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Résumé

Dans I'Anthropocene, la faune sauvage est de plus en plus soumise a des contraintes spatiales
et temporelles dues aux perturbations humaines, qu'elles soient mortelles ou non. Pour les
grands carnivores ayant des besoins en espace importants, comme les loups et les lynx
Eurasiens, il est difficile d'échapper aux perturbations humaines dans les paysages
Européens, car les espaces suffisamment vastes et peu perturbés sont rares. Par conséquent,
I'¢tude des adaptations comportementales a la présence humaine est essentielle pour
comprendre la capacité d'adaptation a ces perturbations. Nous avons émis 1'hypothese que,
dans des conditions de faible perturbation humaine, les grands carnivores ajusteraient leurs
comportements temporels pour profiter de la journée, et que, lorsque la perturbation
humaine diurne est forte, ils opteraient pour la nocturnité. A T'aide de données issues de
pieges photographiques provenant de neuf sites d'étude Européens situés le long d'un
gradient de perturbation humaine, nous avons analysé les schémas d'activité des loups et des
lynx Eurasiens. Nos données couvrent plusieurs années, de 2014 a 2022, et nous avons
concentré notre analyse sur la période de septembre a avril, lorsque la plupart des suivis des
grands carnivores ont lieu. Pour les loups, notre analyse a révélé i) une augmentation du
comportement nocturne, ii) une diminution du chevauchement diurne avec I'augmentation
de l'activité humaine, et iii) une association significative entre une probabilité plus élevée
d'activité nocturne et une perturbation humaine croissante. Pour le lynx Eurasien, nous avons
constaté iv) des comportements systématiquement nocturnes sur tous les sites d'étude,
indépendamment des perturbations humaines, et v) aucune association entre les
perturbations humaines et une probabilité accrue d'activité nocturne. Nos résultats montrent
que les loups peuvent s'adapter a des comportements diurnes ou catéméraux en cas de faibles
perturbations humaines, mais qu'ils passent a la nocturnité lorsque ces perturbations
augmentent. Le lynx Eurasien, en revanche, conserve systématiquement son comportement
nocturne, ce que nous attribuons a sa stratégie de chasse principale, qui consiste a traquer et

Smith et al. 2024 1 Traduction Deepl & RP — 09/06/2026



a tendre des embuscades. Si les perturbations humaines limitent l'activité des grands
carnivores a la nuit, cela pourrait influencer leurs interactions avec leurs proies, entrainant
des effets en cascade dans I'écosysteme. D'un autre c6té, le maintien de comportements
nocturnes dans des paysages dominés par I'homme pourrait favoriser la conservation des
grands carnivores, en réduisant les interactions négatives avec les humains et en contribuant
ainsi a un paysage de coexistence.

Mots-clés : Perturbations humaines, Nocturalité, Paysage dynamique de la peur, Pieges
photographiques, Mode¢les d'activité, Chronobiologie

1. INTRODUCTION

La compréhension de I'écologie comportementale des grands carnivores est essentielle pour

gérer les attentes, les attitudes du public et leur coexistence avec les humains dans des espaces
a usages multiples (Kuijper et al., 2019 ; Mech, 2017). En tant que « superprédateur » de
toutes les autres especes, l'étre humain peut susciter des réactions de peur et des
comportements d'évitement, méme chez les grands carnivores (Bryan et al., 2015 ; Smith et
al., 2017 ; Suraci et al., 2019 ; Ordiz et al., 2021), ce qui amene ces derniers a adapter leur
comportement pour éviter toute interaction potentiellement risquée avec les humains. Par
conséquent, les paysages Européens dominés par 'homme forment une matrice de
risques que la faune sauvage doit traverser pour minimiser les perturbations humaines létales
et non létales, telles que la chasse ou les activités récréatives (par exemple, Bonnot et al.,
2020 ; Gehr et al., 2017 ; Ruiz-Villar et al., 2024). Pour trouver un équilibre entre I'évitement
des risques et I'acquisition de ressources, on s'attend a ce que la faune sauvage, dans un
paysage de peur induit par I'nomme, adapte ses comportements en évitant, dans l'espace et
dans le temps, les moments et les lieux a risque (Gaynor et al., 2019 ; Laundre et al., 2010 ;
Laundreé et al, 2001 ; Lone et al, 2014 ; Palmer et al, 2022). Une stratégie
comportementale pour éviter les interactions risquées avec les humains consiste a étre actif
a des moments ou les humains sont absents, par exemple la nuit (Hebblewhite et Merrill,
2007 ; Sunde et al., 2023).

Les grands carnivores, comme les autres animaux sauvages, peuvent renforcer leur nocturnité
lorsque leur niche temporelle est restreinte par les perturbations humaines pendant la
journée, tandis qu’a I'inverse, ils deviennent plus diurnes lorsque les perturbations diurnes
sont moindres (Bonnot et al., 2020 ; De Grove et al., 2023 ; Gaynor et al., 2018 ; Mayer et
al., 2023). Cependant, les grands carnivores présentent des différences dans leurs modes de
chasse, ce qui peut influencer leurs périodes d’activité préférées. Par exemple, le puma (Puwa
concolor) est un prédateur a affiit, actif au crépuscule et la nuit afin de maximiser ses chances
de traquer avec succes ses proies dans des conditions de faible luminosité (Smith et al., 2019 ;
Soria-Dfaz et al., 2016). En revanche, les lycaons (Lycaon pictus) et les guépards (Acinonyx
Jubatus) sont principalement des chasseurs diurnes qui utilisent des tactiques de course ou de
poursuite pour chasser leurs proies (Hayward et Somers, 2009 ; Makin et al., 2017). Pour les
proies, les prédateurs a embuscade peuvent étre plus prévisibles dans I'espace, en particulier
dans des paysages hétérogenes, et donc soit plus faciles a éviter, soit susceptibles de
déclencher une réponse anti-prédateur plus forte (Makin et al., 2017 ; Smith et al., 2019). De
méme, tous les prédateurs dont les périodes de chasse sont limitées (par exemple par les
perturbations humaines) pourraient étre plus prévisibles dans le temps, ce qui a des
implications potentielles pour les interactions prédateur-proie (Palmer et al., 2022).
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Des études antérieures ont déja cherché a examiner les schémas d'activité et la nocturnalité
des loups (Canis lupus) et des lynx Eurasiens (Lynx /ynx). Les loups sont principalement des
chasseurs cursoriaux qui font également preuve de comportements de chasse coopérative
(Middleton et al., 2013 ; Van Beeck Calkoen et al., 2021 ; Woodruff et al., 2018). En Europe,
ils sont connus pour étre principalement nocturnes ou crépusculaires, comme les loups de
Croatie (Blaskovic et al., 2022 ; Haswell et al., 2020 ; Kusak et al., 2005), en Pologne (Lazzeri
et al., 2024 ; Theuerkauf et al., 2007), au Danemark (Sunde et al., 2023), en Italie (Ciucci et
al., 1997 ; Mori et al., 2020 ; Rossa et al., 2021) et en Espagne (Jiménez et al., 2023). Les lynx,
en tant que prédateurs traqueurs et embusqués (Heurich et al., 2016 ; Van Beeck Calkoen et
al., 2021) sont également connus pour étre nocturnes ou crépusculaires, a I'instar des loups,
comme le montrent des études menées en Pologne (Schmidt, 1999), en Croatie (Blaskovic et
al,, 2022), en Allemagne, en République Tcheque, en Norvege et en Suede (Filla et al., 2017
Heurich et al., 2014). Certaines études ont constaté une activité diurne accrue chez ces grands
carnivores et ont émis ’hypothése que I'absence de perturbation humaine est un facteur
déterminant de cette observation (Eggermann et al., 2009 ; Heurich et al., 2014 ; Martinez-
Abrain et al., 2023 ; J. Theuerkauf et al., 2003). En Amérique du Nord également, des études
ont observé des tendances diurnes chez les loups (Frey et al., 2020 ; Kohl et al., 2018) ainsi
qu’un passage a des comportements nocturnes lorsque les perturbations humaines sont
importantes (Frey et al., 2022). Martinez-Abrain et al. (2023) soulignent que les conditions
expérimentales d'exclusion des humains, qui permettraient aux chercheurs d'étudier les
différences de comportement des grands carnivores au cours de la période diurne, sont rares,
en particulier a des échelles spatiales et temporelles significatives. Cependant, 1'effet des
perturbations humaines sur le comportement des grands carnivores peut étre étudié
efficacement en tirant parti d'un gradient de perturbations humaines, y compris dans des

zones ou les humains sont exclus.

Etant donné que les loups et les lynx ont tous deux de vastes territoires (Linnell et al., 2021 ;
Mystajek et al., 2018 ; Ripari et al., 2022), il est évident que presque tous les grands carnivores
d'Europe habitent une matrice de refuges tranquilles (Martinez-Abrain et al., 2023 ; Smith et
al., 2022) et de zones a plus forte perturbation (Bubnicki et al., 2019 ; Ripari et al., 2022 ;
Santini et al., 20106). Les zones protégées en Europe offrent relativement peu d’espace ou la
faune sauvage peut vivre a I'abri des perturbations (Diserens et al., 2017), y compris les parcs
nationaux (Van Beeck Calkoen et al., 2020), ce qui contraste fortement avec les vastes zones
protégées d’Amérique du Nord. Les zones protégées Européennes sont généralement de
petite taille et subissent des perturbations dues a 'exploitation forestiere (Thorn et al., 2018),
a la chasse (Van Beeck Calkoen et al., 2020), au tourisme et aux loisirs (Belotti et al., 2018)
ou a Pagriculture (Van Beeck Calkoen et al., 2020). Au risque de perturbations non létales
s'ajoute la mortalité des grands carnivores induite par I'homme sur l'ensemble de leur aire de
répartition Européenne, pat le biais d'abattages tant légaux qu'illégaux (Heurich et al., 2018 ;
Liberg et al., 2012 ; Musto et al., 2021 ; Nowak et al., 20214).

Malgré des siecles de persécution massive en Europe, les loups et les lynx font aujourd’hui
leur retour en termes de répartition et d’abondance (Chapron et al., 2014 ; Cimatti et al.,
2021). Pour ces deux especes, 'augmentation de la disponibilité des habitats et des proies
(Cimatti et al., 2021), ainsi que des mesures de conservation proactives telles que la protection
légale et la réintroduction du lynx (Linnell et al., 2009 ; Skorupski et al., 2022) ont favorisé
leur retour. Cependant, le statut de protection exact et son interprétation présentent une
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grande hétérogénéité entre les Ftats membres de 'Union Européenne (UE) et surtout
d’autres pays Européens (Chapron et al., 2014 ; Trouwborst, 2010). De plus, la présence de
ces especes dans des paysages dominés par ’homme au cours des deux dernieres décennies
a de plus en plus soulevé des problemes de coexistence entre les humains et les grands
carnivores. Par exemple, lorsque les grands carnivores tuent du bétail (Gervasi et al., 2021),
et a mesure que les humains renforcent leur présence dans des habitats plus sauvages
(Mumme et al., 2023). Alors que les grands carnivores continuent de recoloniser I’'Europe,
nous en sommes encore a déméler leurs adaptations comportementales a ces nouveaux
paysages dominés par ’homme (Kuijper et al., 2024). Si les paysages Européens obligent les
loups et les lynx a adapter leur niche temporelle, cela pourrait accroitre la prévisibilité du
risque pour les proies (Palmer et al., 2022), affectant ainsi le role fonctionnel que les grands
carnivores sont censés jouer dans I’écosystéeme, comme le contréle descendant des
populations de proies et le déclenchement de cascades trophiques (Kuijper et al., 2016).

A notre connaissance, aucune étude en Europe n’a examiné le comportement temporel des
loups et des lynx le long d’'un gradient de perturbation humaine, allant de zones ou la
présence humaine est tres limitée a des zones de forte perturbation humaine. Sur la base des
études mentionnées précédemment, nous avons formulé deux hypothéses principales.
Premiérement, que i) le comportement le plus diurne des loups et des lynx serait observable
dans les sites d’étude les moins perturbés par ’homme, et ii) que la probabilité d’étre actif
pendant la nuit augmenterait a mesure que la perturbation humaine s’intensifie.

Pour vérifier ces hypothéses, nous avons analysé les données de pieges photographiques
concernant les loups, les lynx Eurasiens, leurs principales proies ongulées et les humains sur
neuf sites d'étude en Europe, et examiné le comportement des carnivores le long d'un
gradient de perturbation humaine, incluant une vaste zone de référence a perturbation
humaine minimale, ou I'accés humain est restreint depuis des décennies (la zone d'exclusion
de Tchernobyl en Ukraine). Nous avons quantifié la probabilité d'activité diurne et nocturne,
évalué et comparé les schémas d'activité des loups et des lynx entre les sites, et examiné les
relations entre l'activité nocturne des loups et des lynx et diverses pressions
environnementales et anthropiques. Ftant donné que nos sites d'étude couvrent un large
gradient de perturbations humaines présentes dans les paysages Européens, allant des zones
protégées sans chasse mais soumises a une forte pression touristique, aux zones ou la chasse
(au loup) est pratiquée, en passant par des zones ou pratiquement toutes les activités
humaines ont été exclues, cette étude apporte des données importantes sur les schémas
comportementaux de ces grands carnivores.

2. MATERIEL et METHODES

2.1. Sites d'étude

Nous avons déployé des pieges photographiques sur neuf sites d'étude répartis dans six pays
Européens (Fig. 1), présentant un gradient prévu de perturbation humaine, décrit dans le
Tableau 1. La zone d'exclusion de Tchernobyl (Ukraine) ayant servi de site de référence pour
'é¢tude du comportement des loups et des lynx, nous en fournissons une description plus
détaillée afin de replacer le contexte. L'activité humaine a l'intérieur de la zone d'exclusion de
Tchernobyl est faible en raison de la restriction d'acces imposée a long terme apres la
catastrophe nucléaire de 1986. De nos jours, l'essentiel de l'activité humaine se concentre
dans la ville de Tchernobyl (1 000 habitants) et dans la zone industrielle de la centrale
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nucléaire de Tchernobyl. L'activité humaine se limite aux postes de contrdle, a certaines
activités forestieres (notamment autour des lignes électriques), aux villages (population totale
d'environ 40 habitants) et aux activités scientifiques. Il existe des routes dans la zone, mais la
circulation se concentre sur la route principale et est limitée aux heures de pointe. La zone
d'exclusion de Tchernobyl en Ukraine, d'une superficie d'environ 2 600 km?, est contigué a
la réserve radioécologique d'Etat de Polésie (Palieski) en Biélorussie, d'une superficie de prés
de 2 200 km?, qui est soumise a des réglementations tout aussi strictes en maticre d'acces
humain. La chasse n'est pas pratiquée dans la zone, mais des rapports anecdotiques font état
de cas de braconnage (Gashchak et al., 2022). L.a combinaison de la taille et de la protection
de ces zones crée des conditions de perturbation humaine parmi les plus faibles d’Europe,
ou les populations de grands carnivores peuvent se développer avec une interférence
humaine minimale (Kudrenko et al., 2023 ; Palmero et al., 2023). Nous nous attendions donc
a observer le comportement le plus naturel possible de la faune sauvage dans cette zone a
acces restreint, par rapport a un continent par ailleurs dominé par ’homme.

Study Sites
Maremma Regional Park
Bavarian Forest National Park
Plitvice Lakes National Park
Tuchola Forest Complex
Biatowieza Forest
Bieszczady National Park
Skolivski Beskydy National Park
Belarusian Pripyat-Polesia

/\1\?/")7 - . Chornobyl Exclusion Zone

Fig. 1. : Sites d'étude & travers I'Europe oU des données issues de pieéges photographiques ont été recueillies. Les pays
mis en évidence indiquent la présence de sites d'étude. Les données sur le loup proviennent de tous les sites, & I'exception
du Parc national de la Forét bavaroise (données insuffisantes). Les données sur le lynx eurasien proviennent de tous les
sites, & I'exception du Parc régional de la Maremme, du Complexe forestier de Tuchola (absence de présence) et du
Parc national des Bieszczady (données insuffisantes). La couche d'arriére-plan représente l'indice d'empreinte humaine
(Venter et al., 2016)

CENOO B WN

Nous avons également collecté des données de pieges photographiques dans la région
centrale de Pripyat-Polesia (sud de la Biélorussie), dans la forét vierge de Bialowieza (est de
la Pologne), dans le complexe forestier de Tuchola (nord de la Pologne), dans le parc national
de Bieszczady (sud-est de la Pologne) et dans le parc national de Skolivski Beskydy (ouest de
I'Ukraine), dans le parc national de la Forét Bavaroise (sud-est de ’Allemagne), le parc
national des lacs de Plitvice (centre de la Croatie) et le parc régional de la Maremme (centre-
ouest de I'Italic). Comme la plupart des zones en Europe, nos sites d'étude (Fig. 1) sont
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soumis a des perturbations humaines variables mais souvent considérables, résultant
généralement d'une combinaison de forte pression touristique, d'activités telles que la
sylviculture et de la chasse dans le cadre de la gestion de la faune sauvage (Tableau 1).

Tableau 1. Sites d'étude et informations sur les piéges photographiques & travers I'Europe, oU des observations de loups,
de lynx Eurasiens et d'étres humains ont été recueillies & I'aide de piéges photographiques en vue d'analyses

Study Site Country Wolf/ Camera Camera Study Main Human Mean Main Habitats Study Site
Lynx Trap Trap Years Disturbances Human Description/
Data Array Locations Footprint Study Design
(km®) Used Index

Maremma Italy Wolf 55 55 2020 Tourism 16.8 Mediterranean (Lazzeri et al.,
Regional pine forest and 2024)
Park serub

Bavarian Germany  Lynx 353 29 2019-2021  Tourism, 10.2 Mixed-mountain (Palmero et al.,
Forest forestry, beech-fir-spruce 2021)
National hunting forest
Park

Plitvice Lakes  Croatia Both 189 54 2014-2017 Tourism 7.1 Mixed-mountain (Haswell et al.,
National beech-fir forest 2020)
Park

Tuchela Poland Wolf 2930 48 2022 Tourism, 14.9 Lowland (Krawiec et al.,
Forest forestry, deciduous forest 2022)
Complex hunting

Bialowieza Poland Both 671 103 2014-2015 Tourism, 10.9 Lowland (Bubnicki
Forest forestry deciduous forest etal., 2019)

Bieszezady Poland Wolf 236 15 2021-2022  Tourism 7.1 Mixed-mountain (Nowak et al.,
National beech-fir-spruce 202]1a)*
Park forest

Skolivski Ukraine Both 540 63 2020-2023 Tourism, 8.8 Mixed-mountain (Palmero et al.,
Beskydy forestry beech-fir-spruce 2023)
National forest
Park

Belarusian Belarus Both 812 49 2020-2021 Tourism, 6.8 Floodplain (Palmero et al.,
Pripyat- foraging, wetlands, pine 2023)
Polesia forestry, forest

hunting

Chornobyl Ukraine Both 792 65 2020-2021  Area protection 9.4 Floodplain (Palmero et al.,
Exclusion wetlands, pine 2023)
Zone and oak forest

* Asterix denote references where the study site was described but not the study design.

2.2. Méthodes de collecte des données par pi¢ges photographiques

Des pi¢ges photographiques ont été déployés sur les routes et les sentiers, qui constituent
des éléments fréquents du paysage que les grands carnivores utilisent pour patrouiller leurs
territoires (Blaskovic et al, 2022 ; Iannarilli et al, 2021). Le placement des pieges
photographiques sur ces éléments, la ou les animaux sont susceptibles de passer, minimise
les problémes de rayon de détection et d’efficacité (tels que I'impossibilité d’identifier des
animaux a grande distance pendant la nuit ; Palencia et al., 2022). Des pieges photographiques
ont été utilisés pour surveiller les loups ou les lynx, ou pour surveiller la population de lynx
a l'aide d’un dispositif a deux pieges photographiques afin de distinguer les individus par les
motifs de leur pelage dans la zone d’exclusion de Tchernobyl, la région biélorusse de Pripyat-
Polesia, le parc national de Skolivski Beskydy et le parc national de la Forét Bavaroise. Les
observations issues de la paire de pi¢ges photographiques ont été combinées pour chaque
site. Les données n’étaient généralement pas disponibles pendant I’été, car la plupart des
suivis de grands carnivores a I'aide de pieges photographiques ont lieu en automne, en hiver
ou au printemps, lorsque les juvéniles sont capables de se déplacer (Jedrzejewski et al., 2001 ;
Weingarth et al., 2015 ; Zimmermann et al., 2014). Nous n'avons utilisé que les données du
1¢ septembre au 31 avril afin de maximiser le chevauchement saisonnier entre nos sites
d'étude et de réduire les biais pendant la période d'étude.

Les pieges photographiques ont été réglés pour prendre des photos ou enregistrer des vidéos

a tout moment de la journée (Tableau Al de I'Annexe), et les données ont été stockées et
classées manuellement (Parc régional de la Maremme) ou a l'aide du logiciel open source
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TRAPPER (Bubnicki et al., 2016) (Parc national des Bieszczady, Parc national des Beskides
de Skolivski, Zone d’exclusion de Tchernobyl, Pripyat-Polesia Biélorusse, Forét de
Bialowieza, Complexe forestier de Tuchola, Parc national de la Forét bavaroise), ou avec
Camelot (Hendry et Mann, 2018) (Parc national des lacs de Plitvice).

2.3. Analyse des données

Toutes les analyses de données ont été réalisées a l'aide du logiciel de programmation
statistique R (version 4.3.0, R Core Team, 2023), tandis que les opérations SIG ont été
effectuées dans QGIS (version 3.30 ; QGIS Association, 2023).

Toutes les especes ont été classées au niveau taxonomique le plus bas, et les déclenchements
intempestifs ainsi que les photographies vierges ont été supprimés de 'ensemble de données
avant la réalisation des analyses. Nous avons également exclu les observations d’autres
especes qui ne faisaient pas 'objet de I'étude, et avons sous-divisé toutes les observations par
pieges photographiques de loups, de lynx, d’ongulés sauvages proies et d’humains a partir de
nos ensembles de données de pieges photographiques. Etant donné que les données de
pieges photographiques provenant de nos sites d’étude sélectionnés n’incluaient pas toujours
d’informations sur les types de perturbations humaines (par exemple, touristes, personnel,
véhicules, etc.), nous n’avons pas pu différencier les classes de perturbations humaines de
maniere comparable. Par conséquent, nous avons regroupé tous les types de rencontres
anthropiques sous la catégorie « humains » comme preuve générale de présence. Nous avons
maintenu l'indépendance temporelle de ces observations en utilisant un seuil de 5 minutes a
compter de la premicre observation de notre espece cible a un emplacement de picge
photographique (Henrich et al., 2023 ; Kiihl et al., 2023). Nous avons ensuite calculé le taux
de rencontre avec des humains (c'est-a-dire 'abondance relative) pour chaque site d'étude en
calculant le nombre moyen d'événements indépendants par 100 jours (O'Brien, 2011), afin
de l'utiliser ultérieurement comme variable explicative représentant la perturbation humaine
dans notre modélisation.

Nous avons défini la nuit et le jour a chaque emplacement de pi¢ge photographique en
fonction de la lumiere disponible (Ensing et al., 2014 ; Hut et al., 2013), le jour commencant
lorsque le changement maximal de la lumiére solaire est observé au début du crépuscule civil
a l'aube (soleil a -6 degrés sous I'horizon) et la fin du crépuscule civil au crépuscule (soleil a -
6 degrés sous I'horizon). Par conséquent, les observations enregistrées pendant la partie la
plus lumineuse du crépuscule ont été classées comme « jour », et celles enregistrées pendant
la partie la plus sombre du crépuscule ont été considérées comme « nuit ». L'un des avantages
de cette approche basée sur la luminosité était que la répartition entre le jour et la nuit était
bien équilibrée pour cette période de l'année sur nos sites d'étude (la durée moyenne de la
nuit d'apres les observations était de 12,2 heures ; Tableau Al de I'Annexe). Nous avons
ensuite classé chaque observation en catégorie « nuit » ou « jour » en calculant I'angle du soleil
a l'aide du package suncalc, puis nous avons associé les moments instantanés de la journée
solaire (midi solaire, début du jour, début de la nuit) a chaque observation des pieges
photographiques en fonction de I'heure, de la date et des coordonnées.

2.3.1. Probabilités d'activité
Nous avons calculé les probabilités d'activité pour les loups et les lynx dans chaque site
d'étude séparément, ainsi que pour l'ensemble des sites d'étude (a l'exclusion de la zone
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d'exclusion de Tchernobyl, qui sert de référence), en utilisant une approche de modélisation
multinomiale probabiliste bayésienne développée par Gerber et al. (2024), appliquée a
l'aide du package Diel. Niche dans R, qui utilise des fonctions wrapper mettant en ceuvre les
fonctions de modélisation et d'estimation du package multinomineg (Heck et Davis-Stober,
2019). Comme nous nous intéressions strictement a l'activité nocturne par opposition a
l'activité diurne selon notre définition de ces périodes, nous n'avons utilisé que les comptages
d'observations diurnes et nocturnes ; par conséquent, les paramétres du modele modifiés
pour I'hypothese de « maximisation » (le résultat est soit nocturne, soit diurne) mis en ceuvre

par le modele sont devenus :
P(nuit) = 1 — p(jour)

ce qui nous a permis de calculer la probabilité d'activité pour chaque site d'étude en fonction
de la fréquence d'utilisation de chaque période diurne et nocturne par les loups ou les lynx.
Vous trouverez plus de détails dans la documentation Die/. Niche (Gerber et al., 2024).

Afin d'améliorer l'analyse visant a expliquer l'activité diurne des grands carnivores, nous
avons également calculé une probabilité d'activité pour leurs principales especes de proies
ongulées dans chaque zone d'étude. Pour les loups, les principales especes de proies étaient
le cerf élaphe (Cervus elaphus), le chevreuil (Capreolus capreolus), le daim (Dama dama), 1'élan
d'Eurasie (c'est-a-dire 'orignal ; Ales alces) et le sanglier (Sus scrofa). Nous avons combiné les
observations des especes proies du loup afin d'obtenir une probabilité unique d'activité des
proies pour chaque site d'étude. Pour le lynx, nous n'avons calculé la probabilité d'activité
que pour le chevreuil, en tant que proie principale préférée (Khorozyan et Heurich, 2023).

2.3.2. Courbes d'activité

Nous avons converti les horodatages des observations en « temps solaire » en radians, ancrés
au lever et au coucher du soleil a chaque emplacement de piege photographique, afin de tenir
compte des différences de durée du jour entre le début et la fin de la saison, ainsi que des
différences de latitude (Vazquez et al., 2019). Les transformations de temps ancrées sur la
moyenne avant analyse fournissent des estimations approximativement non biaisées du
niveau d'activité, comparables entre les saisons ou les latitudes des observations de nos zones
d'étude (Vazquez et al., 2019). A partir des horodatages, nous avons créé des courbes de
densité d'activité pour visualiser les schémas d'activité diurne des loups et des lynx sur chaque
site d'étude et sur 'ensemble des sites d'étude agrégés (a I'exclusion de la zone d'exclusion de
Tchernobyl) afin de comparer l'activité diurne. Nous avons calculé les courbes d'activité a
l'aide de la fonction fitact du package activity (Rowcliffe et al., 2014), qui génére des
distributions de densité a noyau circulaire a partir de nos données d'observation avec des
temps ancrés sur la moyenne. Nous avons rééchantillonné les données a I'aide de 100
bootstraps afin d'estimer l'incertitude entourant nos distributions de densité d'activité.

Nous avons calculé le chevauchement entre les populations de grands carnivores de la zone
d'exclusion de Tchernobyl et chacune des autres zones d'étude, puis entre la zone d'exclusion
de Tchernobyl et I'ensemble des autres zones d'étude, a l'aide de la fonction compareCkern.
Nous avons sous-échantillonné le coefficient de chevauchement entre les distributions
d'activité a I'aide de 1 000 bootstraps afin de calculer l'incertitude a l'aide des fonctions de
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bootstrapping du package overlap. Nous avons comparé le pourcentage de variation du
chevauchement entre les grands carnivores et les humains dans chaque site d'étude, ainsi que
dans l'ensemble des sites, par rapport a nos estimations de référence pour la zone d'exclusion
de Tchernobyl.

2.3.3. Modéles de régression

Enfin, nous avons utilisé une régression linéaire généralisée pour modéliser les
probabilités d’activité nocturne a partir de nos modeles multinomiaux probabilistes bayésiens
ci-dessus pour les loups et les lynx. Chaque modéle a été assigné a une famille quasi-binomiale
afin de mieux tenir compte de la surdispersion et de la structure des données résultant de la
probabilité (0 - 1) en tant que variable de réponse. Nos variables explicatives étaient le taux
de rencontre avec des humains (transformé en logarithme pour tenir compte des grandes
différences entre les sites d'étude ; min = 7,5, max = 860), la probabilité que les proies soient
nocturnes (0 - 1), et les conditions moyennes couvrant a la fois les variables de perturbation
environnementale et humaine au niveau du site d'étude, avec un modele par variable
explicative. Plus précisément, nous avons extrait la densité routiere (Meijer et al., 2018), la
densité de population humaine (CIESIN, 2018), la rugosité du terrain (Danielson et Gesch,
2011), Pempreinte humaine (indice de I'agriculture, de la population et des infrastructures ;
Venter et al., 2010), la latitude et la couverture arborée (Sexton et al., 2013). Avant d’extraire
ces variables, nous avons créé des polygones convexes correspondant aux réseaux de picges
photographiques, puis ajouté une zone tampon de 10 km autour de ceux-ci, afin de
représenter au mieux les conditions du paysage au sein et autour de nos sites d’étude a une
échelle significative pour les domaines vitaux des grands carnivores (c’est-a-dire > 100 km? ;
Mancinelli et al., 2018 ; Ripatri et al., 2022). Pour le parc régional de la Maremme, cette zone
tampon s'étendait jusqu'a la mer Méditerranée, et pour la forét de Bialowieza, elle excluait la
zone située du coté bi¢lorusse de la frontiere polono-biélorusse, en raison de la longue cloture
frontaliére qui restreint les déplacements de la faune sauvage (Fenchuk et al., 2017 ; Smith et
al., 2022). Nous avons extrait la valeur moyenne de diverses variables environnementales au
sein de la zone tampon pour chaque site d'étude et vérifié les corrélations entre chaque
variable afin de nous assurer qu'il n'y avait pas de colinéarité (coefficient de corrélation <
0,7 ; Dormann et al., 2013).

3. RESULTATS

Notre ensemble de données final comprenait 71 357 observations distinctes. Parmi celles-ci,
2 430 concernaient des loups, 934 des lynx, 8 585 des especes proies et 59 408 des rencontres
avec des humains. Le taux de rencontres avec des humains le plus élevé, d'apres les données
des pieges photographiques, a été enregistré dans le parc national de la Forét Bavaroise (866
humains par jour ; Fig. 2), tandis que le plus faible a été observé dans le parc national de
Skolivski Beskydy (7,5 humains par jour ; Fig. 2), suivi de la zone d'exclusion de Tchernobyl
(8,2 humains par jour ; Fig. 2). Il n'y avait pas suffisamment d'événements indépendants
concernant les loups dans le parc national de la Forét Bavaroise (# = 10 ; faible densité de
loups a cette époque), ni suffisamment d'événements concernant les lynx dans le parc
national des Bieszczady (7 = 1 ; effort d'étude de courte durée) pour produire des résultats
fiables ; nous les avons donc exclus de l'analyse respective des especes.
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Fig. 2. : A. Taux moyens de présence humaine enregistrés par les piéges photographiques pour chaque site d'étude
(nombre moyen d'individus par jour, avec erreur-type). Probabilités d'activité avec des intervalles de confiance & 95%
pour les loups (B.) et les lynx Eurasiens (C.), classées en fonction du taux de rencontre avec des humains. La zone
d'exclusion de Tchernobyl, servant de référence pour les zones & accés restreint aux humains, est surlignée en bleu,
tandis que I'ensemble des sites d'étude, comprenant toutes les zones & I'exception de la zone d'exclusion de Tchernobyl,
est surligné en jaune

3.1. Loups

D'apres nos modéles de niche diurne-nocturne, les loups de tous nos sites d'étude étaient
toujours plus nocturnes que diurnes. Comme prévu, les loups de notre zone d'étude de
référence dans la zone d'exclusion de Tchernobyl ont présenté les niveaux d'activité diurne
les plus élevés (Fig. 2), avec une probabilité d'activité diurne de 0,451 (IC = [0,397 - 0,494]).
Les loups du parc national de Skolivski Beskydy et du parc national et de la forét de
Bialowieza étaient les plus diurnes apres eux (probabilité diurne de 0,408, IC = [0,304 -
0,488] ; et 0,388, IC = [0,334 - 0,442] respectivement ; Fig. 2), tandis que les loups de Pripyat-
Polesia en Biélorussie étaient les plus nocturnes (probabilité diurne de 0,257, IC = [0,221 -
0,299]).

Les chevauchements d'activité des loups entre les autres sites d'étude et la zone d'exclusion
de Tchernobyl
(chevauchement

¢taient les plus élevés avec le parc national de Skolivski Beskydy
= 0,79 * 0,09), et les plus faibles avec le parc national de Bieszczady
(chevauchement = 0,55 * 0,11). Les loups des sites d'étude agrégés présentaient un
chevauchement moyen de 0,74 + 0,05 avec la zone d'exclusion de Tchernobyl (Fig. 3). Les

loups ont montré des augmentations substantielles de leur activité nocturne (souvent de 50
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a 100% ou plus) dans toutes les zones d'étude par rapport a la zone d'exclusion de
Tchernobyl. Une activité diurne des loups relativement plus faible a été observée dans le parc
national de Bieszczady (Fig. 3).
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Fig. 3. : Evolution de I'activité au cours de la période diurne et profils d'activité des loups (A et B) et des lynx eurasiens
(C et D) par rapport & leurs congénéres de la zone d'exclusion de Tchernobyl, prise comme référence de référence en
I'absence d'activité humaine. L'ensemble des sites d'étude comprend tous les sites d'étude & I'exception de la zone
d'exclusion de Tchernobyl. Le chevauchement des loups entre I'ensemble des sites d'étude et la zone d'exclusion de
Tchernobyl était de 0,74 % 0,05, et celui des lynx eurasiens entre I'ensemble des sites d'étude et la zone d'exclusion de
Tchernobyl était de 0,88 + 0,07

Conformément a nos prévisions, les loups étaient les plus actifs pendant la journée et
présentaient le plus grand chevauchement avec Dactivité humaine sur le site d’étude
présentant le moins de perturbations humaines globales, a savoir la zone d’exclusion de
Tchernobyl (chevauchement = 0,56 * 0,06 ; Fig. 4). Toutes les autres zones d'étude ont
présenté des réductions statistiquement significatives du chevauchement entre les loups et
les humains par rapport a la zone d'exclusion de Tchernobyl (Fig. 4), la réduction la plus
importante ayant été observée dans le parc national de Bieszczady (65,0 = 15,9 %), ou le
chevauchement entre l'activité des loups et celle des humains n'était que de 0,19 £ 0,09
(Annexe, Fig. Al). La réduction la plus faible du chevauchement par rapport a la zone
d'exclusion de Tchernobyl a été observée dans la forét de Bialowieza (32,2 * 8,3%).
L'ensemble des sites étudiés présentait un chevauchement moyen de l'activité des loups avec
celle des humains inférieurs de 42,8 + 3,4% a celui de la zone d'exclusion de Tchernobyl
(Fig. 4). Les schémas d'activité humaine dans toutes les zones d'étude se caractérisaient par
de forts pics en milieu de journée.

3.2. Lynx Eurasien

A Tinstar des loups, nos modéles de niche diurne pour le lynx Eurasien ont mis en évidence
un comportement systématiquement nocturne sur tous les sites étudiés. Cependant, les lynx
de la zone d'exclusion de Tchernobyl n'ont pas présenté la probabilité d'observation la plus
élevée pendant la journée (0,214, IC = [0,140 - 0,306]). En revanche, les lynx du parc
national des lacs de Plitvice présentaient la probabilité d'observation la plus élevée pendant
la journée (0,371, IC = [0,317 - 0,428]), tandis que ceux du parc national de la Forét Bavaroise
étaient les plus nocturnes (probabilité diurne de 0,183, IC = [0,141 - 0,230]).
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Fig. 4. : Evolution des chevauchements d'activité entre les humains et les grands carnivores sur les sites d'étude & travers
I'Europe, comparée au chevauchement observé dans la zone d'exclusion de Tchernobyl, prise comme référence ou la
présence humaine est limitée (A. et D.). La zone ombrée des graphiques & barres représente l'intervalle de confiance &
95 % du coefficient de chevauchement de la zone d'exclusion de Tchernobyl. (A. et D.) Les barres d'erreur pour chaque
site d'étude qui chevauchent l'intervalle de confiance ne différent pas de maniére significative du chevauchement dans
la zone de référence. Les données des sites d'étude agrégés comprennent tous les sites d'étude & I'exception de la zone
d'exclusion de Tchernobyl, et sont surlignées en jaune. Le chevauchement entre les courbes d'activité des loups et des
humains dans la zone d'exclusion de Tchernobyl était de 0,56 + 0,06 (B.), tandis que celui entre les loups et les humains
dans les sites d'étude agrégés était de 0,32 £ 0,02 (C.). Le chevauchement entre les courbes d'activité du lynx eurasien
et des humains dans la zone d'exclusion de Tchernobyl était de 0,39 + 0,07 (E.), et de 0,29 + 0,03 pour I'ensemble des
sites d'étude (F.)

L'activité des lynx dans la zone d'exclusion de Tchernobyl présentait le plus grand
chevauchement avec celle du parc national de Skolivski Beskydy (chevauchement = 0,87 +
0,08), et le plus faible dans le parc national des lacs de Plitvice (chevauchement = 0,78 *+
0,09 ; Fig. 3). L'activité des lynx sur I'ensemble des sites étudiés présentait un chevauchement
moyen de 0,88 £ 0,07 avec celle des lynx de la zone d'exclusion de Tchernobyl (Fig. 3). Les
lynx du parc national de Skolivski Beskydy et du parc national des lacs de Plitvice présentaient
une activité accrue le matin par rapport a ceux de la zone d'exclusion de Tchernobyl. En
revanche, leur activité diurne dans la région Biélorusse de Pripyat-Polesia et dans le parc
national de la Forét Bavaroise a diminué de pres de 100% par rapport a la valeur de référence

(Fig. 3).

Les pics d'activité marqués des humains pendant la journée contrastaient avec les schémas
d'activité crépusculaires ou nocturnes du lynx (Fig, 4). A l'instar des loups, les lynx de la zone
d'exclusion de Tchernobyl présentaient le plus grand chevauchement avec les humains
(chevauchement = 0,39 * 0,07). Par rapport a la zone d'exclusion de Tchernobyl, le
chevauchement entre les lynx et les humains était nettement plus faible dans le parc national
de la Forét Bavaroise et dans la région Biélorusse de Pripyat-Polesia, ou il était
respectivement inférieur de 51,1 £ 9,3% et 52,1 £ 12,7%. L'ensemble des zones d'étude a
montré une diminution moyenne du chevauchement entre le lynx et les humains de 26,6 £
17,0% par rapport a la zone d'exclusion de Tchernobyl.

3.3. Modc¢les de régression

La probabilité d'activité nocturne du loup a augmenté de manicre significative avec le
logarithme de la moyenne du taux de rencontre avec les humains (P = 0,011), mais ce n'était
pas le cas pour le lynx (P = 0,324). Notre analyse de régression a montré que la probabilité
d’activité nocturne des loups augmentait de 15,4% lorsque le logarithme du taux de rencontre
avec les humains augmentait de 1. Aucune relation significative (P < 0,05) n’a été détectée
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entre la probabilité d’activité nocturne des loups ou des lynx et d’autres prédicteurs au niveau
des sites d’étude (Tableau A1 de I’Annexe ; Figure A2 de I’Annexe).

4. DISCUSSION

Nos résultats ont apporté un éclairage unique sur le comportement des grands carnivores en
mettant en évidence des réactions contrastées en maticre d'activité diurne et nocturne chez
les loups et les lynx Eurasiens, le long d'un gradient de perturbation humaine dans les
paysages Européens dominés par 'homme. Conformément a notre hypothese initiale, notre
analyse a révélé une augmentation de l'activité nocturne des loups a mesure que la
perturbation humaine s'intensifiait. Comme prévu, les loups étaient les plus actifs pendant
la journée dans notre zone de référence la moins perturbée (la zone d'exclusion de
Tchernobyl), mais nous avons également constaté que sur le site d'étude ou les rencontres
avec des humains étaient les moins fréquentes sur les pieges photographiques, le parc
national de Skolivski Beskydy, le comportement des loups correspondait le plus étroitement
a la référence attendue. Contrairement a notre hypothéese, notre analyse n’a révélé que de
faibles variations dans l'activité diurne et nocturne du lynx Eurasien, qui présentait des
schémas de comportement systématiquement nocturnes, quel que soit le site d’étude et
malgré les variations de la perturbation humaine. Nos résultats ont également montré une
diminution significative du chevauchement avec l'activité humaine pour les loups et les lynx
par rapport a la zone d’exclusion de Tchernobyl.

L'augmentation des perturbations humaines le long du gradient que nous avons observé fait
évoluer les loups vers une activité plus nocturne, et les rencontres avec les humains jouent
un role dans ce schéma, l'intensité de la présence humaine pendant la journée dans le paysage
ayant des conséquences sur le comportement des loups. Bien que nous n'ayons pas examiné
les causes de mortalité des grands carnivores, les deux especes sont protégées sur tous nos
sites d'étude, a I'exception des loups de la région Biélorusse de Pripyat-Polesia (ou ils peuvent
étre chassés légalement), ce qui ajoute aux perturbations humaines globales. Ftant donné que
nous rapportons les comportements les plus nocturnes sur ce site d'étude, cela correspond a
I'hypothese selon laquelle les perturbations générales, combinées aux réles que les humains
peuvent jouer dans le paysage (par exemple en tant que chasseurs ou touristes), contribuent
al'adoption d'un comportement nocturne. Des abattages illégaux de loups et de lynx peuvent
se produire, mais ils sont difficiles a évaluer (par exemple, le lynx Eurasien en Allemagne,
Heurich et al., 2018 ; les loups en Pologne, Nowak et al., 20214 ; les loups en Italie, Ciucci,
2015). Dans certaines régions, une proportion importante de grands carnivores est encore
persécutée et de nombreuses études ont publi¢ des chiffres sur les abattages illégaux, par
exemple en Italie (Musto et al., 2021) et en Pologne (Nowak et al., 2021). Mais méme si nous
ne connaissons pas toujours les chiffres exacts pour nos sites d'étude, le seuil de référence
pour les événements détectés est déja élevé. Bien que la chasse au loup soit légale en Ukraine,
elle n'est pas pratiquée sur nos sites d'étude (Cherepanyn et al., 2023 ; Kudrenko et al., 2023 ;
Shkvyria et Vishnevskiy, 2012), les animaux de la zone d'exclusion de Tchernobyl et du patc
national de Skolivski Beskydy étaient les moins nocturnes, ce qui suggere que leur taille et
leur protection stricte leur permettent de servir de refuges, permettant ainsi aux loups d'étre
plus actifs pendant la journée (Smith et al., 2022). Les études existantes suggerent également
que le risque de mortalité directe lié a la chasse humaine pourrait influencer le paysage
temporel de la peur chez les grands carnivores dans certaines régions (Frey et al., 2022) et
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que la variation au cours de la période diurne se préte a des effets dynamiques du paysage de
la peur (Palmer et al., 2022) induits par I'homme.

Les sources de mortalité et de perturbation d'origine humaine qui ne sont pas détectées par
les pieges photographiques peuvent fagonner le comportement des grands carnivores,
indépendamment de leur statut de protection ou de la protection en place sur nos sites
d'étude. D'autres influences humaines, telles que les routes et les zones d'habitation, jouent
en fin de compte un réle dans la création de perturbations létales et non létales et dans la
formation d'un comportement d'évitement temporel (Carricondo-Sanchez et al., 2020 ;
Dennehy et al., 2021 ; Smith et al., 2022 ; Theuerkauf, 2009).

Nos résultats n’ont montré aucune relation entre la rugosité moyenne du terrain, le couvert
forestier, la latitude ou lactivité des proies et la probabilité que les grands carnivores soient
plus nocturnes. Nous n’avons également trouvé aucune relation significative entre la densité
moyenne des routes, la densité de population humaine ou 'empreinte humaine sur les sites
d’étude et la probabilité¢ que les grands carnivores soient nocturnes. Méme dans les zones
protégées, il a été démontré que les routes influencent le comportement des grands
carnivores au cours de la période diurne (Ciucci et al., 2018 ; Filla et al., 2017 ; Smith et al.,
2022 ; Zimmermann et al., 2014). Il est possible que la densité routicre, la densité de
population et Pempreinte humaine a I’échelle du paysage, combinées a la faible résolution
spatiale des réseaux de pieges photographiques utilisés dans notre étude, ne permettent pas
de saisir adaptabilité a plus petite échelle de 'activité diurne des grands carnivores. De plus,
I'empreinte humaine en tant qu’indice paysager pourrait ne pas refléter fidelement la présence
humaine réelle (Nickel et al., 2020), ce qui, dans notre cas, est étroitement lié aux fluctuations
du tourisme et de l'exploitation forestiere, qui varient quotidiennement et de manicre
saisonniere. Le tourisme est particulierement pertinent pour notre étude, puisque six de nos
neuf zones englobent des parcs nationaux ou régionaux (Tableau 1), ou les perturbations
liées au tourisme prédominent. Les touristes sont souvent saisonniers et hétérogenes tant sur
le plan spatial que sur celui de leur mode de visite ou de transport (tourisme motorisé,
cyclotourisme, tourisme de ski, tourisme équestre, a pied, etc.), ce qui peut avoir des effets
perturbateurs non létaux individuels ou cumulatifs différents sur la faune sauvage (Corradini
et al., 2021 ; Morales-Gonzalez et al., 2020), mais rend difficile la quantification de ces effets.
Dans la région Biélorusse de Pripyat Polesia, ou la probabilité d’activité des loups pendant la
journée était la plus faible, les perturbations humaines proviennent des activités forestieres,
ainsi que de la cueillette intensive de baies et de champignons (Palmero et al., 2023), qui
éclipsent la pression touristique, mais sont a leur tour éclipsées par la pression de la chasse
sur les loups.

Nous avons observé une augmentation de la nocturnalité et une diminution du
chevauchement temporel entre les loups et les humains en raison des taux élevés de
rencontres avec les humains au niveau du site d'étude, résultant d'activités telles que le
tourisme, ainsi qu'en comparant la probabilité d'activité et les schémas d'activité a ceux de la
zone d'exclusion de Tchernobyl. Dans le parc national de Skolivski Beskydy, la zone
présentant le taux de rencontres avec les humains le plus faible, le tourisme est concentré
dans certaines zones et est méme restreint la ou certains picges photographiques étaient
installés, ce qui facilite probablement l'activité des loups pendant la journée. Il a été
spécifiquement démontré que le tourisme affecte les grands carnivores (Belotti et al., 2018 ;
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Fennell et al., 2023 ; Granados et al., 2023 ; Ladle et al., 2018 ; Malcolm et al., 2020 ; Morales-
Gonzalez et al., 2020). Par conséquent, nous pensons que la combinaison des schémas
d’activité humaine et des taux moyens de rencontre avec des humains fournit un indicateur
global de perturbation temporelle permettant une comparaison entre nos sites d’étude.

Nos analyses ont révélé des schémas d'activité contrastés et des tendances a la nocturnité
entre les loups et les lynx, qui s'expliquent probablement mieux par la combinaison de leur
écologie de prédation différente et de leur tolérance globale aux perturbations humaines. Les
loups, prédateurs principalement cursoriaux, s'appuient fortement sur des tactiques de
poursuite prolongée pour chasser (Van Beeck Calkoen et al., 2021 ; Woodruff et al., 2018).
Cependant, ils peuvent également adopter des stratégies d’approche et d’embuscade en
fonction de leur choix de proie (par exemple, les castors ; Gable et al., 2024), ce qui est
probablement lié aux conditions de faible luminosité nocturnes et a un couvert favorisant
leur dissimulation. Le succes de chasse des loups serait maximal au crépuscule, période a
laquelle leur vue est bien adaptée (Kohl et al., 2018 ; Theuerkauf et al., 2003). On pourrait
s’attendre a ce que les loups présentant une activité diurne plus importante en I’absence de
perturbations humaines améliorent leur succes de chasse pendant la journée et au crépuscule.
Dans le parc national de Yellowstone, les fréquences les plus faibles de déplacements de
wapitis (Cervus canadensis) aboutissant a des emplacements a risque ont été observées pendant
la journée, lorsque 'activité des loups était élevée, ce qui correspondait au risque de prédation
le plus élevé (Kohl et al., 2018). Cependant, comme les zones protégées de cette taille sont
rares en BEurope (Van Beeck Calkoen et al., 2020), la reproductibilité et la comparabilité de
ces résultats devraient étre limitées, mais pourraient étre testées dans une zone telle que la
zone d'exclusion de Tchernobyl.

L'heure de la journée peut étre un facteur potentiel dans le choix des proies et la stratégie de
chasse des loups, les dynamiques sociales et la cohésion influencant également les
comportements de chasse (Metz et al., 2011 ; Nordli et al., 2023). Les loups solitaires ou les
meutes de petite taille peuvent étre moins visibles, ce qui leur permet d'étre actifs tout au
long de la journée. La taille des groupes de loups peut varier considérablement tant au cours
d'une méme année qu'entre les années (Chapron et al., 2016), mais une meute moyenne (en
hiver) en Europe compte entre 2,6 et 6,0 individus (références dans Llaneza et al., 2023), ce
qui correspond aux fourchettes attendues sur nos sites d'étude ou des données sont
disponibles. Par exemple, dans la forét de Tuchola, une meute comptait en moyenne environ
5 individus, mais des meutes de 8 a 11 individus ont également été recensées (K. Kasper,
comm. pers.), tandis que des moyennes hivernales similaires de 4 a 5 individus, avec un
maximum de 12 loups, ont été rapportées pour le parc national de Skolivski Beskydy (A.T.
Bashta, comm. pers.). Dans la forét de Bialowieza, les meutes hivernales comptaient entre 3
et 8 individus (Jedrzejewski et al., 2007), et dans la zone d'exclusion de Tchernobyl, une
moyenne globale de 5 a 7 loups par meute a été rapportée (Shkvyria et Vishnevskiy, 2012).
Nous disposions de peu d'éléments supplémentaires permettant d'expliquer les différences
d'activité entre les sites d'étude en fonction de la sociabilité, car la taille des meutes était

relativement similaire d'un site a l'autre et a la moyenne Européenne.

En tant que prédateurs principalement solitaires, pratiquant 'embuscade sur des ongulés et
des mammiferes de taille moyenne (Khorozyan et Heurich, 2023), les lynx s'integrent bien
dans la niche nocturne-crépusculaire, car I'obscurité se préte beaucoup mieux a la traque et a
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'embuscade (Heurich et al., 2016 ; Hocevar et al., 2021 ; Schmidt, 1999). Les loups et les lynx
cohabitent sur sept de nos neuf sites d'étude et, bien que les régimes alimentaires des deux
especes se recoupent, la spécialisation sur des especes de proies préférées a été identifiée
comme l'adaptation la plus probable a la coexistence globale entre les deux espéces (Schmidt
et al,, 2009 ; Wikenros et al., 2010). Cependant, des interactions négatives, telles que les

mises a mort interspécifiques et le kleptoparasitisme des proies, ont déja été signalées en
Biélorussie (Sidorovich, 2022).

Le débat public concernant les grands carnivores en Europe se concentre souvent sur leurs
effets descendants sur les populations et le comportement des proies, ce qui entraine des
interactions écologiques plus complexes et des cascades trophiques (Hayward et al., 2019 ;
Kuiper etal., 2013 ; Van Beeck Calkoen et al., 2023). Cependant, les perturbations humaines
qui limitent les périodes d'activité des grands carnivores a la nuit pourraient atténuer les effets
sur les proies en créant un « refuge temporel » pendant la journée (Palmer et al., 2022 ; Smith
et al., 2019), mais cela sera probablement influencé par les effets de peur plus forts induits
par les humains — en particulier si la chasse a également lieu (Bonnot et al., 2020 ; Lone et
al., 2014). En revanche, on pourrait s’attendre a ce que les prédateurs bénéficiant d’une
« libération temporelle » (activité possible tout au long de la période diurne) créent un paysage
de risque imprévisible pour les proies, entrainant des réponses anti-prédateurs d’autant plus
marquées. Comme le notent Kohl et al. (2018), les schémas spatio-temporels du risque
de prédation causés par des prédateurs multiples et asynchrones (par exemple, des loups
plus diurnes et des lynx systématiquement nocturnes dans la zone d'exclusion de Tchernobyl)
exigent probablement que les proies réagissent a un prédateur plutdt qu'a un autre, au prix
d'une augmentation de leur risque. La difficulté a démeéler les dynamiques entre les humains,
les prédateurs et les proies réside dans le fait que les perturbations humaines qui affectent les
grands carnivores sont également susceptibles d’affecter les especes proies (Dorresteijn et al.,
2015 ; Ordiz et al., 2021, 2013). En effet, il a été démontré que les chasseurs humains en
Europe ont des effets encore plus marqués que les prédateurs naturels (Van Beeck Calkoen
et al.,, 2023). Bien que nous ne nous concentrions pas ici sur lactivité des proies, on peut
s’attendre a ce qu’elles réagissent conformément a notre hypothese concernant les grands
carnivores et a la tendance a une nocturnalité accrue dans I’Anthropocéne due aux
perturbations humaines (Gaynor et al., 2018). Ftant donné que la catastrophe nucléaire de
Tchernobyl a créé des conditions de « renaturation accidentelle » aprés des décennies de
réduction de I'influence humaine (Deryabina et al., 2015 ; Dombrovski et al., 2022 ; Hostert
et al, 2011), dautres comparaisons expérimentales du comportement des grands
mammiferes et des effets trophiques pourraient y étre menées, ce qui, comme nous le
démontrons ici, pourrait présenter un réel intérét pour la compréhension des comportements

de la faune sauvage.

5. Conclusions et limites

A partir des données de piéges photographiques provenant de plusieurs sites d'étude a travers
I'Europe, nous avons conclu que l'augmentation du comportement nocturne chez les loups
était liée a l'augmentation des perturbations humaines, contrairement au comportement
nocturne du lynx. Pour les loups, cela correspond a la tendance a un comportement de plus
en plus nocturne de la faune sauvage, induite par les perturbations humaines a I'ére de
I'Anthropocene (Gaynor et al., 2018 ; mais voir Frey et al., 2020). Hormis le taux de rencontre

avec 'homme et l'activité nocturne des loups, aucun facteur de perturbation humaine, tel que
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la densité de population humaine ou la densité routiere, a I'échelle du paysage n'expliquait
bien l'activité nocturne plus élevée. La comparaison et la mise en contraste de I'intensité et
des schémas de ces comportements démontrent la plasticité comportementale des loups et
la cohérence de I'activité des lynx a travers 'Europe. Le comportement relativement diurne
des loups dans la zone d’exclusion de Tchernobyl démontre qu’une activité diurne et
catémérale facultative est possible, voire naturelle, pour les loups dans des conditions de
perturbation humaine réduite. La combinaison de différentes méthodes et de nouvelles zones
d’étude confirme que les schémas précédemment rapportés sont cohérents. De plus, comme
les schémas d'activité, les taux de rencontre avec I'homme et les variables paysageres que
nous avons utilisés sont agrégés au niveau du site d'étude, les comportements d'évitement a
tres petite échelle (c'est-a-dire par emplacement de piege photographique) pourraient étre
négligés en raison des limites de la résolution des données. Nos données proviennent de
pieges photographiques installés sur des chemins forestiers et des sentiers, qui sont privilégiés
non seulement par les grands carnivores, mais aussi par les humains. A certains endroits, les
grands carnivores peuvent étre plus diurnes loin de ces éléments linéaires, ce qui pourrait étre
examiné par de futures études utilisant des pieges photographiques a des emplacements plus
aléatoires et/ou avec des données de télémétrie a fine échelle pour étudier I'évitement spatial.
Nous manquons également de données provenant de paysages encore plus perturbés,
comme les zones périurbaines ou agricoles, ou les grands carnivores étendent leur aire de
répartition (Fechter et Storch, 2014 ; Kuijper et al., 2019). Des travaux supplémentaires
devraient examiner s’il existe des couts liés a 'augmentation de la nocturnalité chez les loups
et comment cela se rapporte aux interactions prédateur-proie. Une autre considération
concerne la relation spécifique entre la crépusculaire des loups et des lynx, qui pourrait
également les aider a trouver un compromis entre les perturbations humaines et les
opportunités de chasse.

Etant donné qu’il est peu probable que P’accés humain a de vastes zones en Europe soit
restreint, nous pensons que les populations de grands carnivores en expansion en Europe
continueront a adopter des comportements principalement nocturnes lorsque des humains
sont présents dans le paysage. Cependant, ce comportement permet également une
coexistence (Gehr et al., 2017 ; Oriol-Cotterill et al., 2015), ou les grands carnivores et les
humains peuvent partager I'environnement, facilitée par une séparation des schémas
d’activité temporelle. Bien que cela ne permette pas d’éviter enticrement les problemes de
coexistence, cela peut réduire les interactions suscitant la peur chez les humains, mais
nécessitera tout de méme des mesures de gestion pour la prévention des prédations sur le
bétail. Une bonne compréhension des comportements d'activité diurne et nocturne des
grands carnivores est cruciale pour la mise en ceuvre de mesures de gestion visant a prévenir
et/ou a atténuer les conflits entre les humains et les carnivores.
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Table A1
Extra study site information including camera trap models, media, and the average length of night during the study based on the night length of each
observation from that study site.

Study Site Camera Trap Models Media Mean Night Length
Type (hours)
Maremma Regional Park Ir-plus 100 — HD; Ir-plus HD2 — BF; Scout $G-2060X; Comitel Guard — 1; Comitel Video 115
Guard - Z2
Bavarian Forest National Park  Cuddeback Attack; Cuddeback Ambush; Cuddeback C-series. Photo 12.4
Plitvice Lakes National Park Cuddeback C-series; Acorn LTL Acorn Photo 11.8
Tuchola Forest Complex Browning Spec Ops Elite HPS Photo 11.8
Bialowieza Forest Ecotone SGN-5210A Both 11.7
Bieszczady National Park Browning Recon Force Elite HP4 Photo 13.1
Skolivski Beskydy National Cuddeback C-series Photo 13.2
Park
Belarusian Pripyat-Polesia Cuddeback G-series Photo 13.0
Chormobyl Exclusion Zone Cuddeback G-series; Cuddeback C-series Photo 13.4
Table A2

Proportions of the wild ungulate prey species of wolves from camera traps for study sites which provided this information.

Study Site % Red Deer % Roe Deer % Fallow Deer % Moose % Wild Boar
Maremma Regional Park NA 6.2 88.1 NA 57
Plitvice Lakes Naticnal Park 28.8 48.1 NA NA 23.1
Biatowieza Forest 34.0 2.7 NA 2.0 61.3
Bieszczady National Park 333 63.3 NA NA 3.3
Skolivski Beskydy National Park 72.2 15.6 NA 0.0 12.2
Belarusian Pripyat-Polesia 0.0 68.3 NA 13.4 18.3
Chomobyl Exclusion Zone 37.2 16.2 NA 387 7.9

Table Al1Study SiteCamera Trap ModelsMedia TypeMean Night Length (hours)Maremma Regional Parklr-plus 100 — HD; Ir-plus
HD2 — BF; Scout SG-2060X; Comitel Guard — 1; Comitel Guard - Z2Video9.9Bavarian Forest National ParkCuddeback Attack; Cud-
deback Ambush; Cuddeback C-series.Photol2.4Plitvice Lakes National ParkCuddeback C-series; Acorn LTL AcornPhotol1.8Tuchola
Forest ComplexBrowning Spec Ops Elite HP5Photol1.8Biatowieza ForestEcotone SGN-5210ABothl11.7Bieszczady National Park-
Browning Recon Force Elite HP4Photol3.1Skolivski Beskydy National ParkCuddeback C-seriesPhotol3.2Belarusian Pripyat-
PolesiaCuddeback  G-seriesPhotol3.0Chornobyl  Exclusion  ZoneCuddeback  G-series; Cuddeback  C-seriesPhotol3.4

Table A2Proportions of the wild ungulate prey species of weolves from camera traps for study sites which provided this information.
Table A2Study Site% Red Deer% Roe Deer% Fallow Deer% Moose% Wild BoarMaremma Regional ParkNA10.045.8NA44.2Plitvice
Lakes National Park28.848.1NANA23.1Biatlowieza Forest34.02.7NA2.061.3Bieszczady National Park33.363.3NANA3.3Skolivski
Beskydy National Park72.215.6NA0.012.2Belarusian Pripyat-Polesia0.068.3NA13.418.3Chornobyl Exclusion
Zone37.216.2NA38.77.9

Table A3

Model estimates from individual generalised linear regression between nighttime activity probabilities and the
environmental variables for study sites with wolves (n = 8) and Eurasian lynx (n = 6). For prey nightime activity
for wolves, we had data for n = 7 study sites.

Wolf

Model 0Odds Ratios ClI p-value
Road density L.o0 1.00 - 1.00 0.954
Population density 1.00 0.99 - 1.01 0.946
Terrain ruggedness 1.00 0.98 — 1.02 0.852
Human footprint 0.98 0.92 - 1.05 0.586
Latimude 0.99 0.93 - 1.06 0.5629
Tree cover % 1.00 0.99 - 1.02 0.834
Log human encounter rate 1.21 1.04-1.31 0.011
Prey nighttime activity 0.29 0.05-1.73 0.173
Eurasian Lynx

Model 0Odds Ratios ClI p-value
Road density 1.00 1.00 - 1.00 0.392
Population density 1.01 0.99 - 1.02 0.441
Terrain ruggedness 0.99 0.96 — 1.01 0.396
Human footprint 1.05 0.85-1.29 0.650
Latitude 1.07 0.97 - 1.18 0.191
Tree cover % 0.99 0.95 - 1.02 0.481
Log human encounter rate L.10o 0.91 - 1.34 0.325
Prey nighrtime activity 3.63 0.04 — 456.15 0.590
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Figure A1. Courbes d'activité du loup et du lynx eurasien pour les sites d'étude oU des données étaient disponibles (Parc
régional de la Maremme et Parc national des lacs de Plitvice) pendant I'été (du 1° mai au 31 aolt). Les observations
effectuées pendant I'été ont révélé une durée moyenne de la nuit de 7,9 heures dans le Parc régional de la Maremme
et de 8,0 heures dans le Parc national des lacs de Plitvice. Figure A1 Figure A2 Courbes d'activité illustrant la densité
d'activité enregistrée par les pieéges photographiques pour les loups et les humains (lignes du haut) et pour le lynx
eurasien et les humains (lignes du bas) pour chaque site d'étude. Figure A2 Figure A3 Régressions linéaires simples entre
la probabilité d'activité nocturne et les facteurs de perturbation humaine et environnementaux au niveau du site d'étude
pour les loups (graphiques de gauche) et le lynx eurasien (graphiques de droite). Les points bleus sur les graphiques de
régression indiquent les valeurs pour la zone d'exclusion de Tchernobyl, servant de référence avec une présence humaine
restreinte. Seul le taux de rencontre avec des humains (transformé en logarithmes) pour les loups a augmenté de maniére
significative la probabilité d'activité nocturne. Figure A3
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Figure A2. Régressions linéaires simples entre la probabilité d'activité nocturne et les facteurs de perturbation humaine
et environnementaux au niveau du site d'étude pour les loups (graphiques de gauche) et le lynx eurasien (graphiques
de droite). Les points bleus sur les graphiques de régression indiquent les valeurs de la zone d'exclusion de Tchernobyl,
utilisée comme référence oU l'activité humaine est limitée. Seul le taux de rencontre avec I'homme (transformé en
logarithmes) chez les loups a augmenté de maniére significative la probabilité d'activité nocturne
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