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Résumé

La saisonnalité écologique décrit I'adaptation dynamique des espéces aux changements au
sein de la communauté biotique et suggere que les prédateurs devraient modifier leur
utilisation de I'espace de maniére synchrone avec la disponibilité saisonnicre des proies. Nous
avons évalué les états d’occupation de I'espace saisonniers (c’est-a-dire les périodes
caractérisées par des schémas de déplacement et d’utilisation des ressources similaires) des
loups gris (Canis lupus), des orignaux (Ales ales) et des cerfs de Virginie (Odocoilens virginianus)
du continent, dans la réserve indienne de Grand Portage, dans le Minnesota (Etats—Unis),
ainsi que ceux des loups et des orignaux de I'lle Royale, dans le parc national de IIle Royale,
dans le Michigan (Etats-Unis). Nous avons prédit que les loups du continent modifieraient
leurs états d’utilisation de I'espace (c’est-a-dire leurs saisons écologiques) en fonction de la
migration des cerfs avec lesquels ils coexistent, mais que les loups de Iile ne le feraient pas,
car leur proie principale, I'orignal, ne migre pas. Nous avons également émis ’hypothése
que la mise-bas influencerait les états d’occupation de I'espace saisonniers dans les deux
systemes. Nous avons utilisé les données de localisation par colliers GPS enregistrées entre
2008 et 2021, des analyses par grappes pour définir temporellement les états d’occupation de
I’espace, ainsi que des fonctions de sélection des ressources pondérées pour évaluer la
sélection de I’habitat au cours des états d’occupation de I'espace saisonniers. Les loups du
continent ont présenté deux états d’occupation de I'espace saisonniers, avec des transitions
entre les saisons coincidant avec la migration des cerfs, et la sélection de I’habitat variait selon
les états d’occupation de I'espace chez les loups du continent et leurs proies. Les loups et les
orignaux des iles ne modifiaient pas leurs états d’occupation de l'espace de maniere
saisonniere, et leur sélection d’habitat différait de celle des populations du continent. La mise-
bas n’a pas eu d’influence manifeste sur 'occupation saisonnicre de I'espace. Nos résultats
suggerent que la saisonnalité écologique est modérée par la migration et liée aux interactions
inter- et intra-guilde via les dynamiques d’occupation saisonniere de I'espace. Ces conclusions
approfondissent la compréhension de la saisonnalité écologique au niveau de la communauté
et soulignent 'importance des décisions de gestion multi-espéces.

Mots-clés : Saisonnalité écologique, orignal, Prédateur-proie, Sélection des ressources, Cerf
de Virginie
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INTRODUCTION

La bande de Grand Portage des Chippewas du lac Supérieur est une nation souveraine du
peuple Anishinaabe, reconnue par le gouvernement fédéral, dont le territoire est la réserve
indienne de Grand Portage, dans le Minnesota, aux Etats-Unis (Gichi Onigaming). Les
membres de la bande exercent leurs droits d’usufruit en matiére de souveraineté alimentaire
par le biais de la chasse, de la péche et de la cueillette de subsistance sur I'ensemble du
territoire cédé en 1854 (Thompson 2020). Le patc national de IIle Royale, dans le Michigan,
aux Etats-Unis (Minong), est un bien culturel traditionnel de la bande de Grand Portage.
L’orignal (mooz ; Ales alees) et le cerf de Virginie (waawaashkeshi ; Odocoilens virginianus)
constituent les principales especes de subsistance du peuple Anishinaabe sur le territoire cédé
de 1854. Les loups gris (ma'iingan ; Canis lupus) sont apparentés au peuple Anishinaabe et
jouent un réle important dans leur approche de la gestion responsable de I’écosysteme
(Gilbert et al. 2022). La bande de Grand Portage mene des recherches sur les relations
prédateurs-proies afin d’améliorer sa compréhension de la santé de I’écosysteme, ce qui a
constitué le contexte de la présente étude.

La saisonnalité écologique repose sur I’écologie animale et est influencée par des facteurs
biotiques (par exemple, la disponibilité du fourrage, les cycles de reproduction) et abiotiques
(par exemple, les conditions météorologiques), par opposition aux saisons dérivées du
calendrier et de durée fixe, telles que les solstices, ou aux saisons déterminées a I'aide d’une
seule variable, comme le moment de la migration (Basille et al. 2013). Définis dans le contexte
de la saisonnalité écologique, les états d’utilisation de I'espace saisonniers sont des périodes
identifiées par l'utilisation de l'espace au niveau de la population (c’est-a-dire les
déplacements et la sélection des ressources) résultant de réponses spécifiques a chaque espece
face a I’évolution des conditions biotiques et abiotiques.

Dans le cadre de la théorie prédateur-proie (Lack 1954 ; Werner et Hall 1974 ; Mitchell et
Lima 2002), les prédateurs devraient modifier leurs états d’utilisation de I'espace au fil des
saisons écologiques, en fonction des changements observés au sein des communautés de
proies résultant de la disponibilité saisonniere des ressources alimentaires et des migrations
(Furey et al. 2018). Par exemple, les lions (Panthera leo) ont montré des changements
saisonniers dans leur utilisation de I'espace entre la saison des pluies et la saison seche,
correspondant a la concentration spatiale des proies autour des points d’eau saisonniers
(Schooler et al. 2022). Une meilleure compréhension des saisons écologiques peut
approfondir la théorie de Iécologie des communautés et affiner la collecte et 'analyse des
données dans le contexte du comportement animal (Basille et al. 2013).

La sélection de I’habitat, composante importante de 'utilisation de ’espace, est influencée
par des compromis cotts-bénéfices visant a maximiser la valeur sélective (Mayor et al. 2009).
Pour les proies, la sélection optimale de I'habitat dépend de la maximisation de I'apport
nutritionnel et de la minimisation du risque de prédation (Brown et al. 1999), tandis que les
prédateurs doivent s’adapter a la sélection de I’habitat de leurs proies dans ’espace et dans le
temps (Mitchell et Lima 2002). Les adaptations des prédateurs peuvent donc correspondre a
la variabilité saisonniére de la disponibilité des proies (c’est-a-dire 'abondance relative et la
vulnérabilité des especes de proies) (Lack 1954 ; Werner et Hall 1974 ; Tschanz et al. 2007).
Les loutres d’Eurasie (Lutra lutra), par exemple, sont passées d’une consommation plus
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importante d’amphibiens a une consommation plus importante d’anguilles (Anguilla anguilla)
entre avril et mai, ce qui correspond a la migration printanicre des amphibiens loin de leurs
sites de reproduction aquatiques et a la migration printaniére des anguilles juvéniles vers les
estuaires (Moorhouse-Gann et al. 2020).

Bien que l'utilisation optimale de ’espace chez les prédateurs soit principalement déterminée
par la consommation de proies, la reproduction influence également cette utilisation. Les
baleines a fanons (parvordre Mysticeti) migraient pour échapper a la prédation saisonniere des
orques (Orcinus orca) sur leurs baleineaux (Corkeron et Connor 1999). Les grands dauphins
males (Tursiops aduncus) choisissaient des bancs au large riches en proies, sauf lorsque les
femelles entraient en cestrus ; les dauphins males se rabattaient alors sur des habitats abrités
utilisés par les femelles, renongant ainsi a une plus grande abondance de proies (O’Brien et
al. 2020). Les femelles du lion de mer de Steller (Eumetopias jubatas) (Sinclair et Zeppelin 2002)
et du puma (Puma concolor) (Smereka et al. 2020) ont choisi des habitats réduisant la prédation
sur leurs petits dépendants plutot que des habitats présentant des concentrations de proies
plus élevées, renoncant ainsi a des rencontres avec des proies. Ces changements dans
Iutilisation de I'espace suggerent un équilibre nécessaire entre la consommation alimentaire
et la reproduction sexuée, qui devrait intrinsequement influencer la saisonnalité écologique.

L’utilisation de 'espace par le loup gris est également influencée par la disponibilité des proies
et la reproduction. Lorsque les proies principales des loups sont migratrices, ceux-ci
modifient leur utilisation de 'espace pour s’adapter a la répartition de ces proies.

Les loups migraient entre leurs aires d’hivernage et d’été en suivant les migrations des
caribous (Rangifer tarandus) (Walton et al. 2001) et s’alignaient sur la sélection d’habitat en
fonction de laltitude pratiquée par les orignaux et les caribous, liée a la profondeur de la
neige et a la disponibilité du fourrage (Anderson 2014). En revanche, les loups chassant le
cerf a queue noire non migrateur (Odocoilens hemionus sitkensis) ne modifiaient pas leur
utilisation de I'espace de manicre saisonnicre (Roffler et al. 2018). Les loups alternent
également entre leurs proies selon les saisons et leur disponibilité ; ils consomment par
exemple davantage de castors (Castor canadensis) et de caribous en été, lorsque ces especes
sont plus vulnérables (Latham et al. 2013). La reproduction influence également lutilisation
de Pespace par les loups ; ceux-ci concentrent leurs déplacements autour des sites de mise
bas apres la mise-bas (Benson et al. 2015 ; Roffler et Gregovich 2018).

Nous avons examiné les états saisonniers d’utilisation de I’espace par les loups gris dans deux
systemes environnementaux similaires présentant des communautés de proies disparates
(Fig. 1) afin d’apporter un éclairage sur le concept de saisonnalité écologique. Dans notre
systeme d’étude continental, les deux tiers des cerfs effectuent une migration synchrone
au printemps (avril) vers leurs aires de répartition estivales situées au nord de la réserve
indienne de Grand Portage, puis une migration asynchrone a I’automne (octobre-
novembre) pour regagner leurs aires de répartition hivernales (Wehr et al. 2024/0). Le tiers
restant des cerfs conserve un seul territoire tout au long de I'année, au sein ou a proximité de
la Réserve Indienne de Grand Portage (Wehr et al. 2024%). Les orignaux du continent
adoptent des stratégies de déplacement saisonnier nomades (55%), sédentaires (35%) et
migratoires (10%) (Wehr et al. 20244). Les loups du continent changent de proie, mais ne
modifient pas leur aire de répartition, en réponse a la migration saisonniere des cerfs (Wehr
et al. 20240), les cerfs subissant une mortalité accrue pendant la migration d’automne due
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aux loups (Wehr et al. 20244). Dans notre zone d’étude insulaire, les cerfs sont absents (Wehr
et al. 2023) et les orignaux sont considérés comme non migrateurs, bien qu’ils présentent
certaines variations saisonnicres quant aux parties de Ille ou ils sont le plus souvent observés
(Stephens et Peterson 1984 ; Tischler et al. 2022). Nous avons prédit que les modifications
saisonnieres de lutilisation de l'espace par les loups coincideraient avec la migration
saisonniere des cerfs sur le continent en raison de la variation de la disponibilité des proies,
mais resteraient globalement inchangées sur lile ou les proies principales sont non
migratrices. Nous avons également prédit que l'utilisation de 'espace par les loups serait
limitée par la fidélité au site de mise-bas pendant I’élevage des louveteaux, en tant que réponse
nécessaire a la mise-bas, mais qu’elle refléterait par ailleurs les habitats utilisés pour une
recherche optimale de nourriture parmi les proies principales.

MATERIEL et METHODES

Zone d'étude

Nous avons mené notre étude sur le territoire de la Réserve Indienne de Grand Portage
(47,9614° N, 89,7594° O) et aux abords de celle-ci, ainsi que dans le parc national d'Isle
Royale (47,9959° N, 88,9093° O) (Fig. 1). La zone d’étude de Grand Portage couvrait environ
1 200 km?, comprenant les zones continentales situées a moins de 30 km de la Réserve
Indienne de Grand Portage (c’est-a-dire les zones situées dans I'aire de migration de 'espéce
¢tudiée [Wehr et al. 2024/)), y compris des parties de ’Ontario, au Canada, au nord, et des
terres fédérales, d'Etat et privées des Etats-Unis 4 Pouest. Cette zone d’étude continentale se
caractérise par des crétes escarpées et de larges vallées, avec des altitudes comprises entre
183 et 674 m au-dessus du niveau de la mer (USGS 2020). La zone continentale comprend
44% de forét mixte, 17% de forét de feuillus, 11% de forét de coniféres, 9% de zones
arbustives, 7% de zones humides et 5% d’eaux libres, le reste étant composé d’autres types
d’habitats représentant chacun moins de 5% (CCRS et al. 2020). Les températures
quotidiennes moyennes entre 2009 et 2019 variaient entre des minimales de -17,8 + 3,5°C
(moyenne T écart-type) en janvier et des maximales de 23,3 £ 1,7°C en juillet, avec des
précipitations annuelles de 83,8 = 11,7 cm et des chutes de neige annuelles de 150,2 = 80,8
cm (NOAA 2024). Les loups de la Réserve Indienne de Grand Portage comprenaient trois
meutes ainsi que des loups sans affiliation a une meute (Wehr 2023). L’orignal, le cerf de
Virginie et le castor constituent les principales proies des loups gris dans cette région
(Chenaux-Ibrahim 2015). La chasse au loup était légale en Ontario pendant la durée de notre
¢tude, mais elle ne I’était au Minnesota qu’entre 2012 et 2014. Le cerf de Virginie et 'orignal
étaient chassés dans 'ensemble de 'Ontario et du Minnesota, mais aprés 2012, seuls les

membres des communautés autochtones étaient autorisés a chasser I'orignal au Minnesota.

Archipel d’environ 534 km? comptant plus de 450 iles, le parc national de I'Tle Royale est une
réserve mondiale de biosphére de I'Organisation des Nations unies pour Iéducation, la
science et la culture (UNESCO), située au nord-ouest du lac Supérieur, a environ 22 km des
cotes du Minnesota et de I'Ontario. Cette zone d’étude insulaire présente des altitudes
comprises entre 183 et 429 m au-dessus du niveau de la mer, avec un relief rocheux, des
crétes paralleles escarpées et des zones de basse altitude abritant des lacs intérieurs (USGS
2020). La couverture végétale du parc national de I'Isle Royale se compose a 49% de foréts
mixtes, 2 23% de zones humides, a2 9% de foréts de feuillus, a 8% de foréts de coniféres et a
8% d’eaux libres, le reste étant constitué d’autres types d’habitats représentant chacun moins
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de 5% (CCRS et al. 2020). Entre 2009 et 2019, le parc national de I'Isle Royale a enregistré
des températures minimales quotidiennes moyennes de -13,4 + 3,1°C en janvier et des
températures maximales quotidiennes moyennes de 24,2 £ 1,8°C en juillet NOAA 2024).
La population de loups du parc national de I'Isle Royale comptait 1 a 2 meutes, et jusqu’a la
moitié de ’ensemble des loups n’étaient affiliés a aucune meute (Hoy et al. 2019 ; Romanski
et al. 2020). L’orignal est le seul ongulé présent sur I'lle et constitue la principale proie des
loups gris, avec le castor (Sovie et al. 2023 ; Wehr et al. 2023). Aucun orignal ni loup n’a été

chassé dans le parc national de I'fle Royale.
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Fig. 1. Zone d'étude comprenant |'écosystéme continental situé sur et a proximité de la Réserve Indienne
de Grand Portage, dans le Minnesota (Etats-Unis), ainsi que |'écosystéeme insulaire du parc national de I'lsle
Royale, dans le Michigan (Etats-Unis). Les données relatives & la couverture terrestre proviennent de la carte
de la couverture terrestre de I'Amérique du Nord a |'échelle de 30 m établie par la Commission de
coopération environnementale (CCRS et al. 2020)

Collecte des données

Les données relatives au continent ont été fournies par le département de biologie et
d’environnement de la bande de Grand Portage des Chippewas du lac Supérieur. Chaque
année, des loups gris du continent (depuis 2008), des orignaux (depuis 2010) et des cerfs de
Virginie (depuis 2016) ont été capturés dans la Réserve Indienne de Grand Portage. Tous les
protocoles de capture et de manipulation ont été approuvés par le Conseil tribal de la bande
de Grand Portage des Chippewas du lac Supérieur, ainsi que par le comité institutionnel de
protection et dutilisation des animaux (IACUC) de luniversité d’Etat du Michigan
(PROTO202200266) et par 'TACUC du College des sciences environnementales et
forestiéres de Puniversité d’Etat de New York (210702). Les loups ont été capturés a I'aide
de picges a machoires (vérifiés quotidiennement), mis sous sédation a ’aide de kétamine (7,5
mg/kg) et de xylazine (1,5 mg/kg), puis équipés de colliers GPS (Oliveira-Santos et al. 2021).
Les loups capturés ont généralement été sous sédation pendant moins de 30 minutes.
Pendant la sédation, ils ont été examinés afin de détecter d’éventuelles blessures, mais seules

des 1ésions mineures ont été observées (par exemple, un gonflement des pattes capturées).

Des ours noirs juvéniles (Ursus americanns) ont été capturés a de rares occasions dans des
pieges a machoires destinés aux loups. Les protocoles de manipulation des ours suivaient les
recherches en cours menées par la bande Grand Pottage des Chippewas du lac Supérieur (par
exemple, Moore et al. 2024) et étaient intégrés dans les protocoles appropriés de 'TACUC.
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Les orignaux ont été capturés par tir de fléchettes depuis des hélicopteres, avec sédation par
fléchettes intramusculaires contenant du thiafentanil (10 mg) et de la xylazine (30 mg) (Ienello
et al. 2025). Les orignhaux capturés ont été équipés de colliers GPS et ont fait 'objet d’une
évaluation physique de leur état corporel ainsi que de prélevements d’échantillons, qui ont
montré des effets négatifs minimes liés au processus de capture (Ienello et al. 2025). Les cerfs
de Virginie ont été capturés a laide de picges a trefle appatés au mais (vérifiés
quotidiennement) et équipés de colliers GPS (Oliveira-Santos et al. 2021). Les cerfs n’étaient
pas mis sous sédation tant que les protocoles de manipulation pouvaient étre menés a bien
en toute sécurité et étaient généralement manipulés pendant moins de 5 minutes. Si
nécessaire, les cerfs ¢taient mis sous sédation a I'aide de chlorhydrate de kétamine (3,5 a 7,5
mg/kg) et de xylazine (1 2 3 mg/kg) (Oliverra-Santos et al. 2021).

Notre acces aux données collectées sur Ille Royale a été approuvé par le Service des parcs
nationaux (autorisation : ISRO-2018-SCI-0026). Toutes les opérations de capture et de
manipulation des animaux effectuées sur I'lle Royale ont été menées conformément aux
protocoles et réglementations applicables du Service des parcs nationaux et de la bande de
Grand Portage des Chippewas du lac Supérieur. De septembre 2018 a septembre 2019, 19
loups ont été capturés dans les habitats cotiers et insulaires du bassin versant du lac Supérieur
(Romanski et al. 2020). Les loups capturés ont été examinés par un vétérinaire spécialisé dans
la faune sauvage, équipés de colliers GPS, puis transférés vers le parc national de I'ile Royale
ou deux loups étaient déja présents (Orning et al. 2020 ; Romanski et al. 2020). Cing autres
loups nés sur I'lle ont été capturés a 'aide de pieges a machoires en mai 2021, selon les mémes
protocoles que ceux appliqués a Grand Portage. Des orignaux de Ille Royale ont été capturés
en février 2019 et mars 2020 par tir de fléchettes depuis les airs, selon les mémes protocoles

que ceux appliqués a Grand Portage.

Nous avons utilisé les données de suivi GPS recueillies sur les individus capturés, depuis les
premicres captures en 2008 jusqu’au 31 décembre 2021. Les colliers GPS comprenaient des
modeles adaptés a chaque espece, fabriqués par Vectronic Aerospace (Berlin, Allemagne). La
plupart des données des colliers ont été obtenues par satellite lorsque les colliers étaient
actifs ; les données restantes ont été téléchargées a partir des colliers lors de leur récupération.
Les intervalles minimaux de relocalisation des colliers des loups gris et des cerfs de Virginie
étaient de 3,25 a 4,5h (en fonction de la durée de vie prévue des colliers), et ceux des colliers
des orignaux étaient de 0,25 a 4h (en fonction de la période de I'année). Nous avons exclu
les données de localisation recueillies dans les sept jours suivant la capture (y compris le
transfert) ou la mortalité, afin de tenir compte des déplacements liés a la capture et, dans
certains cas, de notre incapacité a déterminer les dates exactes de mortalité (Northrup et al.
2014).

Nous avons inclus toutes les données de colliers disponibles provenant de I'ile Rovale apres
les événements de translocation, car I'instabilité résultant des conflits intraspécifiques était de
courte durée et des comportements territoriaux étaient observés entre les individus au sein
de cette petite population (Hoy et al. 2019 ; Romanski et al. 2020).

Nous avons généré des rasters représentant la couverture végétale, exposition, la pente et la
distance par rapport au lac Supérieur, aux routes (continent uniquement) et aux sentiers (ile
uniquement) a 'aide d’ArcGIS Pro (v3.0.3, Esri, Redlands, Californie, Etats—Unis). Nous
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avons utilisé la carte de couverture végétale de ’Amérique du Nord a une résolution de 30
m de la Commission de coopération environnementale (CCRS et al. 2020). Pour nos analyses,
nous avons regroupé Iagriculture et les prairies dans la catégorie des zones arbustives, car
ces trois catégories étaient souvent confondues entre elles et représentaient moins de 2% de
la couverture du sol. Nous avons déduit I'exposition et la pente a partir des modéles
numériques d’élévation de I'United States Geological Survey (USGS) a une seconde d’arc
(résolution d’environ 30 m) (USGS 2020). Nous avons utilisé 'outil de distance euclidienne
pour calculer la distance la plus proche entre chaque cellule de 30 m et le lac Supérieur, telle
que définie par le littoral numérique de DI'Administration nationale océanique et
atmosphérique (NOAA) (NOAA 2000), jusqu’aux routes délimitées par le Bureau du
recensement des Etats-Unis ou le réseau routier de 'Ontario (USCB 2021 ; OMNRF 2022),
ainsi qu’aux sentiers a I'aide d’une base de données du Service des parcs nationaux. La
distance par rapport au lac Supérieur a été utilisée comme covariable dans nos modeles afin
de prendre en compte l'utilisation des habitats riverains comme refuge face a la prédation
dans les deux systemes étudiés (Stephens et Peterson 1984 ; Wehr et al. 2024Db), et les
distances par rapport aux routes et aux sentiers ont été utilisées de maniére similaire pour
tenir compte d’un refuge ou d’un piége potentiel pour les prédateurs dans le contexte des
effets de « bouclier humain » et des déplacements des loups (Berger 2007 ; Darlington et al.
2022).

Nous avons obtenu les données météorologiques a partir de outil « Climate Data Online »
de l]a NOAA sous forme de moyenne quotidienne des données enregistrées par les stations
météorologiques du comté de Cook, dans le Minnesota (Etats-Unis), entre 2008 et 2021
(NOAA 2024). Nous avons calculé la variation quotidienne moyenne des degrés-jours de
croissance (AGDD) a partir des températures quotidiennes moyennes en appliquant une
correction latitudinale (van Wijk et al. 2012). Dans notre zone d’étude, cela a donné lieu a un

seuil de croissance des plantes d’environ 1°C.

Saisonnalité écologique

Nous avons déterminé la présence et le calendrier des états d’utilisation saisonnic¢re de
I’espace pour chaque population a I'aide d’analyses de regroupement dans R (v4.2.1) en
utilisant les packages clusterSim et fpc (Basille et al. 2013 ; Hennig 2020 ; Walesiak et Dudek
2021 ; R Core Team 2025). Les analyses par grappes regroupent des points de données
présentant des caractéristiques similaires et peuvent étre appliquées a n’importe quel vecteur
décrivant un objet d’étude (Frades et Matthiesen 2010). Nous avons mené ces analyses a
partir de données couvrant I'ensemble de 'année et n’avons pas limité les grappes a des
périodes spécifiques. Nous avons rééchantillonné les positions des colliers a des intervalles
de relocalisation de 12 + 2h afin de réduire les biais résultant de la variation des intervalles
de relocalisation entre les individus et selon les saisons, a 'aide du package amt (Signer et al.
2019).

Nous avons calculé la longueur de pas et 'angle de virage pour chaque position du collier
GPS. La longueur de pas correspondait a la distance entre la position précédente et la
position actuelle, et 'angle de virage était 'angle formé par les positions précédente, actuelle

et suivante.
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Nous avons extrait les valeurs des covariables du paysage pour chaque position, puis calculé
la moyenne quotidienne de la population pour chaque covariable a partir de toutes les
positions disponibles pour chaque jour ordinal, afin de générer des groupes au niveau de la
population plutét qu’au niveau individuel. Nous avons évalué la normalité des moyennes
quotidiennes a l'aide de graphiques quantile-quantile et effectué des transformations par
racine carrée ou par centrage et mise a ’échelle si nécessaire (Fox 2015 ; Kassambra 2023).
Nous avons vérifié la multicolinéarité des moyennes quotidiennes des covariables du paysage
a l'aide du coeflicient de corrélation produit-moment de Pearson (7), considéré comme
significatif lorsque |t = 0,70 (Dormann et al. 2013). Ces étapes ont permis d’obtenir une
matrice des moyennes quotidiennes d’utilisation de l'espace pour chaque population,
composée des déplacements individuels et de I'utilisation de Ihabitat (ci-apres, « matrice
d’utilisation quotidienne de I'espace »).

Nous avons utilisé les matrices d’utilisation quotidienne de I’espace pour mener nos analyses
de regroupement. Nous avons d’abord généré des modeles d’identification heuristique des
variables bruitées (HINoV) a I'aide du package clusterSim afin de déterminer les indicateurs
d’utilisation de I’espace a inclure ou a exclure (Carmone et al. Jr 1999 ; Walesiak et Dudek
2021). Le processus HINoV évalue quelles variables contiennent peu d’informations sur le
regroupement, afin de pouvoir les supprimer et réduire ainsi le risque d’obtenir des résultats
trompeurs (Carmone Jr et al. 1999).

Nous avons utilisé une analyse de variance a un facteur pour identifier les variables dont les
distributions différaient (ot < 0,05) et avons supprimé ces variables (Carmone Jr et al. 1999).
Nous avons déterminé le nombre de grappes (£) a prendre en compte a I'aide de la méthode
du « coude » (elbow) du package factoextra (Kassambra et Mundt 2020) et de la méthode de
la silhouette via une programmation manuelle (de Amorim et Hennig 2015). Les méthodes
« elbow » et « silhouette » permettent de déterminer visuellement la valeur de £ (de Amorim
et Hennig 2015 ; Kassambra et Mundt 2020).

Nous avons utilisé des analyses de regroupement par la méthode des k-moyennes pour
déterminer Iaffectation des jours a des grappes dans nos matrices d’utilisation quotidienne
de I'espace. Notre processus par la méthode des k-moyennes a affecté chaque jour a une
grappe en minimisant la distance quadratique moyenne entre le vecteur d’utilisation de
Iespace de chaque jour et le centre des & grappes. Nous avons réalisé notre analyse de
regroupement a I'aide du package fpe avec 5 000 réplications bootstrap pour chacune des dix
graines de nombres aléatoires pour la plage de valeurs de k (Hennig 2020). Afin d’améliorer
la robustesse de I'inférence, si les clusters issus de 'une des dix graines s’avéraient instables
selon l'indice de similarité de Jaccard (y < 0,75), nous considérions que la formation de
clusters n’était pas possible (Hennig 2007). Si les dix grappes étaient toutes stables, nous
avons attribué les valeurs de grappe de la premicre graine a chaque jour et transposé les
affectations quotidiennes aux grappes sous forme de mode d’une fenétre glissante de 5 jours
centrée sur chaque jour ordinal (Basille et al. 2013). Nous avons calculé les dates de transition
entre les états d’utilisation saisonniere de I'espace (c’est-a-dire les grappes) comme étant la
date moyenne entre huit jours consécutifs d’affectations de grappes se produisant dans une
nouvelle catégorie, chronologiquement et en ordre chronologique inverse, arrondie au jour
le plus proche. Nous avons utilisé cette approche pour pallier les biais de sélection résultant
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des fenétres glissantes et pour prendre en compte les attributions quotidiennes de clusters se
produisant en dehors des états finaux d’utilisation de I'espace saisonniers attribués (Basille et
al. 2013). A Paide des dates attribuées et des matrices d’utilisation quotidienne de Pespace,
nous avons appliqué des analyses en composantes principales afin d’identifier les différences
entre les clusters (Frades et Matthiesen 2010).

Sélection des ressources

Afin d’évaluer de maniére plus robuste l'occupation de lespace au cours des états
d’occupation saisonniers, nous avons utilisé I'estimation de densité par noyau autocorrélée
pondérée (WAKDE) pour les fonctions de sélection des ressources pondérées (wRSF) afin
de caractériser I'utilisation de I’habitat pour chaque population au sein de chaque état
d’occupation saisonnier délimité par les analyses de regroupement (Alston et al. 2022).
L’utilisation de la méthode wAKDE permet de prendre en compte 'autocorrélation spatiale
et temporelle lors de Iestimation des domaines de vie, tandis que I'utilisation des wRSF
permet de tenir compte de I'ajustement du modele entre les individus pour générer des
estimations au niveau de la population (Alston et al. 2022). Cette approche hiérarchique tient
compte de la pseudo-réplication entre les individus et génére généralement des intervalles de
confiance plus larges que d’autres RSF, ce qui produit des résultats plus robustes (Alston et
al. 2022). A ce titre, nous nous sommes appuyés sur nos wRSF pour évaluer la sélection de
I’habitat au sein des états d’occupation de espace plutot que sur les chargements des analyses
en composantes principales estimés dans le cadre des analyses par grappes.

Nous avons normalisé les intervalles de relocalisation entre les populations et les saisons en
rééchantillonnant les données des colliers des orignaux a des intervalles de 4 heures a I'aide
du package padr (Theon 2022). Nous avons utilisé des intervalles de relocalisation plus courts
que pour nos analyses de grappes, car Papproche hiérarchique permettait d’obtenir une
résolution accrue sans induire de biais (Alston et al. 2022). Nous avons segmenté les données
de localisation par population, individu, état d’utilisation de I’espace saisonnier et année, ce
qui a donné lieu a des états dutilisation de lespace individuels comme unités
d’échantillonnage. Si un individu était suivi dans le méme état d’utilisation de 'espace
saisonnier sur plusieurs années, nous avons considéré ces états d’utilisation de l'espace
individuels séparément afin de maximiser la taille de notre échantillon et de tenir compte de
la variabilité interannuelle. Nous avons exclu les données de localisation collectées moins de
deux semaines avant ou aprés une date de transition afin de tenir compte des affectations
quotidiennes a des grappes se produisant en dehors des états d’utilisation de I'espace
saisonniers attribués (Basille et al. 2013). Nous avons exclu les états d’utilisation de ’espace
individuels comportant moins de 50 localisations, ce qui correspond approximativement au
temps de surveillance nécessaire aux loups gris pour traverser plusieurs fois leur domaine
vital, déterminé visuellement a I’aide de variogrammes du package ¢z (Fleming et Calabrese
2023).

Pour chaque état d’occupation de I'espace par individu, nous avons généré deux distributions
d’utilisation WAKDE (UD ; 50% et 95%) a l'aide du package ctmm (Alston et al. 2022 ;
Fleming et Calabrese 2023). Nous avons ajusté des modeles RSF intégrés avec des poids
corrigés de lautocorrélation (c’est-a-dire des WRSF) afin d’estimer la vraisemblance

logarithmique de 'utilisation sous la forme d’un processus de points de Poisson continu pour
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chaque état d’utilisation de I'espace par individu aux niveaux du cceur de l'aire de vie (UD a
50%) et de I'aire de vie compléte (UD a 95%) (Alston et al. 2022 ; Fleming et Calabrese 2023).

Nous avons utilisé des variables paysageres (a savoir la couverture du sol [avec les eaux libres
comme catégorie de référence], I'exposition [transformée par cosinus pour représenter
Porientation nord], la pente, la distance au lac Supérieur, les routes [sur le continent
uniquement] et les sentiers [sur les iles uniquement]) comme prédicteurs, sans interactions.
Les eaux libres ont été utilisées comme catégorie de référence car leur utilisation limitée par
toutes les espéces, toutes saisons confondues, assurait une stabilité entre les états
d’occupation de l'espace par les individus. Pour estimer les modéles au niveau de la
population, nous avons pondéré les parametres de sélection des ressources de chaque état
d’occupation de I'espace par individu en fonction de leur critére d’information d’Akaike pour
les petits échantillons, puis nous avons calculé la moyenne arithmétique des parameétres issus
de tous les modeles d’état d’occupation de I'espace pour une population donnée (Alston et
al. 2022 ; Fleming et Calabrese 2023). Cette approche est similaire a celles utilisées dans les
méta-analyses et tient compte de 'importance des pentes spécifiques a chaque individu
(Viechtbauer 2010 ; Muff et al. 2020 ; Gill et al. 2023). Nous avons considéré les variables
continues comme statistiquement significatives si les intervalles de confiance a 95 % ne
chevauchaient pas zéro.

RESULTATS

Nous avons analysé cinq populations : les loups gris du continent (35 670 positions GPS au
total), les loups des iles (32 044 positions), les orignaux du continent (2 179 502 positions),
les orignaux des iles (959 498 positions) et les cerfs a queue blanche du continent (139 634
positions). Parmi les 45 loups du continent (26 femelles [58%] ; médiane = 623 localisations
par individu, intervalle = 7 a 2 721 localisations par individu), six se sont dispersés hors de la
zone d’étude et ont été exclus des analyses. Parmi les 24 loups des iles (10 femelles [42%] ;
médiane = 1 415, intervalle = 29 a 3 137), un loup s’est dispersé vers le continent en dehors
de la zone d’étude et n’a pas été pris en compte dans I'analyse. Les 135 orignaux du continent
(99 femelles [73%] : médiane = 2 541, intervalle = 6 a 16 042) et les 44 orignaux des iles (38
femelles [86%] : médiane = 15 545, intervalle = 516 a 50 058) sont tous restés dans la zone
d’étude. Deux des 74 cerfs (52 femelles [70%)] ; médiane = 1 363 ; intervalle = 6-8 497) se
sont éloignés de la zone d’étude et ont été exclus des analyses.

Les trois populations continentales ont formé des groupes d’états d’occupation de I’espace
saisonniers stables (Fig. 2), contrairement aux loups gris et aux orignaux des iles. Les loups
continentaux ont présenté des groupes d’états d’occupation de I'espace saisonniers pendant
I’été (du 10 avril au 7 novembre) et Phiver (du 8 novembre au 9 avril) ; les deux premiéres
composantes principales ont expliqué 30,6% de la variation entre les saisons (Iig. 3 ; Tableau
1). Les orignaux du continent ont formé deux groupes d’utilisation de I’espace, donnant lieu
a quatre états d’utilisation saisonniere de I'espace : ’'été (du 7 mai au 17 octobre), ’hiver (du
18 octobre au 10 mars), la transition printaniere (du 11 mars au 13 avril) et la transition pré-
parturition (du 14 avril au 6 mai) ; les deux premicres composantes principales représentaient
36,4% de la variation. Les cerfs de Virginie du continent présentaient des états d’occupation
de Pespace saisonniers d’été (24 avril-18 novembre) et d’hiver (19 novembre-23 avril) ; les

deux premicres composantes principales expliquaient 41,2% de la variation entre les groupes.
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Les transitions de l’hiver au printemps ou a I'été pour les populations continentales
coincidaient avec la migration et la mise bas des cerfs a queue blanche (Fig. 2), ainsi qu’avec
le verdissement et la fonte des neiges — ’AGDD et la profondeur de neige présentaient une
corrélation négative (t = —33,33, p < 0,01). La transition du loup gris de I’été a I’hiver s’est
produite 20 jours apres celle de I'orignal et 12 jours avant celle du cerf. La transition du loup
de I’hiver vers I’été s’est produite 14 jours avant celle du cerf. En raison des deux saisons de
transition supplémentaires au printemps, les transitions de 'orignal de I’hiver vers I'été étaient
décalées par rapport a celles des loups et des cerfs, mais englobaient les transitions
saisonnieres de ces derniers. Les transitions des cerfs entre les saisons se produisaient vers la
fin de leurs migrations saisonnicres.

Gray wolves

White-tailed deer

Change in growing degree days

Jan 01 Mar 01 May 01 Jul 01 Sep 01 Nov 01
Julian date

Fig. 2. Evolution saisonniére des états d’occupation de l'espace chez les loups gris (Canis lupus), les
orignaux (Alces alces) et les cerfs de Virginie (Odocoileus virginianus) sur la Réserve Indienne de Grand
Portage et a proximité, dans le Minnesota (Etats-Unis), 2010-2021. La ligne orange représente le
débourrement, exprimé en variation quotidienne moyenne des degrés-jours de croissance (AGDD). Les
états d'occupation saisonniére de I'espace sont I'hiver (bleu, flocon de neige), I'été (vert, soleil), la transition
printaniere (gris, fleur) et la transition pré-parturition (jaune, fleur). Les lignes pointillées noires représentent
les dates médianes annuelles de mise bas pour chaque espéce ; les lignes diagonales noires représentent
les périodes de migration printaniére et automnale des cerfs. Les états d’occupation de 'espace saisonniers
ne sont pas indiqués pour les loups et les orignaux de I'fle Royale, dans le parc national de Ille Royale,
dans le Michigan, aux Etats-Unis, entre 2018 et 2021, car ces états ne variaient pas au fil des saisons

Les états d’occupation de P'espace sur le continent se caractérisaient par une sélection des
ressources spécifique a chaque espéce et a chaque saison. Les loups gris du continent (40
« étés-loups », 35 « hivers-loups ») privilégiaient les zones humides, les zones arbustives et les
foréts de feuillus en été, et les versants exposés au sud en hiver, au niveau de leur domaine
vital (Fig. 4). Les variables du paysage ne permettaient pas de prédire la sélection des
ressources dans les aires de répartition centrales, et les longueurs de pas ne variaient pas entre
les différents états d’occupation de espace. Les orignaux du continent (263 « orignaux-étés »,
228 « orignaux-hivers » ; les changements observés au printemps et avant la mise-bas n’ont
pas été analysés en raison du nombre insuffisant de localisations disponibles pour ’analyse)
privilégiaient les pentes plus douces dans leurs aires de répartition centrales tout au long de
I'année ainsi que dans leurs aires de répartition estivales. Au sein de leurs aires de répartition
hivernales principales, les orignaux du continent privilégiaient les zones arbustives, les
emplacements plus proches des routes, plus éloignés du lac Supérieur et les pentes exposées
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au sud, et présentaient des longueurs de pas plus courtes. Les cerfs de Virginie du continent
(90 cerfs-étés, 100 cerfs-hivers) privilégiaient les zones arbustives dans leurs aires de
répartition principales estivales et les foréts de feuillus dans leurs aires de répartition
estivales ; les cerfs privilégiaient les pentes plus raides dans leurs aires de répartition
hivernales et présentaient des longueurs de pas plus courtes. Les variables du paysage ne
permettaient pas de prédire la sélection des ressources par les cerfs dans leurs aires de
répartition hivernales principales.

Gray wolves
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Fig. 3. Représentation bidimensionnelle de la variation quotidienne de I'occupation de I'espace selon les
états saisonniers d'occupation de |'espace chez les loups gris (Canis lupus), les orignaux (Alces alces) et les
cerfs de Virginie (Odocoileus virginianus) vivant sur la Réserve Indienne de Grand Portage, dans le
Minnesota, et a proximité de celle-ci, aux Etats-Unis. 2010-2021. Les points représentent |'utilisation de
I'espace au niveau de la population pour chaque date ordonnée, et les polygones ombrés représentent
I'utilisation de |'espace au niveau de la population pour toutes les dates ordonnées composant un état
d'utilisation de l'espace. Les pourcentages de variation des composantes décrits sont indiqués entre
parenthéses. Les charges des composantes sont présentées dans le Tableau 1. Les variations saisonniéres
de l'utilisation de |'espace ne sont pas fournies pour les loups et les orignaux de I'lle Royale, dans le parc
national de I'lle Royale, dans le Michigan (Etats-Unis), pour la période 2018-2021, car les états d'utilisation
de |'espace ne variaient pas selon les saisons
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Les loups gris et les orignaux des fles ne formaient pas de groupes stables d’états
d’occupation de I'espace selon les saisons, ce qui indique que 'occupation de 'espace ne
variait pas de maniere saisonnicre au sein de ces populations. Les loups des iles (27 années-
loup) ne privilégiaient aucune ressource spécifique au niveau de leur aire de répartition, mais
privilégiaient les pentes exposées au sud et les foréts de coniferes, tout en évitant les foréts
de feuillus au sein de leurs aires de répartition principales (Fig. 4). Les orignaux de I'lle (86
années-orignal) privilégiaient les pentes exposées au sud, les zones arbustives et les foréts de
coniferes, tout en évitant les zones humides et les foréts mixtes au niveau de leur domaine
vital. Au sein de leurs aires de répartition principales, les orignaux de I'lle privilégiaient les
pentes exposées au sud et évitaient les foréts de feuillus.

Tableau 1 : Coefficients de charge issus de I'analyse en composantes principales décrivant la variation de
I'utilisation quotidienne de I'espace selon les états d'utilisation saisonniers chez les loups gris (Canis lupus),
les orignaux (Alces alces) et les cerfs de Virginie (Odocoileus virginianus) vivant sur la réserve indienne de
Grand Portage et a proximité, dans le Minnesota (Etats-Unis), entre 2010 et 2021. Les coefficients de charge
représentent la direction et l'intensité de l'influence d'une covariable sur les états d'occupation de |'espace
dans deux dimensions (composante 1, composante 2). Les différences entre les états d'occupation
saisonniers de |'espace ont été le mieux décrites par les composantes 1 et 2 combinées pour les loups, et
par la composante 1 seule pour les orignaux ou les cerfs (Fig. 3)

Covariate Gray wolves Moose White-tailed deer
Component 1 Component 2 Component 1 Component 2 Component 1 Com-
(16.7%) (13.8%) (21.5%) (14.9%) (28.2%) ponent
2
(13.0%)
Step-length 0.143 0.160 0304 0.348 0.452 -
Tuming angle - - -0.287 -0.131 - -0.254
Aspect 0.400 0317 0276 -0.136 0.298 -
Slope -0.508 - -0.361 0432 -0.116 -0.410
Distance to Lake Superior 0.226 0.462 -0.140 -0.516 0.493 -
Distance to roads - - 0.304 -0.275 0.251 -0.425
Coniferous forest -0.366 -0.248 0236 0.385 -0.468 0.125
Deciduous forest 0.231 -0.424 - 0.211 0.321 0.224
Mixed forest -0.326 0.587 -0.243 - - -0.571
Shrubland 0.108 - -0.428 -0.192 0.226 -
Wetland 0.441 -0.212 0.457 0.285 - 0414

DISCUSSION

Conformément au concept de saisonnalité écologique et a notre prédiction
correspondante, les loups gris ont modifié leur utilisation de 'espace de maniére saisonniere
sur le continent, ou leurs proies principales étaient migratrices (a savoir le cerf de Virginie),
mais pas sur Ille, ou leurs proies principales étaient non migratrices (c’est-a-dire 'orignal).
Des études antérieures avaient mis en évidence des réactions similaires chez les loups gris
face a des proies migratrices ou non migratrices, mais n’avaient pas établi de comparaison
avec des zones voisines ou les proies adoptaient d’autres stratégies de déplacement (Walton
et al. 2001 ; Anderson 2014 ; Roffler et al. 2018). L’adaptation des prédateurs a la migration
de leurs proies s’observe chez de nombreux taxons. Les hyenes tachetées (Crocuta crocuta) ont
montré des changements dans leur utilisation de I'espace lors de la poursuite de plusieurs
especes de proies migratrices (Trinkel et al. 2004), et les déplacements de 'ours grizzli (Ursus
arctos) coincidaient avec les migrations du saumon (Oncorhynchus spp.) (Glenn et Miller 1980).
Cependant, les réactions de ces deux especes n’ont pas été testées dans des systemes
comportant des proies non migratrices.

A Pinstar de la réaction du loup gris a I'utilisation de espace par ses proies, nous avons
constaté que les loups du continent et des iles choisissaient des habitats également privilégiés
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par leurs proies. En été, les loups du continent privilégiaient les zones humides, les zones
arbustives et les foréts de feuillus — habitats également choisis par P'orignal et le cerf de
Virginie pour leur recherche de nourriture (Tremblay et al. 2005 ; Street et al., 2016) — et les
versants exposés au sud en hiver — qui offrent un meilleur fourrage hivernal et sont
généralement plus chauds avec des niveaux de neige réduits (Pearson et al., 1995 ; Zweifel-
Schielly et al., 2009).
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Fig. 4. Moyenne de |'effet avec intervalles de confiance a 95% pour les variables prédictives utilisées dans
les fonctions de sélection des ressources pondérées pour les loups gris (Canis lupus), les orignaux (Alces
alces) et les cerfs de Virginie (Odocoileus virginianus) du continent, sur la Réserve Indienne de Grand
Portage et a proximité, dans le Minnesota, aux Etats-Unis, de 2010 & 2021, ainsi que pour les loups et les
orignaux de |'fle Royale, dans le parc national de I'Tle Royale, dans le Michigan, aux Etats-Unis, de 2018 a
2021. La colonne du panneau de gauche représente la couverture du sol en tant que variable catégorielle,
les eaux libres constituant la catégorie de référence. La colonne du panneau de droite représente les
variables prédictives continues suivantes : |'exposition (les valeurs négatives correspondent au sud), la
pente, la distance par rapport a la route la plus proche (continent uniquement) ou au sentier le plus proche
(ile uniquement), et la distance par rapport au lac Supérieur. Les variables prédictives continues ont été
considérées comme significatives si leurs intervalles de confiance ne chevauchaient pas zéro. Les trois
premiéeres lignes du panneau illustrent la sélection saisonniére, tandis que la derniére ligne du panneau
illustre la sélection annuelle

Les loups de Ille ne montraient pas de préférence en maticre de ressources au sein de leurs
domaines vitaux, ce qui refléte une utilisation similaire de I'espace disponible ; ils
privilégiaient toutefois les versants exposés au sud et les foréts de coniferes au sein de leurs
domaines vitaux centraux, habitats offrant un meilleur fourrage pour les orignaux tout au
long de I'année (Stephens et Peterson 1984 ; Zweifel-Schielly et al. 2009). Notre analyse ne
porte toutefois pas sur la qualité des habitats en termes de succes ou de risque de prédation
(Sih 1998 ; Hebblewhite et al. 2005).
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Nous avons constaté des résultats mitigés concernant notre hypothese selon laquelle la
mise bas influencerait I'utilisation de 'espace chez les loups gris. Les loups du continent ont
modifié leur mode d’utilisation de espace immédiatement avant la mise-bas, contrairement
aux loups des iles. Les loups du continent ont conservé des schémas d’utilisation de I'espace
similaires pendant plus de 6 mois apres la mise-bas et n’ont pas présenté de contraintes de
déplacement pendant la période de mise-bas. Ailleurs, les loups ont modifié leur utilisation
de l'espace et des ressources a plusieurs reprises pendant les périodes de mise-bas et de
rassemblement, en réduisant leurs déplacements et en choisissant des pentes plus douces
(Ciucci et Mech 1992 ; Basille et al. 2013 ; Benson et al. 2015). Contrairement a ces études,
nous avons utilisé des saisons définies par les animaux avec des seuils plus longs (c’est-a-dire
des seuils de transition saisonnié¢re de 8 jours, supérieurs aux fenétres de déplacement de 5
jours).

Confirmant nos prédictions, les orignaux du continent, mais pas ceux de lile, ont présenté
une variation saisonnic¢re dans lutilisation de I'espace, ce qui suggere que lutilisation de
Pespace modifiée par la migration s’étend a d’autres espéces du méme niveau trophique. A
Pappui de notre interprétation, les cerfs, les orignaux et les castors constituent les proies
principales des loups dans nos systemes d’étude (Chenaux-Ibrahim 2015 ; Sovie et al. 2023),
et bien que la disponibilité des castors diminue en hiver en raison du gel saisonnier (Latham
et al. 2013), nous n’avons pas observé de changements saisonniers dans l'utilisation de
I’espace chez les populations insulaires en I’absence de cerfs. De plus, les loups présentaient
un chevauchement spatial plus important avec les orignaux en été, aprés la migration
printanicre des cerfs (Wehr et al. 20245), et la prédation des loups sur les orignaux et les cerfs
correspondait a leur disponibilité (Barber-Meyer et Mech 2010).

L’utilisation de I'espace par les orignaux et les cerfs de Virginie semblait refléter les besoins
saisonniers spécifiques a chaque espece en matiere de nourriture et de couvert. Les orignaux
du continent privilégiaient en été les pentes plus douces proches de I'eau, nécessaires pour
le refuge thermique, les zones de fuite et le ravitaillement (Stephens et Peterson 1984 ;
McCann et al. 2016 ; Street et al. 20106), et en hiver, les zones arbustives et les abords des
routes, comme cela a été observé ailleurs (Ball et Dahlgren 2002 ; Street et al. 2016). Les cerfs
privilégient les zones arbustives et les foréts de feuillus en été, ainsi que les pentes plus raides
en hiver, propices a 'alimentation et a la mobilité (Pearson et al. 1995 ; Tremblay et al. 2005 ;
Zweifel-Schielly et al. 2009). Bien qu’inchangée d’une saison a lautre, la sélection des
ressources par les orignaux insulaires peut également s’expliquer par les besoins en fourrage
et en abri. L'abroutissement des orignaux insulaires differe de celui des orignaux continentaux
en raison d'un surpaturage historique (Krefting 1974 ; Petz Giguere et al. 2024).
Contrairement aux orignaux continentaux, les orignaux insulaires privilégient les foréts de
coniferes et évitent les zones humides et les foréts de feuillus, ce qui pourrait pourtant
sembler logique (Stephens et Peterson 1984 ; Petz Giguere et al. 2024). Une disponibilité
réduite en fourrage pourrait inciter les orignaux a privilégier les coniféres, car ceux-ci leur
offrent un abri, une plus grande mobilité et un fourrage moins apprécié pendant I'hiver
(Balsom et al. 1990).

Au-dela de nos prévisions, nos résultats pourraient apporter un éclairage supplémentaire sur
la saisonnalité écologique et la compétition apparente entre les orignaux et les cerfs de
Virginie. A linstar des loups gris, les orignaux du continent ont modifié leurs schémas

Webhr et al. 2026 15 Traduction Deepl & RP — 23/07/2026



d’occupation de 'espace parallélement a la migration des cerfs de Virginie. Ce changement
pourrait s’expliquer par le fait que "occupation de espace par les proies est influencée par la
dynamique des communautés prédateurs-proies via la compétition apparente, comme cela a
déja été observé dans les systémes orignal-cerf (Holt 1977 ; Forbes et Theberge 1996 ;
Barber-Meyer et Mech 2016). A Pappui de cette conclusion, les loups du continent ont accru
leur chevauchement spatial avec les orignaux pendant ’été, lorsque les cerfs étaient moins
abondants apres la migration printanicre (Wehr et al. 20244), ce qui pourrait entrainer une
réponse spatiale de la part des orignaux, comme cela a été suggéré pour les orignaux
coexistant avec des caribous migrateurs (Anderson 2014).

Cette hypothese mérite d’étre approfondie, car nous n’avons pas pu trouver d’exemples
documentés de concurrence apparente induite par la migration modifiant I'utilisation de
Pespace. Satterfield et al. (2020) ont émis ’hypothese que larrivée saisonniere d’insectes
migrateurs pourrait modifier le comportement des insectes sédentaires lorsque les prédateurs
se tournent vers la consommation des especes migratrices abondantes, mais n’ont fourni
aucun exemple. D’autres scénarios viennent étayer cette possibilité ; par exemple, le risque
de prédation des orignaux était plus élevé en hiver, lorsque les caribous migraient vers des
altitudes plus élevées (Seip 1992), mais aucune réaction au niveau de lutilisation de I'espace
n’a été signalée. I’absence de changements dans 'utilisation de 'espace par les orignaux dans
notre systeme insulaire corrobore également I'hypothése d’une concurrence apparente
induite par la migration. Cependant, ’'absence de changements dans I'utilisation de I’espace
par les orignaux pourrait résulter d’'une dynamique prédateur-proie plus simple, car les
orignaux insulaires ne subissent pas la pression de prédation sur les nouveau-nés exercée par
les ours noirs, les coyotes (Canis latrans) ou les lynx roux (Lynx rufus) (Sih 1998 ; Kautz et al.
2019 ; Wehr et al. 2023) ou du fait que la forte densité des orignaux insulaires accroit la
concurrence intraspécifique pour les ressources par rapport aux orignaux du continent
(Messier 1994 ; Romanski et al. 2020).

En résumé, nous avons observé des différences dans les modes d’occupation saisonniere de
Iespace entre les populations de prédateurs et de proies vivant dans des écosystemes
présentant des communautés de mammiféres différentes mais des caractéristiques par ailleurs
similaires. Les loups gris et les orignaux du continent ont montré des modifications
saisonnieres de leur occupation de I'espace concomitantes a la migration du cerf de Virginie,
tandis que les loups et les orignaux insulaires, allopatriques par rapport aux cerfs, n’en ont
pas présenté. Nos résultats suggerent une adaptation plastique aux dynamiques
communautaires spécifiques a chaque site a tous les niveaux trophiques (Roffler et al. 2021),
ce qui vient étayer le concept de saisonnalité écologique (Basille et al. 2013). Nos analyses
de la saisonnalité écologique se sont limitées a I'utilisation de I'espace ; de futures études
pourraient prendre en compte des comportements, tels que la recherche d’un partenaire ou
le régime alimentaire, afin d’affiner les estimations temporelles des saisons écologiques. Nos
résultats corroborent également plusieurs aspects de la théorie prédateur-proie, notamment
Phypothése des proies alternatives (Lack 1954). De plus, nous avons observé une réponse
intraguilde de T'orignal a la migration des cerfs, ce qui pourrait suggérer une concurrence
apparente entre ces especes (Holt 1977 ; Barber-Meyer et Mech 2016) et justifie des études
aupres d’autres taxons.
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