet une 
coexistence, où les grands carnivores et les humains peuvent partager le même 
environnement, facilitée par une séparation des schémas d’activité spatiaux et temporels 
(Smith et al. 2024). 
 
Notre échantillon ne permettait pas une analyse longitudinale des données en bonne et due 
forme, mais nous n’avons pas trouvé de preuve indiquant que les loups échantillonnés plus 
récemment présentaient un comportement d’évitement moindre. Cependant, il peut 
s’écouler plusieurs décennies avant qu’une population ne manifeste un comportement moins 
prudent, voire plus audacieux, envers les humains (Breck et al. 2019). Il est donc nécessaire 
de surveiller de près et en continu le comportement des loups dans les paysages dominés par 
l’homme. L’énorme flexibilité dont font preuve les loups pour s’adapter à une grande variété 
de scénarios impliquant des risques liés à l’homme nécessite une mise à jour constante de 
nos connaissances sur le répertoire comportemental des loups (Smith et al. 2022), ce qui nous 
permet à son tour d’affiner la gestion des loups en vue d’un paysage de coexistence. De 
futures études devraient examiner s’il existe un changement comportemental au fil du temps 
dans les zones dominées par l’homme, qui se traduirait par une méfiance moindre des loups 
envers les humains et les infrastructures humaines. 
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Il convient également de prendre en compte les variations interindividuelles, car chaque 
loup peut adopter des stratégies différentes lorsqu’il adapte son comportement à des 
environnements dominés par l’homme (Carricondo-Sanchez et al. 2020, Ferreiro-Arias et al. 
2024). À mesure que les loups s’étendent de plus en plus dans les zones urbanisées, davantage 
de données provenant de ces zones sont nécessaires pour compléter notre compréhension 
de la manière dont les loups réagissent à des perturbations humaines fortes et persistantes. 
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