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Rien ne vaut son chez-soi ? Une mise à l'épreuve de 

l'hypothèse d'une dispersion favorisant le lieu de 

naissance chez les loups Scandinaves 
 

 
 
Résumé 
La dispersion natale est un mécanisme important pour la viabilité des populations. 
L'influence des conditions locales ou l'expérience acquise dans l'habitat natal pourrait 
améliorer la valeur sélective si les individus en dispersion s'établissaient dans une zone 
présentant des caractéristiques d'habitat similaires. Ce processus, défini comme la 
« dispersion orientée vers l'habitat natal » (NHBD), a été utilisé pour expliquer les schémas 
de répartition des grands carnivores, mais les études concrètes qui l'évaluent sont rares. Nous 
avons cherché à déterminer si l'établissement du territoire du loup gris (Canis lupus) était 
influencé par les caractéristiques de l'habitat de son territoire natal en nous appuyant sur le 
suivi à long terme de la population de loups Scandinaves. Nous avons mis en correspondance 
les emplacements des territoires natals et des territoires établis, pris en compte les habitats 
disponibles le long de la route de dispersion, et comparé leurs caractéristiques pour 271 loups 
entre 1998 et 2012. Les loups ayant parcouru les distances de dispersion les plus courtes se 
sont établis dans des types d'habitats similaires à leur habitat natal plus souvent que ne le 
laisserait supposer le hasard, tandis que les loups ayant parcouru de plus longues distances 
ne présentaient pas de NHBD. Ce schéma était cohérent chez les loups mâles et femelles, les 
femelles présentant davantage de la NHBD que les mâles. Les chances de détecter une 
NHBD augmentaient avec la taille de l'habitat défini comme disponible. Cela souligne 
l'importance de prendre en compte les caractéristiques biologiques de l'espèce étudiée lors 
de la définition de la disponibilité de l'habitat. 

Scandinavie 2018 
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1. INTRODUCTION 
La dispersion natale influence la dynamique des populations, la répartition spatiale, la 

structure génétique et l'organisation sociale des individus [1], et joue un rôle important dans 

la viabilité des populations naturelles [2]. La dispersion natale, définie comme le déplacement 

de la zone natale vers le site de reproduction potentielle, se produit le plus souvent au stade 

subadulte chez les oiseaux et les mammifères [3,4]. Au cours de ce processus, la compétition 

intraspécifique, le choix du partenaire et la qualité de l'habitat sont des facteurs déterminants 

pour la décision d'établissement de chaque individu [5]. Ainsi, les disperseurs peuvent 

s'appuyer à la fois sur des indices intrinsèques (démographiques) et extrinsèques 

(environnementaux) [6,7] pour cibler des sites de reproduction où leur fitness pourrait être 

maximisée [4,8]. 

 

Les indices issus des premiers stades de vie obtenus dans la zone natale peuvent aider les 

disperseurs à estimer rapidement la qualité de l'habitat et l'adéquation des futurs lieux 

d'établissement [9,10]. Les conditions locales et l'expérience acquise pendant la phase natale 

peuvent favoriser des phénotypes adaptés à l'habitat natal, ce qui peut améliorer la valeur 

sélective si les disperseurs s'installent dans le même type d'habitat [11]. Chez les écureuils 

volants de Sibérie (Pteromys volans), par exemple, l'utilisation de nids de brindilles pour la 

nidification après la dispersion, plutôt que de cavités d'arbres, reflétait l'utilisation de nids de 

brindilles sur le site natal [9]. L'avantage serait que les nids de brindilles aident à éviter le 

parasitisme, une raison majeure de changement de nid chez les mammifères [9]. La dispersion 

et l'installation finale dans un habitat similaire constituent un processus appelé « dispersion 

biaisée par l'habitat natal » (ci-après NHBD ; [4,9,12,13]). La NHBD peut ainsi être définie 

comme un mécanisme de sélection de l'habitat au cours du processus de dispersion, influencé 

par les caractéristiques du territoire natal. La NHBD, également appelé « induction de la 

préférence pour l'habitat natal » et « empreinte de l'habitat », a été documenté pour un 

nombre relativement restreint d'espèces (par exemple [10,14]), ce qui a incité à étudier la 

NHBD chez davantage de taxons (par exemple [10]). Les études sur la NHBD chez les 

mammifères sont particulièrement rares et se sont principalement concentrées sur les 

rongeurs (par exemple [15]). 

 

En ce qui concerne les grands carnivores, un lien a été établi entre les schémas de répartition 

spatiale et la structure génétique spatiale du lynx du Canada (Lynx canadensis) [16]. Il est 

intéressant de noter que la NHBD a été utilisé pour expliquer les différences génétiques entre 

les populations à travers les paysages ([13, 17], pour les coyotes Canis latrans, [18, 19], pour 

différentes populations de Canis lupus, [20], pour les jaguars Panthera onca). Cependant, 

l'existence réelle de la NHBD chez les grands carnivores n'a été testée que chez les loups 

rouges (Canis rufus), qui ont montré une NHBD [21], et chez les ours noirs d'Amérique (Ursus 

americanus), qui n'en ont pas montré [22]. Chez les loups rouges, 71% des louveteaux et 82% 

des individus plus âgés se sont installés dans des zones similaires à leurs habitats natals, ce 

qui pourrait refléter une sélection en faveur de zones offrant une plus grande disponibilité 

de proies [21]. La structure sociale, la grande mobilité et le comportement territorial des loups 

gris en font de bons candidats pour l'étude de la dispersion [1,23]. Cependant, les 

déplacements à longue distance des loups ont rarement été étudiés à petite échelle en raison 
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de contraintes logistiques et méthodologiques [24], et parce qu'ils impliquent des relations 

complexes avec les caractéristiques de l'habitat [1,23]. Les loups sont des généralistes en 

termes d'exigences d'habitat [25], mais des préférences pour les zones plates et boisées [26], 

les zones arbustives [27] et les habitats choisis par leurs principales espèces proies [28], par 

exemple, ont été documentées. 

 

La compétition interspécifique, par exemple avec les ours bruns (Ursus arctos) [29], et le fait 

d’éviter généralement l’activité humaine [30] peuvent également influencer l’établissement 

des territoires de loups. En effet, le fait que les loups évitent l’activité humaine [30,31] peut 

les amener à choisir un type d’habitat particulier indépendamment des caractéristiques de 

leur habitat natal, c’est-à-dire que plusieurs facteurs peuvent influencer l’existence ou non de 

la NHBD. Cependant, la longue association des jeunes loups avec leurs parents peut 

améliorer leur capacité à capturer et à maîtriser des proies dans le territoire natal [32], ce qui 

peut favoriser la sélection de types d’habitats similaires lorsque les loups se dispersent. De 

plus, la NHBD peut favoriser la sélection d’habitats particulièrement riches en proies (sensu 

[21]). 

 

Une étape essentielle pour étudier la sélection de l'habitat est la définition de la disponibilité 

de l'habitat [33]. Par exemple, la rareté du type d'habitat similaire à celui de naissance dans la 

zone où un animal se disperse et finit par s'établir peut limiter l'occurrence de NHBD. La 

prise en compte de la disponibilité permet de différencier si l'absence de NHBD reflète un 

choix individuel et/ou le manque d'habitats disponibles. De plus, l’étendue de la zone 

considérée comme disponible pour un individu en dispersion peut conduire à différentes 

interprétations quant à la présence ou à l’absence de NHBD. Bien que la prise en compte de 

la disponibilité de l’habitat soit centrale dans les études sur la sélection de l’habitat [33], elle 

a rarement été prise en compte lors de l’étude de la NHBD. 

 

La population de loups Scandinaves s’est rétablie naturellement au début des années 1980 et 

a augmenté en nombre depuis 1991 [34]. Cependant, son expansion a été façonnée par des 

contraintes, telles que le contrôle légal, le braconnage [35,36] et le faible taux de survie des 

immigrants traversant la zone de gestion du renne fennoscandien (Rangifer tarandus), ce qui 

limite l'échange génétique entre les loups Scandinaves et la population fondatrice en 

Finlande-Russie. En tirant parti du suivi détaillé et à long terme de la population de loups 

Scandinaves, nous avons testé l’hypothèse de la NHBD, c’est-à-dire que nous avons examiné 

si les loups en dispersion étaient influencés par les caractéristiques de leur habitat natal lors 

du choix d’un nouveau territoire où s’établir au sein de l’aire de répartition entre 1998 et 2012 

en Scandinavie centrale (matériel supplémentaire électronique, Figure A1, Annexe 1). À l'aide 

du pedigree reconstitué de cette population de loups [34,37], nous avons défini le territoire 

natal comme l'emplacement spatial du territoire où les individus sont nés, et le territoire établi 

comme l'emplacement du territoire où le premier accouplement réussi avec un partenaire a 

été détecté. Nous avons étudié les similitudes entre les territoires natals, disponibles et établis, 

tout en contrôlant la disponibilité de l'habitat, en caractérisant leurs attributs paysagers à l'aide 

de plusieurs variables environnementales. Nous avons émis l'hypothèse que, si les loups 

Scandinaves pratiquaient la NHBD, ils seraient plus enclins à s'établir dans un territoire 

présentant des caractéristiques d'habitat similaires à celles de leur territoire natal. Étant donné 

que la distance de dispersion peut jouer un rôle important dans la similitude des habitats 

entre les territoires natals et établis [12] et que le sexe influence le processus de dispersion 
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chez de nombreuses espèces, les mammifères présentant souvent une dispersion favorisant 

les mâles [38], nous avons vérifié si la distance de dispersion et le sexe pouvaient être des 

facteurs importants pour détecter la NHBD chez les loups. Comme nous n'avions pas accès 

aux trajectoires de dispersion réelles des loups, c'est-à-dire que seules les localisations des 

territoires natals et d'établissement étaient connues, nous avons défini la disponibilité de 

l'habitat à l'aide de différentes méthodes, car la définition de la disponibilité pouvait 

également influencer la probabilité de détecter la NHBD. 

 

Outre le fait d'améliorer notre compréhension actuelle des schémas de dispersion des loups 

pendant une phase de recolonisation et de fournir une nouvelle étude sur l'hypothèse de la 

NHBD pour les grands mammifères, notre approche pourrait s'avérer utile pour la 

conservation et la gestion en Scandinavie et ailleurs. En particulier, les informations sur les 

schémas de dispersion des grands carnivores sont particulièrement importantes maintenant 

que plusieurs espèces recolonisent d'anciennes aires de répartition dans des paysages dominés 

par l'homme (par exemple [39]). 

 

2. MATERIEL et METHODES 
2.1. Zone d'étude 

La zone d'étude était située dans l'aire de reproduction du loup, au centre-sud de la 

Scandinavie, et couvrait environ 100 000 km² (matériel supplémentaire électronique, Figure 

A1, Annexe 1). Cette zone est dominée par une forêt boréale de conifères entremêlée de 

tourbières et de lacs. Les principales essences étaient l'épicéa commun (Picea abies) et le pin 

sylvestre (Pinus sylvestris), entremêlés de bouleaux (Betula pendula et B. pubescens) [40]. Les autres 

types de couverture du sol comprenaient des tourbières, des terres agricoles et des zones 

d’habitation. La densité de population dans l’aire de répartition du loup était faible, avec 

moins d’un habitant au km² sur de vastes zones [41]. La densité des routes principales 

(revêtues) était de 0,19 ± 0,02 km/km², et en raison de pratiques de gestion forestière 

intensive, la densité des routes en gravier était en moyenne 4,6 fois plus élevée [42]. 

 

Les principales espèces proies de la plupart des meutes de loups Scandinaves sont l'élan Alces 

alces (par exemple [40,43]) et, dans une moindre mesure, le chevreuil Capreolus capreolus [44]. 

Les espèces de grands carnivores sympatriques présentes dans différentes parties de l'aire de 

répartition du loup sont l'ours brun [29], le lynx Eurasien Lynx lynx [45] et le glouton Gulo 

gulo [41]. 

 

2.2. Collecte des données 

Nous avons utilisé les données du programme de surveillance à long terme des loups en 

Scandinavie, qui repose sur une combinaison de pistage dans la neige, d’identification par 

l’ADN et de radiotélémétrie [34,35,41] pour obtenir des informations sur l’établissement 

réussi de territoires (voir le matériel supplémentaire électronique, Annexe 1 pour plus de 

détails). Nous avons utilisé les données relatives à 153 couples de loups recueillies entre 1998 

et 2012 [36], issues de l'identification génétique annuelle de nouveaux couples reproducteurs 

suédois et norvégiens [35]. Au cours de cette période, la population de loups a augmenté 

régulièrement pour atteindre 251 individus (95% CI = 216-299) durant l'hiver 2011/2012 

[46]. 

 



Sanz-Pérez et al. 2018                                                                                                 Traduction DeepL & RP – 06/05/2026 5 

2.3. Définition d'une dispersion réussie 

Les loups sont territoriaux et vivent en meutes composées d'un couple reproducteur 

marquant son territoire par son odeur et de leur progéniture ne marquant pas le territoire 

[32,41]. La plupart des petits quittent le territoire natal, c'est-à-dire la meute natale, soit vers 

l'âge d'un an (70%), soit vers l'âge de deux ans (30%) [46]. Nous avons défini la dispersion 

natale réussie comme la dispersion depuis l’emplacement du territoire natal vers le site où un 

accouplement réussi a été détecté, c’est-à-dire le territoire établi (matériel supplémentaire 

électronique, Figure A6, Annexe 2). L’analyse de la filiation s’est appuyée sur les génotypes 

microsatellites identifiés à partir des excréments et de l’urine trouvés lors du pistage dans la 

neige [34]. Le pedigree a été utilisé pour identifier les parents de chaque individu ayant réussi 

sa dispersion, et ainsi déterminer l'emplacement du territoire natal. Parmi les couples de loups 

détectés pendant la période d'étude, nous avons identifié 271 individus ayant réussi leur 

dispersion (140 mâles et 131 femelles). Pour chacun d'entre eux, nous avons défini 

l'emplacement spatial du couple parental comme le centre du territoire natal et l'emplacement 

du premier accouplement réussi détecté comme le centre du territoire établi. 

 

Pour définir l'emplacement spatial des territoires natals et établis, nous avons utilisé toutes 

les localisations obtenues grâce au pistage hivernal sur neige des individus identifiés, en 

combinaison avec les localisations GPS/VHF des individus équipés d'un collier, lorsqu'elles 

étaient disponibles. Comme nous ne pouvions pas toujours déterminer l'année de naissance 

exacte de l'individu ayant réussi sa dispersion, nous avons utilisé le centre de gravité de toutes 

les localisations disponibles du couple parental comme centre du territoire natal et le centre 

de gravité de la première détection d'un accouplement réussi comme centre du territoire 

établi. Nous avons ensuite appliqué une zone tampon de 1 000 km² autour de chaque centre 

de territoire (c'est-à-dire la taille moyenne du domaine vital du loup ; [47]) pour estimer la 

superficie occupée par le territoire [29,36]. Pour les territoires nouvellement établis détectés 

pendant la saison de surveillance (octobre-février), nous avons supposé que la dispersion 

avait eu lieu six mois avant la détection du territoire, c'est-à-dire entre la période de 

surveillance hivernale, lors de laquelle l'individu a été détecté pour la première fois en couple, 

et la période de surveillance précédente. 

 

2.4. Définition de la disponibilité de l'habitat 

Comme nous avons utilisé le pedigree pour obtenir la localisation spatiale du territoire natal 

et du territoire établi, nous n'avions pas accès à la trajectoire de dispersion ni aux différents 

habitats disponibles rencontrés par chaque individu lors de sa dispersion. La définition de la 

disponibilité de l'habitat est cruciale dans les études sur la sélection de l'habitat [33]. Nous 

avons donc testé l'influence de différentes définitions de la disponibilité de l'habitat lors de 

l'étude de l'hypothèse NHBD. 

 

2.4.1. Marches aléatoires corrélées 

Bien que l'ensemble de la zone d'étude soit en théorie disponible pour que les loups y 

établissent leur territoire, ceux-ci sont susceptibles de choisir parmi les différents habitats 

rencontrés au cours de leurs itinéraires de dispersion réels. Nous avons donc utilisé les 

informations de dispersion disponibles pour certains individus afin de créer des marches 

aléatoires corrélées (CRW, [48]) entre les territoires natals et les territoires établis pour chacun 

des 271 individus ayant réussi leur dispersion. Les CRW nous ont permis de définir la 

disponibilité de l'habitat d'un point de vue individuel. Les CRW ont été simulées à partir des 
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caractéristiques de déplacement de 13 loups ayant réussi leur dispersion et équipés d'un collier 

GPS (colliers Simplex et Tellus de Televilt /Followit AB, Suède, et colliers GPS-Plus de 

Vectronic GmbH, Allemagne) en Scandinavie (Figure 1 ; voir le matériel supplémentaire 

électronique, Annexe 2.1 et Figures A2 et A3, pour des informations détaillées sur les 

caractéristiques de déplacement), en utilisant le modèle nul « NMs.randomCRW » du package 

R adehabitatLT [49]. Seules les positions GPS pendant la dispersion (voir le matériel 

supplémentaire électronique, Annexe 2.1 ; [46]) ont été utilisées comme données observées 

pour simuler la trajectoire de dispersion. Nous avons utilisé le territoire natal de chacun des 

271 loups ayant réussi leur dispersion comme point de départ, et le territoire établi comme 

point d'arrivée de la trajectoire (voir le matériel supplémentaire électronique, annexe 2.1 pour 

des informations détaillées sur la création des CRW). Les caractéristiques de déplacement de 

chacun des 13 loups pendant la dispersion ont été utilisées séparément pour simuler 

différentes trajectoires et pour prendre en compte les variations individuelles dans le 

comportement de dispersion [48]. 

 

 
Figure 1. Exemples de simulations de marches aléatoires corrélées (CRW) : (a) Trajectoire (ligne bleue) simulée à partir 
des caractéristiques de déplacement du loup M 03-01 équipé d’un collier GPS (coin inférieur gauche, tiré du matériel 
supplémentaire électronique, Figure A2, Annexe 2). La trajectoire simulée va du territoire natal (bleu) au territoire établi 
(rouge) d'un mâle (G 53-10) qui s'est dispersé sur une longue distance. Les emplacements des territoires occupés un an 

avant l'établissement (t − 1) sont indiqués en orange. Le territoire sélectionné au hasard le long de la trajectoire de 
dispersion simulée est indiqué en vert. La zone d'étude est indiquée en gris foncé. (b) Trajectoire de dispersion réelle 
(ligne rouge), du territoire natal (bleu) au territoire établi (rouge) du loup M 14-06 équipé d’un collier GPS. Les lignes 

bleues, orange, roses et vertes représentent des exemples de CRW simulés à partir des caractéristiques de dispersion 
de la trajectoire GPS du même individu (coin inférieur gauche, tiré du matériel supplémentaire électronique, Figure A2, 
Annexe 2) 

 

Nous avons échantillonné un point aléatoire pour chaque CRW, en limitant la création des 

points à la zone qui pourrait raisonnablement être accessible à un disperseur, en tenant 

compte de l'aire de reproduction de l'espèce en Scandinavie et de la localisation annuelle des 

territoires de loups existants (voir le matériel supplémentaire électronique, Annexe 2.2). Pour 

chaque loup ayant réussi sa dispersion, nous avons obtenu 11 points aléatoires extraits de 11 
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CRW différents (matériel supplémentaire électronique, Annexe 2), ce qui a fourni un 

échantillon robuste de disponibilité appariée (par exemple [29,42]). 

 

2.4.2. Zones tampons 

Les CRW ont l'avantage d'utiliser les caractéristiques de déplacement connues des loups 

pendant leur dispersion. Comme il s'agit encore d'une définition très approximative de 

l'habitat disponible rencontré pendant la dispersion, nous avons vérifié la sensibilité de nos 

résultats à une autre définition de la disponibilité. Nous avons créé 11 points aléatoires, 

représentant l'emplacement de territoires potentiellement disponibles, répartis uniformément 

à l'intérieur de zones tampons créées autour d'une ligne droite tracée entre le territoire natal 

et le territoire établi de chaque individu en dispersion. 

 

Nous avons répété cette approche de manière séquentielle en utilisant des rayons de zone 

tampon allant de 25 000 à 300 000 m. Nous avons utilisé différentes tailles de zones tampons 

autour de la ligne droite reliant les territoires natals et établis afin de tester la sensibilité de 

nos conclusions à la définition de la disponibilité (allant de scénarios où la disponibilité était 

limitée autour de la ligne droite reliant le territoire natal et le territoire établi, à des scénarios 

où l'ensemble de la zone d'étude était défini comme disponible). 

 

2.5. Variables liées à l’habitat 

Pour caractériser les caractéristiques de l’habitat des territoires natals, disponibles et établis, 

nous avons appliqué une zone tampon circulaire de 1 000 km² autour du centre de chaque 

territoire [29,36], et extrait toutes les variables d’habitat décrites ci-dessous (Tableau 1). 

 

Densité des proies : le nombre d’élans abattus est un indicateur fiable, mais décalé, de la densité 

des élans, car la variation temporelle de ce nombre s’explique mieux par la densité des élans 

de l’année t − 1 que par celle de l’année t [50]. Nous avons donc utilisé la densité d’élans 

abattus (nombre d’élans abattus/km²) au niveau des municipalités et des unités de gestion en 

Scandinavie, avec un décalage d’un an [29,36]. 

 

Densité des ours bruns : des preuves de la concurrence entre les loups et les ours ont été mises 

en évidence en Scandinavie [29,51,52]. Nous avons utilisé un indice de densité des ours 

compris entre 0 et 1, indiquant respectivement une faible et une forte densité, basé sur les 

registres des ours abattus [29]. 

 

Variables liées à l'activité humaine : nous avons obtenu la densité de population (habitants/km²) 

au niveau des municipalités. Nous avons également utilisé la densité des routes principales 

(revêtues) et des chemins de gravier (km/km²) ainsi qu'un indice d'accessibilité humaine du 

paysage, basé sur la combinaison des densités de bâtiments et de routes (nombre de 

bâtiments par km de tronçons routiers) [29,36]. 

 

Variables de couverture du sol : nous avons utilisé une carte de la végétation (Tableau 1) 

comprenant les types d'habitats les plus importants connus pour influencer la sélection de 

l'habitat du loup en Scandinavie [29] : forêt, tourbière, montagne, eau, zones agricoles et 

zones dominées par l'homme. Nous avons utilisé une fenêtre mobile de 3 × 3 avec une 

résolution de 200 m pour calculer le pourcentage de chaque classe de végétation. Nous avons 
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fusionné le modèle numérique d'élévation (MNE) de la Suède et de la Norvège. Nous avons 

également calculé la pente (en degrés) et la rugosité avec une résolution de 25 m en utilisant 

la fonction « terrain » (package R raster ; [53]) à partir de la couche MNE et d'une fenêtre 

mobile de 5 × 5. 

 

Densité des loups : nous avons utilisé la densité des couples de loups dans une zone tampon de 

40 km de rayon [29,36,47] comme indicateur de la densité des loups. 

 
Tableau 1. Résumé des variables relatives à l'habitat utilisées pour caractériser les territoires du loup gris Scandinave 
et sources d'information correspondantes. Les couches SIG ont été converties en mailles de 1 km × 1 km 

 

 

2.6. Définition de la similarité des habitats 

L'un des éléments clés de notre étude consistait à identifier la similarité des habitats entre les 

territoires natals, établis et disponibles. Tout d'abord, nous avons effectué une analyse en 

composantes principales (ACP) sur la matrice contenant les variables environnementales 

caractérisant les territoires natals, disponibles et établis. Nous avons également inclus l'année 

en tant que variable continue afin de contrôler un éventuel effet temporel. Toutes les 

variables ont été normalisées. Ensuite, nous avons utilisé la méthode de regroupement par 

la méthode des K-moyennes sur les cinq composantes principales de l'ACP pour regrouper 

les territoires de loups présentant des caractéristiques d'habitat similaires en 6 clusters 

(matériel supplémentaire électronique, Tableaux A1 et A2 ; Annexe 3 ; Figure A10, Annexe 

5). Par conséquent, chaque cluster contenait des territoires natals, disponibles et établis qui 

partageaient des similitudes d’habitat. 

 

Afin de nous assurer que notre définition de la similitude d’habitat n’influençait pas notre 

capacité à détecter la NHBD, nous avons vérifié si d’autres méthodes de regroupement et 
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un nombre variable de clusters affecteraient nos conclusions, en utilisant la méthode des K-

moyennes sur un nombre de clusters allant de 4 à 10. De plus, nous avons également utilisé 

la méthode PAM (Partition Around Medoids), des méthodes de regroupement hiérarchique 

et une mesure de distance de similitude par rapport à l'habitat natal (voir matériel 

supplémentaire électronique, Annexe 4) pour définir la similitude des habitats. 

 

2.7. Analyses statistiques 

Nous avons utilisé une régression logistique conditionnelle avec la réponse binaire « établi » 

(1) et « disponible » (0) pour chaque individu afin de vérifier si les individus s'étaient établis 

ou non dans des territoires présentant des caractéristiques d'habitat similaires à celles de leurs 

territoires natals (package R survival ; [54]). Le territoire établi a été apparié aux 11 territoires 

disponibles (1:11) et chaque individu a été utilisé comme « strate » [55]. Nous avons créé la 

variable binaire NHBD indiquant si chaque territoire disponible et établi d’un individu focal 

était affecté au même cluster que le territoire natal. Une estimation bêta positive pour la 

variable NHBD confirmerait l’hypothèse NHBD. En raison de l’influence potentielle de la 

distance de dispersion (matériel supplémentaire électronique, Figure A5, Annexe 2) sur la 

sélection de l’habitat (par exemple [56]), nous avons testé l’hypothèse NHBD pour les loups 

à dispersion courte (moins de 40 km), moyenne (40-200 km) et longue (plus de 200 km). 

Nous avons également testé l’influence du sexe sur la NHBD. Nous avons choisi de 

discrétiser la variable de distance de dispersion afin d’éviter d’avoir à calculer une interaction 

à trois facteurs entre NHBD*sexe*distance, tout en contrôlant les effets non linéaires de la 

distance de dispersion. Nous avons inclus les variables d’habitat décrites ci-dessus pour 

contrôler l’évitement/la sélection de types d’habitat spécifiques. Nous avons testé la 

corrélation entre les variables et exclu les zones dominées par l’homme, les terres agricoles, 

l’altitude, la rugosité, les tourbières et les routes secondaires de tous les modèles (coefficient 

de Pearson > 0,6). De plus, nous avons testé si la densité de loups pouvait affecter la NHBD 

en incluant un terme d’interaction entre la densité de loups et la variable NHBD. Nous avons 

vérifié la NHBD à l'aide d'une régression logistique conditionnelle sur différents nombres de 

grappes, différentes méthodes de regroupement et une mesure de similarité avec le territoire 

natal (matériel supplémentaire électronique, Annexe 4), et selon différentes définitions de la 

disponibilité de l'habitat. Nous avons vérifié si les individus sélectionnaient ou évitaient de 

manière significative le type d'habitat natal en utilisant des valeurs p < 0,05 comme seuil. 

Toutes les analyses ont été réalisées dans R v. 3.1.1 [57]. 

 

3. RESULTATS 
3.1. NHBD 
En utilisant l'approche CRW pour définir la disponibilité, les loups de toutes les catégories 

de dispersion avaient accès à des territoires disponibles présentant à la fois des 

caractéristiques d'habitat similaires et différentes par rapport à leur territoire natal (matériel 

supplémentaire électronique, Figure A4, Annexe 2). Les loups qui se sont dispersés sur de 

courtes distances depuis leur territoire natal ont montré une NHBD (Figure 2), les femelles 

à dispersion courte présentant les coefficients de NHBD les plus élevés (Figure 2b). Il n'y 

avait aucune preuve de NHBD pour les loups se dispersant sur des distances moyennes et 

longues (Figure 2), les mâles se dispersant sur de longues distances présentant la sélection 

la plus forte contre leur habitat natal (Figure 2a). Ces conclusions étaient cohérentes, quelle 

que soit la méthode utilisée pour définir la similitude des habitats (Figure 2). 
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Figure 2. Coefficients (𝛽) et intervalles de confiance (IC) à 95% de la NHBD pour les loups gris mâles (a) et femelles (b) 
en Scandinavie (1998–2012). Les valeurs < 0 indiquent une sélection, tandis que les valeurs ≥ 0 indiquent un évitement 

des caractéristiques d'habitat similaires à celles du lieu de naissance lors de l'établissement. La disponibilité a été 
quantifiée à l'aide du CRW. Les paramètres ont été estimés à partir des régressions logistiques conditionnelles pour les 
disperseurs à courte (moins de 40 km), moyenne (40–200 km) et longue (plus de 200 km) distance. Pour chaque catégorie 

de distance de dispersion, les coefficients 𝛽 de la NHBD pour les différentes méthodes de définition de la similarité des 
habitats sont représentés par des couleurs différentes : mesure de similarité de distance (dist), division en 4 à 10 grappes 
avec la méthode des k-moyennes (kmeans_6C, 4C–10C), et division en 6 grappes avec les méthodes de regroupement 
hiérarchique (hier_6C) et PAM (pam_6C). Pour les disperseurs à longue distance, 8C et 9C ne sont pas représentés sur 
la figure en raison de problèmes de convergence. Voir le matériel supplémentaire électronique, Annexe 4, pour plus de 

détails sur l'utilisation des différentes mesures de similarité des habitats. Les valeurs 𝛽 pour la mesure dist ont été 
multipliées par 100 à des fins de lisibilité dans cette figure 

 

En utilisant l'approche par zone tampon pour définir la disponibilité de l'habitat, la 

probabilité de détecter une NHBD augmentait lorsque les territoires disponibles étaient 

échantillonnés dans des zones tampons de plus grande taille (Figure 3). Cette tendance était 

constante pour toutes les distances de dispersion et pour les deux sexes, les femelles 

présentant systématiquement des coefficients de NHBD plus élevés que les mâles (Figure 3). 

Les individus à longue distance de dispersion ne présentaient pas de NHBD (Figure 3), quelle 

que soit la taille de la zone tampon utilisée, ce qui confirme les résultats fournis par l'approche 

CRW (Figure 2). 
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Comme pour le CRW, les conclusions étaient cohérentes quelle que soit la méthode utilisée 

pour définir la similarité des habitats (matériel supplémentaire électronique, Figure A9 ; 

Annexe 4). 

 

 
Figure 3. Coefficients (𝛽) de la NHBD pour les loups gris mâles (points noirs) et femelles (points rouges) en Scandinavie 
(1998–2012). Les valeurs > 0 indiquent une sélection, tandis que les valeurs < 0 indiquent une évitance des 
caractéristiques d'habitat similaires à celles du lieu de naissance lors de l'établissement. Des segments verticaux relient 
les coefficients des femelles et des mâles pour une taille de zone tampon spécifique, afin de faciliter l'interprétation 
visuelle des différences entre les sexes. Les paramètres ont été estimés à partir de régressions logistiques conditionnelles 

pour les disperseurs à courte, moyenne et longue distance. La disponibilité a été définie en utilisant différentes tailles 
de zone tampon. La similarité de l'habitat a été définie à l'aide de la méthode des K-moyennes avec une division en 6 
clusters (voir le matériel supplémentaire électronique, Figure A9 ; Annexe 4 pour les résultats obtenus avec les différentes 
méthodes de définition de la similarité de l'habitat) 

 

3.2. Influence des variables de l'habitat sur l'établissement du territoire des loups 

Les loups ont privilégié les zones forestières (𝛽 = 9,21 ; intervalle de confiance (IC) à 95% 

= [5,87, 12,55] ; Tableau 2) et les zones de montagne (𝛽 = 11,45 ; IC = [6,70, 16,20] ; Tableau 

2) pour établir leur territoire. Les loups ont évité les pentes raides (𝛽 = −0,70 ; IC = [−0,96, 

−0,43] ; Tableau 2), les zones plus accessibles à l’homme (𝛽 = −0,01 ; IC [−0,01, −0,004)] ; 

Tableau 2) et les zones à forte densité d’ours (𝛽 = −1,20 ; IC = [−2,12, −0,28)] ; Tableau 

2). Une densité de loups plus élevée augmentait la probabilité d'établissement (𝛽 = 0,36 ; IC 

= [0,24, 0,49] ; Tableau 2), mais il n’a montré aucun effet d’interaction avec la NHBD (𝛽 = 

−0,03 ; IC = [−0,20, 0,141] ; Tableau 2). 

 

Tableau 2. Coefficients (𝛽) et intervalles de confiance (IC) à 95% de la probabilité d'établissement d'un territoire pour 
les loups gris en Scandinavie (1998-2012). La disponibilité de l'habitat a été définie à l'aide de la méthode CRW et la 
similarité des habitats a été définie à l'aide de la méthode k-means avec une division en 6 clusters. Les paramètres sont 
estimés à partir de la régression logistique conditionnelle de toutes les distances de dispersion. Les scores du test de 
Wald (z) et les valeurs p sont indiqués pour chaque variable, les variables significatives étant indiquées en italique 
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4. DISCUSSION 
La détection de la NHBD chez les loups Scandinaves dépendait de la distance de dispersion 

de chaque individu par rapport à son territoire natal et de la définition de la disponibilité de 

l'habitat. Si nos résultats viennent en partie étayer l'hypothèse de la NHBD, ils la 

subordonnent à la fois à des caractéristiques biologiques (à savoir la distance de dispersion 

du loup et son sexe) et à l'approche méthodologique utilisée pour définir la disponibilité de 

l'habitat. De manière générale, les chances de détecter la NHBD augmentaient avec la taille 

de la zone définie comme disponible pour qu'un individu donné établisse son territoire. 

Cependant, les individus à faible distance de dispersion étaient plus enclins à choisir un 

habitat similaire à leur territoire natal, quelles que soient les méthodes utilisées (c'est-à-dire 

les définitions de la similitude et de la disponibilité de l'habitat, Figures 2 et 3). Cette tendance 

était généralement cohérente tant pour les loups mâles que pour les femelles, ces dernières 

présentant une NHBD plus marqué que les mâles (Figure 3). Outre ces résultats inédits 

concernant la NHBD, les loups Scandinaves ont privilégié les terrains boisés et montagneux, 

ainsi que les zones habitées par d’autres loups, mais ont évité les terrains escarpés, les zones 

plus accessibles aux humains et celles habitées par des ours (Tableau 2) lors de l’établissement 

de leurs territoires. Ces résultats concordent avec des études antérieures sur la sélection de 

l'habitat chez le loup [26,28,29]. 

Les loups Scandinaves ayant effectué une dispersion de courte distance s'établissaient dans 

des types d'habitats similaires à leur habitat natal plus souvent que ne le laisserait supposer le 

hasard, tandis que les loups ayant effectué une dispersion sur des distances moyennes et 

longues ne présentaient pas de NHBD (Figures 2 et 3 ; voir le matériel supplémentaire 

électronique, Annexe 2 pour la définition des distances de dispersion). La probabilité de 

trouver une similitude entre le territoire natal et le territoire d'établissement est liée à la 

distance de dispersion, car la disponibilité du type d'habitat natal est généralement plus élevée 

à proximité du territoire natal (matériel supplémentaire électronique, Figure A8, Annexe 3 ; 

[12,58]). Par conséquent, quelle que soit la cause des variations individuelles dans les 

distances de dispersion [24,41], un individu ayant effectué une longue dispersion a moins de 

chances de trouver un habitat disponible similaire à son habitat natal. Un individu à longue 

dispersion a probablement rencontré des types d'habitat similaires au cours de la première 

phase de sa dispersion, c'est-à-dire à proximité de son territoire, comme le permet notre 
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définition de la disponibilité, mais il peut tout simplement ne pas être en mesure d'effectuer 

une NHBD, en raison d'un manque d'habitat similaire disponible une fois qu'il s'est éloigné 

de son territoire natal. Au contraire, un individu ayant une distance de dispersion courte est 

plus susceptible de trouver un habitat disponible similaire à son habitat natal. Par 

conséquent, pour effectuer une NHBD, un individu devrait probablement rester à 

proximité de son territoire natal. Diverses raisons pourraient expliquer les variations 

interindividuelles de la distance de dispersion [38], et nous n’avons pas spécifiquement testé 

si la NHBD en fait partie. Cependant, le fait que les individus à dispersion courte aient 

tendance à privilégier un habitat similaire à leur territoire natal suggère que la NHBD est une 

raison plausible pour une distance de dispersion courte. 

 

Les loups peuvent utiliser des indices (expérience) obtenus dans l’habitat natal pour réduire 

le temps consacré à l’exploration de nouveaux environnements [11], mais la durée pendant 

laquelle ces indices sont utiles peut être limitée, et ce mécanisme pourrait donc n’être efficace 

que pour les loups se dispersant sur de courtes distances. Par conséquent, le fait de ne 

constater la NHBD que chez les loups se dispersant sur de courtes distances pourrait refléter 

à la fois la disponibilité de l’habitat et des réponses comportementales. La capacité à 

manipuler, capturer et traiter la nourriture est améliorée par l’expérience acquise dans 

l’habitat natal [11] et pourrait expliquer la présence de la NHBD. Les loups vivent en meute 

et la longue association avec le couple parental pourrait accroître les chances pour la 

progéniture d’apprendre des aspects du comportement de chasse qui ne sont pas innés [32]. 

Ce processus d'apprentissage pourrait favoriser la sélection d'habitats et/ou de types de 

proies similaires à ceux du lieu de naissance, ce qui a été invoqué pour expliquer pourquoi 

les loups rouges choisissaient des habitats riches en proies et similaires à leurs zones natales 

[21]. Bien que le loup soit considéré comme une espèce généraliste, une spécialisation en 

matière de proies et d'habitat a également été observée dans une population de loups gris, où 

deux groupes génétiques étaient associés à deux types d'habitats différents [19]. Au-delà du 

mécanisme potentiel expliquant la NHBD chez les disperseurs sur de courtes distances et 

son absence chez les disperseurs sur des distances moyennes et longues, nos résultats 

soulignent l’importance de prendre en compte l’effet des distances de dispersion lors de 

l’étude de la sélection de l’habitat [56]. 

 

Les mammifères présentent souvent une dispersion à prédominance masculine [38], et dans 

notre étude, on a en effet observé un plus grand nombre de louves se dispersant sur de 

courtes distances (39 femelles, 14 mâles), un nombre similaire de mâles (n = 89) et de femelles 

(n = 77) se dispersant sur des distances moyennes, et un nombre plus élevé de mâles se 

dispersant sur de longues distances (37 mâles, 15 femelles ; Figure 2). Les femelles ont montré 

une NHBD plus marquée que les mâles pour toutes nos définitions de la disponibilité de 

l'habitat (Figure 3), ce qui ressemble au schéma observé chez de nombreux mammifères, les 

femelles étant souvent plus philopatriques envers leur habitat natal que les mâles (par 

exemple [3]). 

 

La quantification de la disponibilité de l'habitat est au cœur des études sur la sélection de 

l'habitat. Des recherches antérieures ont montré un biais dans les résultats de la sélection de 

l'habitat lorsque la méthode d'analyse ne tient pas compte de la réponse fonctionnelle de 

l'animal, c'est-à-dire de ses choix en fonction de ce qui est disponible [59]. Dans notre étude, 

les chances de détecter un NHBD augmentaient avec la taille de la zone définie comme 
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disponible (Figure 3), qui comprenait probablement un gradient plus large et plus contrasté 

de types d'habitats (voir par exemple la distribution des groupes de types d'habitats dans le 

matériel supplémentaire électronique, Figure A8, Annexe 3) que les zones plus petites. Une 

manière idéale d'aborder le problème de la définition de la disponibilité dans les études sur 

la sélection de l'habitat pendant la dispersion serait de prendre en compte la disponibilité de 

l'habitat au sein de la route de dispersion observée de chaque individu (par exemple, les 

trajectoires basées sur le GPS). L'intégration de ces informations est souvent irréalisable en 

termes financiers et logistiques, et particulièrement difficile pour les animaux discrets [59] ; 

c'est pourquoi les études intégrant le comportement de dispersion et la disponibilité sont 

précieuses (par exemple [60]). 

 

Les marches aléatoires corrélées (CRW) que nous avons utilisées constituent une 

simplification du comportement de dispersion individuel, car elles ne tiennent pas compte 

de la sélection de l'habitat au cours du processus de dispersion. Cependant, nous suggérons 

que l'échantillonnage de la disponibilité à l'aide des CRW pourrait refléter la manière dont un 

loup, dans ce cas précis, rencontre et finit par sélectionner un habitat mieux que des zones 

tampons arbitraires qui conduisent à des résultats NHBD variables, tout en mettant en 

évidence des schémas utiles (Figure 3). Les CRW, basées sur les itinéraires entre le territoire 

natal et le territoire établi des loups équipés d'un collier GPS, ont également permis d'éviter 

d'inclure des habitats qui, bien que théoriquement disponibles pour un loup en dispersion, 

ne sont pas susceptibles d'être rencontrés au cours de son processus de dispersion, qui se 

déroule souvent selon des itinéraires directs (matériel supplémentaire électronique, Figures 

A2 et A3, Annexe 2). 

 

Néanmoins, nous avons également créé des zones tampons de taille progressivement plus 

grande comme méthode alternative pour quantifier la disponibilité de l'habitat et son 

influence potentielle sur la NHBD. La combinaison des distances de dispersion des loups et 

de différents scénarios de disponibilité de l'habitat a conduit à une certaine variation dans 

l'amplitude et la direction de la réponse de la NHBD chez les loups Scandinaves (Figures 2 

et 3), ce qui renforce l'importance de définir la disponibilité [33] et l'appel à la prudence lors 

de l'interprétation des résultats de sélection de l'habitat [59]. La quantification de la 

disponibilité de l'habitat pour les individus en dispersion est en effet un défi reconnu dans 

les études sur la sélection de l'habitat [61]. Les rares tentatives antérieures visant à tester la 

NHBD chez les grands carnivores n'ont pas quantifié la disponibilité de l'habitat, mais ont 

utilisé un indicateur des types de couverture du sol dans les territoires natals et établis [21], 

ou ont appliqué une carte antérieure de l'adéquation de l'habitat [22]. Il est intéressant de 

noter que nos analyses ont montré que les individus ayant parcouru de courtes distances de 

dispersion pratiquaient davantage la NHBD que ceux ayant effectué des déplacements de 

moyenne ou longue distance (Figures 2 et 3), quelles que soient nos définitions alternatives 

de la disponibilité de l'habitat. 

 

La sélection de l'habitat par les loups établissant leur territoire, c'est-à-dire le choix de terrains 

boisés et montagneux, ainsi que de zones habitées par d'autres loups, et l'évitement des 

terrains plus escarpés, des zones plus accessibles aux humains et des zones habitées par des 

ours bruns (Tableau 2), est cohérente avec les études antérieures sur la sélection de l'habitat 

des loups en Scandinavie [29,31,42] et ailleurs [26,28,62]. Plusieurs études ont en effet 

démontré l’influence négative des humains sur la présence [29,31] et la mortalité [35,36,41] 
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des loups en Scandinavie et dans d’autres régions [30]. L'impact important des activités 

humaines sur les loups Scandinaves, par exemple à travers le braconnage, les mesures de 

contrôle légales et le faible taux de survie en dehors de l'aire de reproduction [35,36,41], 

masque ou l'emporte probablement sur les signaux obtenus concernant leurs habitats natals, 

ce qui peut à son tour réduire la probabilité de mettre en évidence un schéma plus marqué 

de la NHBD au sein de cette population de loups. Par exemple, les individus pourraient 

privilégier des habitats particulièrement riches en proies, mais ces zones pourraient être 

évitées, plutôt que choisies, si les niveaux d'activité humaine sont tout simplement trop 

élevés. 

 

La NHBD a rarement été signalée chez la faune sauvage en général [63,64], et a le plus 

souvent été documentée dans des habitats très hétérogènes ([9,12], mais voir [64]). Pour 

tester la NHBD chez les loups Scandinaves, nous avons utilisé différentes classifications 

d’habitats à travers différentes méthodes de regroupement et différents nombres de clusters. 

La tendance observée concernant la NHBD est restée cohérente avec différentes méthodes 

de définition de la similarité des habitats (Figure 2 ; matériel supplémentaire électronique, 

Figure A9, Annexe 4), ce qui renforce la robustesse de cette tendance. Nous avons 

sélectionné les types d’habitats représentant les facteurs les plus importants qui ont influencé 

la sélection de l’habitat des loups en Scandinavie [29]. Cependant, étant donné que la 

sélection de l’habitat est un processus hiérarchique agissant à plusieurs échelles spatio-

temporelles [33], il pourrait exister d’autres types d’habitats importants qui n’ont pas été pris 

en compte par notre définition des habitats à l’échelle spatiale de notre étude. 

 

Nous avons tenté d’optimiser les informations sur les territoires natals et établis extraites des 

pedigrees génétiques afin de refléter le mécanisme de dispersion, en tenant compte des 

distances de dispersion [56] et en intégrant les connaissances antérieures sur le comportement 

des loups lors de la définition de la disponibilité. Nous encourageons d’autres études à 

prendre davantage en compte les facteurs susceptibles d’influencer la dispersion, par exemple 

la dépendance au contexte paysager [65] et les variations individuelles dans le comportement 

et l’état physiologique des loups [32,66,67]. Nous suggérons également que l'application de 

notre approche méthodologique aux populations de carnivores vivant dans des paysages plus 

hétérogènes offre la possibilité de révéler si la NHBD se produit. En Europe du Sud, par 

exemple, les populations de loups s'étendent des hautes montagnes boisées aux zones 

agricoles plus basses, principalement dépourvues d'arbres, présentant ainsi des régimes 

alimentaires contrastés (par exemple [68,69]). Une telle hétérogénéité de l'habitat peut aider 

à comprendre le rôle des différentes caractéristiques du paysage dans le processus de 

dispersion des loups et d'autres grands carnivores à travers leur aire de répartition. En effet, 

tester la NHBD à l'aide des emplacements spatiaux des territoires natals et établis extraits des 

pedigrees génétiques et/ou en utilisant les emplacements d'animaux équipés de colliers GPS 

peut fournir des informations essentielles pour la conservation et la gestion. Par exemple, 

pour délimiter les zones sensibles et éclairer les programmes de réintroduction ou de 

translocation quant aux types d’habitats que les animaux relâchés seront le plus susceptibles 

d’occuper (par exemple [10,11]) ; et pour prévoir les fronts d’expansion des populations de 

grands carnivores actuellement en expansion. Nous encourageons donc les chercheurs à 

mener des études similaires, car elles peuvent améliorer notre compréhension écologique des 

processus de dispersion, tout en fournissant des informations essentielles aux praticiens. 
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