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Résumé

Alors que les loups recolonisent leur aire de répartition historique a travers ’Europe, les
ongulés sont a nouveau confrontés a la prédation — mais dans des paysages profondément
modifiés par Iactivité humaine. Cette évolution souléve des questions cruciales quant a leur
capacité a adopter des comportements d’adaptation face aux prédateurs. A laide d’un
dispositif quasi-expérimental de pieges photographiques, nous avons examiné les réponses
des ongulés en mati¢re d’activité diurne et nocturne dans le contexte de la recolonisation en
cours des loups dans le sud-est des Alpes. Le cerf élaphe a montré une diurnalité estivale
plus marquée sur les sites ou la présence du loup remontait a plus longtemps (augmentation
de 7% en moyenne sur cing ans) et une nocturnalité progressivement réduite au fur et a
mesure que établissement local du loup progressait (diminution de 5% par an en moyenne),
ce qui a également accru le chevauchement d’activité avec les humains. Cet « effet de
protection diurne » disparaissait lorsque la chasse humaine avait lieu. Les chevreuils et les
chamois des Alpes n’ont pas présenté de changements significatifs de leur activité diurne
et nocturne en relation avec les loups, bien que les deux espéces aient réagi aux perturbations
humaines : les chevreuils ont adapté leur activité a la chasse (18% de diurnité en moins, en
moyenne) et les chamois ont réduit leur diurnité dans les zones de forte fréquentation
humaine (jusqu’a 38% de différence de diurnité entre les zones non perturbées et les zones
fortement perturbées). Le cerf élaphe était lui aussi moins diurne (jusqu’a 27% de différence)
et plus nocturne (jusqu’a 37% de différence) dans ces zones fortement perturbées, ainsi qu’a
proximité des établissements humains (jusqu’a 42% de différence de diurnalité entre les zones
isolées et les villages). Nos résultats montrent que le retour du loup peut induire des
changements détectables dans Iactivité diurne et nocturne des grands herbivores sur des
échelles de temps relativement courtes, mais que ces réponses dépendent de la biologie de
I’espece et de sa plasticité comportementale. Il est important de noter que les risques liés a
Pactivité humaine et les perturbations peuvent contrebalancer ou I'emporter sur ces
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ajustements comportementaux, modifiant potentiellement les effets sur I’écosysteme du
retour des grands carnivores.

Mots-clés : comportement anti-prédateur, activité diurne et nocturne, perturbation
humaine, effet de « bouclier humain », chasse, recolonisation par le loup

INTRODUCTION

Les grands carnivores réapparaissent dans leurs aires de répartition historiques a travers
I'Europe (Chapron et al. 2014) et '’Amérique du Nord (Gompper et al. 2015), plusieurs
décennies, voire plusieurs siecles apres leur disparition locale due a I'activité humaine (Estes
et al. 2011). La théorie classique prédateur-proie (Sih 1980, Lima et Dill 1990) postule que
le risque de prédation peut induire des réponses antiprédatrices chez leurs proies (Curio 1993,
Caro et Girling 2005), lesquelles peuvent également se manifester dans le contexte de la
recolonisation par les prédateurs. Cependant, dans les paysages fortement anthropisés, la
mesure dans laquelle les grands carnivores peuvent exercer leurs fonctions écologiques reste
remise en question (Dorresteijn et al. 2015), car les pressions anthropiques affectent non
seulement fortement le comportement des grands herbivores et des grands carnivores, mais
elles interferent également avec les interactions prédateur-proie (Kuijper et al. 2015, Wilson
et al. 2020). En effet, en tant que « superprédateurs » (Darimont et al. 2015, Suraci et al.
2019), les humains peuvent déclencher de forts comportements anti-prédateurs chez les
mammiferes (Potratz et al. 2024), en particulier lorsque les perturbations humaines (Frid et
Dill 2002) s’accompagnent d’activités 1étales (Ciuti et al. 2012, Courbin et al. 2022).

Ces comportements induits par Phomme comprennent I’évitement spatial (Corradini et al.
2024), 1a perturbation des déplacements (Tucker et al. 2018, Doherty et al. 2021) et une
nocturnité accrue (Gaynor et al. 2018). Au sein des communautés écologiques, ces influences
bilatérales peuvent créer des interactions tripartites complexes entre les humains, les
prédateurs et les proies. D’une part, un nombre croissant de publications indique que les
humains ont un impact plus important sur les especes proies, que ce soit par le biais de
changements comportementaux (Proffitt et al. 2009, Ciuti et al. 2012, Clinchy et al. 2016,
Proudman et al. 2021, van Beeck Calkoen et al. 2022) ou de leur physiologie (Zbyryt et al.
2018). Dans certains cas, les chasseurs humains peuvent méme faciliter la prédation naturelle
lorsque le fait d’éviter les chasseurs augmente I'exposition des proies aux prédateurs (Gehr
et al. 2018), ou augmenter les taux de mortalité chez les prédateurs en suscitant la peur, ce
qui les pousse a abandonner plus rapidement les carcasses (Smith et al. 2015). D’un autre
cOté, les proies peuvent préférer la présence humaine a celle des prédateurs naturels lorsque
le risque de mortalité associé aux humains est plus faible, créant ainsi un « effet de bouclier
humain » (Berger 2007), qui peut étre spatial (Leighton et al. 2010, Muhly et al. 2011),
temporel (Van Scoyoc et al. 2023, Bassing et al. 2024) ou spatio-temporel (Lamichhane et al.
2023).

Lorsque les grands carnivores sont absents pendant de longues périodes sur une vaste zone
géographique, les proies peuvent devenir moins sensibles a ces prédateurs, et donc moins
enclines a adopter des comportements anti-prédateurs efficaces (Lati et al. 2009). Au cours
d’une recolonisation naturelle, les proies peuvent étre particuliecrement vulnérables lors des
premicres rencontres avec les prédateurs (Berger 1999). Par exemple, le succes de chasse des
ours bruns (Ursus arctos) et des loups gris (Canis lupus) en phase de recolonisation sur les élans
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(Alees alces) était plus élevé a la lisiere de leur front de recolonisation qu’au centre de leur aire
de répartition (Berger et al. 2001) ou dans les zones de présence continue (Sand et al. 2000),
respectivement. D'autre part, la capacité des especes proies a détecter et a reconnaitre les
prédateurs, peut persister tout au long de leur absence (Coss 1999, Blumstein 2006, Carthey
et Banks 2016) ; par exemple, dans des conditions expérimentales, le cerf a queue noire
(Odocoilens hemionus sitkensis) (Chamaillé-Jammes et al. 2014), le daim (Dama dama) (Sahlén et
al. 20106) et le cerf du Pere David (Elaphurus davidianus) (Li et al. 2011) ont réagi a des signaux
olfactifs, auditifs ou visuels émis par leurs prédateurs avec lesquels ils ont coévolué, malgré
des absences s’étendant de plusieurs décennies a plusieurs siecles. Cependant, la reprise des
comportements adaptatifs anti-prédateurs peut elle-méme nécessiter une sélection s’étalant
sur plusieurs générations de proies (Flecker 1992) et/ou un réapprentissage individuel tout
au long de la vie (Berger et al. 2001, Laundré et al. 2001, Mao et al. 2005). Ce dernier cas peut
se produire chez des espéces présentant une grande flexibilité et une grande plasticité
comportementale, comme on 'observe chez les especes généralistes ou celles qui ont évolué
dans des environnements hautement imprévisibles (Gabriel et al. 2005, Sih et al. 2011).

La modification de P’activité diurne pourrait constituer une premiére réponse plastique a
une nouvelle menace. Avant méme de modifier le choix de I’habitat, le fait d’éviter les
prédateurs a certains moments de la journée peut réduire efficacement les probabilités de
rencontre sans limiter 'accés a des habitats favorables (mais risqués ; Lima et Dill 1990,
Brown et al. 1999). Les ajustements diurnes visant a éviter les humains et les prédateurs
naturels sont courants chez les différents taxons de mammiferes (Fenn et Macdonald 1995,
Cunningham et al. 2019), les changements d’activité diurne vers la nocturnalité étant
particuliecrement répandus pour éviter a la fois les perturbations humaines (Gaynor et al.
2018, Burton et al. 2024, Smith et al. 2024) et la létalit¢é humaine (Kilgo et al. 1998,
Sénnichsen et al. 2013, Oriol-Cotterill et al. 2015, Patten et al. 2019, Frey et al. 2022). Des
recherches antérieures ont montré que les grands herbivores exposés simultanément a un
risque mortel lié a Pactivité humaine et a celle de grands carnivores nocturnes ou
crépusculaires sont confrontés a un compromis d’exposition diurne-nocturne, car ces deux
facteurs influencent 'activité diurne des proies, avec une prédominance marquée des effets
liés a I'activité humaine (Crosmary et al. 2012, Bonnot et al. 2020). Cependant, la dynamique
de ces interactions tripartites complexes reste peu étudiée, en particulier lors de la
recolonisation naturelle des prédateurs, ou la naiveté initiale des proies peut susciter des
réactions extrémes face aux prédateurs nouvellement arrivés. Le moment et la dynamique de
ces modifications comportementales dans les paysages anthropiques sont en effet difficiles a
évaluer, car cela nécessite idéalement des protocoles d’étude expérimentaux ou quasi-
expérimentaux (Butsic et al. 2017, Montgomery et al. 2019, Peacor et al. 2022) qui tiennent
explicitement compte de P'activité et de la présence humaines (Kuijper et al. 2016, Fardell et
al. 2021).

Nous avons étudié trois ongulés sympatriques présentant des écologies contrastées : le cerf
élaphe (Cervus elaphus, 70-200 kg), le chevreuil (Capreolus capreolus, 18-28 kg) et le chamois des
Alpes (Rupicapra rupicapra, 25-45 kg ; Mustoni et al. 2002). Le cerf élaphe est un animal
grégaire a régime mixte, le chevreuil a tendance a étre plus solitaire et a privilégier les plantes
concentrées, tandis que le chamois est un animal grégaire, spécialiste des milieux montagneux
et a régime mixte, adapté aux terrains accidentés de haute altitude (environ 1 500 a 2 500
m) (von Elsner-Shack 1985, Hofmann 1989). Dans les Alpes, les cerfs élaphes et les
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chevreuils effectuent souvent une migration altitudinale partielle entre les prairies alpines
estivales et les vallées hivernales (Cagnacci et al. 2011, 2024), tandis que les chamois peuvent
se déplacer de manicre saisonniére entre les prairies d’altitude et les pentes d’hivernage plus
basses, exposées au sud (Corlatti et al. 2021, 2022). Ces trois especes sont des espéces

chassables et constituent des proies confirmées du loup dans la zone d’étude (Ferretti, non

publié).
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Figure 1. Plan d'étude quasi-expérimental du suivi par pieges photographiques le long du front de
recolonisation du loup dans le sud-est des Alpes, en ltalie. Répartition du loup a I'échelle européenne (A)
et alpine (B) pour la période 2017-2022/23 (Kaczensky et al. 2024) ; les présences permanentes,
occasionnelles et indéfinies (c'est-a-dire dont la présence est établie mais dont le statut n'est pas clair) sont
indiquées respectivement en bleu foncé, jaune foncé et gris ; les cadres rouges indiquent la région alpine
(A) et I'emplacement des zones d'étude au sein de celle-ci (B). Quatre zones d'étude (C) représentent un
gradient temporel depuis la premiére reproduction des loups ; les nuances de rouge indiquent I'année de
la premiére reproduction des loups (de droite a gauche : 1a) Haute vallée du Non (2017) ; 1b) vallée de
Bresimo (2019) ; 2) vallée de Peio (2021) ; 3) col du Tonale (2019) ; et 4) Valfurva (2025)). Le vert clair indique
I'étendue du parc national du Stelvio

Ici, nous avons tiré parti de la recolonisation naturelle en cours du loup gris dans les Alpes
(Groff et al. 2019, présent dans notre zone d’étude depuis 2017) (Fig. 1A-B), pres de 150 ans
apres son extinction dans cette région (Ramponi 1923, 1928, Comincini 2002, Calabrese
2015). Nous avons mis au point une étude a ’échelle de la communauté dans le cadre d’'un
protocole quasi-expérimental afin d’examiner la répartition de l'activité diurne et nocturne
du cerf élaphe, du chevreuil et du chamois des Alpes en réponse a des menaces simultanées
provenant des loups et des humains, le long d’un gradient temporel de recolonisation récente
par les loups (Fig. 2). A I’aide de piéges photographiques placés sur quatre sites d’étude le
long de ce gradient, nous avons émis I’hypothese suivante : (H1) en I'absence de chasseurs
humains, une exposition accrue des proies aux loups entraine un décalage de 'activité diurne
et nocturne des ongulés, réduisant lactivité nocturne et augmentant lactivité diurne
(hypothése de «leffet de protection diurne »), mais que (H2) en présence a la fois de
chasseurs humains (diurnes) et de loups (nocturnes), l'activité diurne des ongulés est plus
fortement influencée par la chasse humaine que par la présence des loups, ce qui entraine
une diminution globale de la diurnalité (Fig. 2). Compte tenu des capacités perceptives et
cognitives des ongulés (Caicoya et al. 2021, Ranc et al. 2021, Schaffer et al. 2024), nous nous
attendions a ce que le changement d’activité diurne en réponse a la recolonisation par les
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loups soit détectable en moins d’une décennie de recolonisation progressive et qu’il persiste
dans le temps, sur la base de la perception directe du risque (Fraker 2009) et de la mémoire
de travail (Bracis et al. 2018).

Nous avons également émis ’hypothese (H3) que les traits spécifiques a chaque espéce
détermineraient Pampleur des réponses diurnes a des sources de risque nouvelles et multiples,
les généralistes en mati¢re d’habitat (cerf élaphe et chevreuil) — caractérisés par une grande
plasticité comportementale — réagissant plus fortement que le chamois Alpin, spécialiste des
milieux de montagne (Gabriel et al. 2005, Sih et al. 2011 ; Fig. 2).
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Figure 2. Représentation schématique du cadre général de la conception et de I'analyse de notre étude
par pieges photographiques, incluant les résultats attendus pour chaque hypothése (H1 a H3), concernant
les réactions des ongulés face aux gradients de recolonisation par les loups et a la chasse. H1
recolonisation par les loups mesurée en termes d'espace-temps entre les sites et de temps-temps au sein
des sites (nuances de rouge ; 2022 par rapport a 2023) ; H2 : gradient de risque étal entre les sites (nuances
de gris ; a la fois en 2022 et en 2023) ; H3 : réactions attendues chez les espéces d'ongulés généralistes
(lignes continues, formes pleines) et spécialisées (lignes pointillées, formes rayées)

MATERIEL et METHODES

Sites d'étude et protocole d'étude quasi-expérimental

La zone d'étude était située dans les Alpes Italiennes, plus précisément dans les régions de
Lombardie et du Trentin-Haut-Adige/Sudtirol, et comprenait le parc national du Stelvio
(catégorie 1I de I'UICN). Ce terrain montagneux accidenté (900 a 3 905 m d’altitude) se
caractérise par des alpages aux altitudes élevées et des foréts de coniferes entrecoupées de
prairies exploitées aux altitudes plus basses. La communauté des grands ongulés comprend
des herbivores tels que le cerf élaphe, le chevreuil et le chamois, dont les populations se sont
rétablies apres un goulot d’étranglement survenu apres la Seconde Guerre mondiale, et ont
notamment augmenté depuis les années 1950 (Passoni et al. 2024). Tirant parti du
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rétablissement naturel en cours des loups dans les Alpes (Groff et al. 2019), nous avons congu
une étude quasi-expérimentale (Fig. 1) — en utilisant une approche non aléatoire mais
structurée pour analyser les changements dans le temps et 'espace (Butsic et al. 2017, Siegel
et Dee 2025) sur quatre sites d’étude (superficie totale de 355,5 km ; moyenne de 88,9 km?
[intervalle : 69,75-112,5]) au sein d’un seul écosystéme continu, choisis pour leurs
caractéristiques paysageres similaires et la présence d’ongulés (Corlatti et al. 2019, Cagnacci
et al. 2024, Cagnacci et Nicoloso 2025, Vanderlocht et al. 20254). Les sites couvraient un
gradient temporel de recolonisation par les loups, avec des couples de loups reproducteurs
établis en 2017, 2019, 2021 et 2025 (Fig. 1, informations complémentaires). Comme I’étude
a été répétée pendant deux années consécutives (2022 et 2023), notre plan d’étude quasi-
expérimental intégrait une substitution « espace-temps » (entre les sites) et une composante
« temps-temps » au sein des sites (Fig. 2). La chasse est limitée aux zones situées en dehors
du parc national du Stelvio (créé en 1935 ; Fig. 1, 2) et a la saison de chasse légale (en vigueur
depuis la seconde moitié du XX siecle, voir les informations complémentaires).

Piégeage photographique standardisé

La zone d’étude a été divisée en 158 mailles (de 1,5 X 1,5 km chacune), regroupées en quatre
sites, avec un pi¢ge photographique placé au hasard dans chaque maille (Fig. 1). Nous avons
suivi un protocole standardisé afin de maximiser ’homogénéité des taux et des portées de
détection (hauteur de 50 cm, orientation nord, sans appat ; voir les informations
complémentaires pour plus de détails). De mai a octobre 2022-2023, les caméras a détection
de mouvement ont fonctionné avec des délais d’inactivité minimaux (1 a 5 s, selon le modele).
Des controles réguliers sur le terrain ont été effectués pour remplacer les piles et les cartes
SD.

Chaque fichier multimédia issu d’un pi¢ge photographique a été annoté a 'aide du logiciel
Timelapse (https://timelapse.ucalgary.ca ; Greenberg et al. 2019), ce qui a permis d’obtenir
un ensemble de données répertoriant toutes les especes observées par emplacement de piege
photographique et par horodatage.

Evénements indépendants de capture d’ongulés

Afin de regrouper les événements consécutifs de capture d’animaux en événements
indépendants, nous avons appliqué une approche par maximum de vraisemblance basée sur
les données pour déterminer des seuils de temps d’indépendance spécifiques a chaque espéce
(cerf élaphe, chevreuil, chamois).

Plus précisément, nous avons utilisé le critere de fin de série (Luque et Guinet 2007), en
ajustant un mélange de deux processus de Poisson aux intervalles de temps entre les
observations des caméras, en supposant un processus « rapide » pour les images déclenchées
de maniere rapprochée et non indépendantes, et un processus « lent » pour les événements
véritablement indépendants sur le site du piége photographique (informations
complémentaires). Nous avons défini le « critere de délai d’indépendance » comme la durée
minimale la plus probable nécessaire pour distinguer deux événements indépendants
enregistrés par les pieges photographiques, en limitant globalement ’espace de recherche
entre 1 minute et 12 heures afin d’éviter tout biais et de faciliter les calculs, a 'aide du package
R « diveMove » (Luque 2024).
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Cette approche nous a permis de garantir I'indépendance des données dans I'analyse
statistique, tout en restant sensible aux différentes caractéristiques biologiques des especes
(par exemple, la sociabilité, la vitesse de déplacement et la fréquence de récurrence).

Modélisation de I’activité diurne-nocturne

Notre objectif était d’étudier lactivité diurne-nocturne des ongulés en réponse a la
recolonisation et a la chasse par les loups, sans prendre spécifiquement en compte lactivité
totale en soi. A ce titre, nous avons utilisé des régressions logistiques multinomiales pour
estimer les probabilités qu’un événement de piégeage indépendant donné soit diurne ou
nocturne par rapport a une activité crépusculaire (la crépuscularité étant considérée comme
la référence ; Georgi et Schréder 1983, Pachlatko et Nievergelt 1985, Pagon et al. 2013,
Ensing et al. 2014), en fonction du risque lié aux loups et/ou aux chasseurs, ainsi que d’autres
variables de controle.

En tenant compte des variations des heures de lever et de coucher du soleil au cours de
I'année, chaque événement capturé par les picges photographiques a été classé comme
crépusculaire (intervalles de 2 heures centrés autour du coucher et du lever du soleil), diurne
(de 1 heure apres le lever du soleil a 1 heure avant le coucher du soleil) et nocturne (de 1
heure apres le coucher du soleil a 1 heure avant le lever du soleil) a 'aide du package R
« suncale » (Thieurmel et Elmarhraoui 2022).

Effet de la recolonisation progressive par les loups (H1 et H3)

Tout d’abord, nous avons étudié les effets de la recolonisation par les loups sur Pactivité
diurne des ongulés au fil du temps au printemps (mai-juin) et en été (juillet-aout). Afin
d’obtenir un indicateur biologiquement significatif de 'exposition progressive et cumulative
des proies aux loups, nous avons utilisé 'année de la premiére reproduction des loups comme
point de référence dans le processus de recolonisation. Cet événement a été détecté de
maniere fiable dans toute la zone d’étude, indépendamment de Peffort de surveillance, et
marque un établissement territorial stable ainsi qu’une augmentation du taux de prédation
(Sand et al. 2008). Nous reconnaissons également que des loups peuvent étre présents avant
la reproduction, par exemple des individus de passage ou des couples non reproducteurs
(Akesson et al. 2022). Les ongulés pouvant réagir tout au long de ces étapes, nous avons
exprimé le temps sous forme de variable continue, la valeur 0 correspondant a la premicre
reproduction et les valeurs négatives indiquant les années antérieures a ce jalon (de —3 a +6
ans ; Iig. 1). La premicre reproduction a été déterminée a I'aide d’un suivi opportuniste
continu par pieges photographiques et d’un suivi génétique (Marucco et al. 2022, Groff et al.
2024).

Pour chaque espece (cerf élaphe, chevreuil et chamois), nous avons modélisé la probabilité
relative qu'un événement de capture soit diurne ou nocturne par rapport a crépusculaire
(package R « mclogit » ; Elff 2022) en fonction du temps écoulé depuis la premiere
reproduction du loup (H1), tout en tenant compte des interactions possibles avec la saison
et en controlant la densité du couvert arboré (Agence européenne pour I'environnement
2012), la pente (Tarquini et al. 2023), la distance minimale par rapport aux établissements
humains (Marsoner et al. 2023) et I'indice d’activité en extérieur cumulé (Corradini et al.

2021 ; informations complémentaires). Des structures de modecle identiques ont été
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appliquées a chaque espece d’ongulé afin d’identifier les différences spécifiques a chaque
espece (H3).

Afin de tenir compte des facteurs de confusion entre le temps écoulé depuis la premicre
reproduction du loup (TWR), les sites d’étude et les années, nous avons décomposé le TWR
en une moyenne inter-sites (gradient espace-temps) et un écart intra-site (signal temps-
temps). Les chocs annuels communs (par exemple, la variabilité climatique) ont été modélisés
a laide d’effets fixes annuels, tandis que des interceptes aléatoires pour le site et
Iemplacement du piége photographique ont permis de saisir I'hétérogénéité spatiale
résiduelle. Cette stratégie de modélisation (voir le Tableau 1 pour I’équation du mode¢le et les
informations complémentaires pour une description détaillée du modéle) — combinant un
centrage sur la moyenne du groupe et une approche par effets fixes (Mundlak 1978, Van De
Pol et Wright 2009, Wooldridge 2010, Byrnes et Dee 2025) — atténue I'endogénéité du signal
intra-site, améliore linférence concernant les différences inter-sites et, globalement,
contribue a se rapprocher d’une interprétation causale (Dee et al. 2023, Wu et al. 2023, Byrnes
et Dee 2025, Siegel et Dee 2025).

Effet de risques létaux multiples (H2 et H3)

Deuxiémement, nous nous sommes concentrés sur la période de chasse automnale
(septembre-octobre) pour modéliser la probabilité relative qu’un événement de piégeage soit
diurne ou nocturne par opposition a crépusculaire (package R « mclogit » ; ElIff 2022) en
fonction du ou des risques mortels potentiels — a savoir : aucun risque mortel, uniquement
le loup, le loup et la chasse (H2) — en controlant la variabilité de la végétation (densité du
couvert arboré) en tant qu'effet fixe, notre taille d’échantillon étant trop limitée pour une
structure de modele plus complexe. Afin de tenir compte des variations spatiales et
temporelles de base, nous avons ajouté les sites d’étude, les emplacements des pieges
photographiques et les années en tant qu’interceptes aléatoires dans les modéles. Les
variables explicatives continues ont été mises a ’échelle et centrées. Des structures de modéle
identiques ont été appliquées a chaque espece d’ongulé afin d’identifier les différences

spécifiques a chaque espece (H3).

Pour tous les modeéles (H1-3), nous avons vérifié les performances de chaque modele et la
qualité de I'ajustement en calculant le pseudo-R* de Nagelkerke (Nagelkerke 1991) et d’autres
indices de performance (informations complémentaires ; package R « performance » ;
Lidecke et al. 2024). Nous avons vérifié a prioti la corrélation entre les variables (tho < 0,4/ ;

informations complémentaires).

Nous avons testé pour chaque prédicteur s’il améliorait I'ajustement du modele a I'aide de
tests du rapport de vraisemblance y* sur des modeéles imbriqués (x?, Prrt ? Tableaux 1 et 2).
Pour chaque prédicteur améliorant significativement I’'ajustement du modéle (et uniquement
ceux-ci), nous avons rapporté les estimations des parametres spécifiques a chaque niveau
pour chaque catégorie (diurne, nocturne) par rapport a la valeur de référence (crépusculaire)
sous forme de pentes estimées B3 avec leurs erreurs-types, de valeurs p de Wald (pwaa) et de
rapports de cotes avec des intervalles de confiance a 95% (Tableaux 1 et 2). Les probabilités
conditionnelles marginales ont été extraites des résultats du modéle a I'aide du package R
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« emmeans » (Lenth et al. 2024). L’ensemble du traitement des données et des analyses a été

réalisé a I'aide du logiciel R (ver. 4.2.2 ; www.r-project.org).

Tableau 1. Rapports de cotes avec intervalles de confiance a 95% et estimations de B avec erreurs-types
pour 'activité diurne (jour par rapport au crépuscule) et I'activité nocturne (nuit par rapport au crépuscule)
du cerf élaphe, du chevreuil et du chamois des Alpes au printemps et en été, en fonction de la variation
inter-sites et intra-sites du délai écoulé depuis la premiére reproduction du loup (TWR), de la saison de
I'année (référence : printemps), I'année et un ensemble de covariables environnementales. La significativité
globale de chaque prédicteur a été évaluée a 'aide de tests x? du rapport de vraisemblance pour des
modeles imbriqués (x2, prr). Lorsqu’un prédicteur améliorait significativement I'ajustement du modéle (p
< 0,05), les valeurs p de Wald spécifiques au niveau (pwai) pour les catégories par rapport a la référence
sont indiquées. Les effets significatifs (p < 0,05) sont mis en évidence en gras. Les valeurs des tests pour
les termes isolés impliqués dans des interactions significatives ne sont pas indiquées, car leur interprétation
n'a pas de sens prise isolément. Les colonnes situées a I'extréme droite indiquent le nombre de cellules de
la grille dans lesquelles chaque espéce a été observée, le nombre total d'observations et le pseudo-R? de
Nagelkerke (Nagelkerke 1991). La formule des modeles est indiquée dans la premiére ligne du tableau

Dielactivity ~ TWRP™*=" 4 TWR™W# 4 TWR™™= 4+ TWR"™" )« Season + Season + Year + TCD + Slope + distHumSett + dCOI+ 1[site + | gridcell

Day Night Nagelkerke's
Predictors OR [95% CI p+SE Puys OR [95% Cl B+ SE Pusig x Pugr Gridcells  Obs. pseudo-R?
Red deer Cervus elaphus

(Intercept) 0.69[0.42;1.13] -0.37 £0.25 0.143  0.54[0.34;0.88] -0.61+024 0.012 - - 152 7341 0.30
Between-site TWR 1.16 [1.01; 1.33] 0.14 £ 0.07 0.039 0.95[0.84;1.08] -0.05+0.06 0.445 6.58 0.037

(scaled and centred)
X Season (summer)
Within-site TWR 1.21 [1.06; 1.38] 0.19 £ 0.07 - 1.15[1.01; 1.30] 0.14 + 0.06 - 4.27 0.118
(scaled and centred)
X $eason (summer)
Between-site variation 1.19 [0.75; 1.86] 0.17 £0.23 - 1.201[0.77; 1.87] 0.19+0.23 - 6.48 0.166
in time since wolf
recolonisation
(TWREween) (scaled
and centred)
Within-site variation  0.83 [0.64; 1.08] -0.19 +0.13 0.161  0.78[0.62; 0.99] -0.25+0.12 0.041 12.77 0.012
in time since wolf
recolonisation
(TWR™™™) (scaled
and centred)
Season (summer) 0.55[0.48; 0.63] —0.60 £0.07 - 1.53[1.35;1.73] 0.42 + 0.06 - - -
Year (2023) 1.47 10.93; 2.30] 0.38 £0.23 - 1.1710.79; 1.75] 0.16 £0.20 - -4.27 1.000
Tree cover density 1.28 [1.05; 1.56] 0.25 £ 0.10 0.015 0.87[0.73; 1.03] -0.14+0.09 0.112 7.40 0.025
(TCD) (scaled and
centered)
Slope (scaled and 1.04 [0.87; 1.26] 0.04 £ 0.09 - 0.92]0.78;1.08] -0.09+0.08 - 1.30 0.521
centered)
Distance from human 1.45 [1.19; 1.76] 037 £0.10 < 0.001 0.91[0.77;1.08] -0.09 +0.09 0.303 12.21 0.002
settlements
(distHumSett)
(scaled and
centered)
Density cumulated 0.76 [0.63; 0.91] -0.28 + 0.09 0.004  1.22[1.05; 1.40] 0.20 + 0.07 0.007 13.88 < 0.001
outdoor activity
Index (dCOI)
(scaled and
centered)
Roe deer Capreolus capreolus
(Intercept) 1.83[0.88; 3.77] 0.60 +0.37 0.103 0.44[0.26; 0.73] -0.82+0.26 0.001 - - 17z 2,439 0.22
Between-site TWR 1.06 [0.86; 1.31] 0.06 £0.11 - 0.740.55;1.01] -029+0.16 - 5.83 0.054
(scaled and
centered) x Season
(summer)
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Dielactivity ~ TWR™™= 4 TWR"#™ 4 (TWRP=" 4 TWR"#") » Season + Season + Year + TCD + Slope + distHumSett + dCOI+ 1[site + | gridcell

Day Night Nagelkerke's
Predictors OR [95% Cl] p+SE Pwau OR [95% Cl] B+ SE Pusig ¥ Pugr Gridcells  Obs. pseudo-R?
Within-site TWR 0.84[0.68; 1.05] -0.17 £0.11 - 1.020.76; 1.37] 0.02 +0.15 - 3.20 0.202
(scaled and
centered) x season
(summer)
Between-site variation 0.94 [0.44;2.03] -0.06 £0.39 - 1.45 [0.89; 2.38] 0.38 £ 0.25 - 6.65 0.156

in time since wolf
recolonisation
(TWREewsen) (scaled
and centered)
Within-site variation 0.98 [0.74;1.29] -0.02+0.14 - 1.05 [0.73; 1.51] 0.05 +£0.19 - 6.05 0.195
in time since wolf
recolonisation
(TWRE=) (scaled
and centered)
Season (summer) 0.66 [0.54; 0.81] —0.41 £0.11 < 0.001 1.82 [1.37; 2.43] 0.60 £ 0.15 < 0.001 59.29 < 0.001
Year (2023) 1.22 [0.81; 1.82] 0.20 £ 0.21 - 0.76[0.46;1.27] -0.27 £0.26 - 3.54 0171
Tree cover density 1.15[1.00; 1.32] 0.14 £ 0.07 0.054 0.91]0.79; 1.06] -0.09+0.26 0.226 7.87 0.020
(TCD) (scaled and
centered)
Slope (scaled and 1.07 [0.94; 1.23]) 0.07 = 1.00 0313  0.84[0.72; 0.97] -0.18 +0.08 0.019 8.25 0.016
centered)
Distance from human  0.99 [0.85; 1.14]  —0.01 +0.08 - 1.04[0.89;1.21]  0.04 +0.08 - 0.31 0.857
settlements
(distHumSett)
(scaled and
centered)
Density cumulated 0.89 [0.75; 1.06] —0.11 +£0.09 - 1.05 [0.88; 1.25] 0.05 +0.09 - 1.90 0.388
outdoor activity
index (dCOI)
(scaled and
centered)
Alpine chamois Rupicapra rupicapra
(Intercept) 2.77 11.54; 5.01] 1.02 +£0.30 0.001 0.24[0.11; 0.53] -1.42+0.40 < 0.001 - -
Between-site TWR 1.25[0.92; 1.70] 0.22 £ 0.16 - 1.40[0.80; 2.45] 0.34 +£0.28 - -0.78 1.000
(scaled and
centered) x Season
(summer)
Within-site TWR 1.11[0.82; 1.49] 0.1 £0.15 - 0.93[0.54;1.60] -0.07+0.28 - 0.73 0.694
(scaled and
centered) x Season
(summer)
Between-site variation 1.09 [0.70; 1.69] 0.08 +0.023 - 0.740.43;1.26]) -031+027 - 6.72 0.152
in time since wolf
recolonisation
(TWRE«wen) (scaled
and centered)

102 1,085 0.50

Table 1. Continued.

Dielactivity ~ TWRPveen 4 TWRWin . (TWREetwe=n 4 TWRWibin) x Season + Season + Year + TCD + Slope+ distHumSett + dCOI+ 1site + Y gridcell
Day Night Nagelkerke’s

2

Predictors OR [95% ClJ P+ SE Pwaud OR [95% Cl] P+ SE Puaig x Puar Gridcells Obs. pseudo-R?

Within-site variation 1.04 [0.71; 1.52]) 0.04 +0.19 1.22 [0.59; 2.54) 0.20 £ 0.37 - 1.00 0.909
in time since wolf
recolonisation
(TWRE") (scaled
and centered)
Season (summer) 0.94 [0.70; 1.27] -0.06 £0.15 - 1.7611.03; 3.01] 0.57 £0.27 - 5.93 0.431
Year (2023) 0.89 [0.45;1.78] -0.11£0.35 - 0.67[0.20; 2.20] -0.41 £0.61 - 0.35 0.837
Tree cover density 1.16 [0.93; 1.46] 0.15+0.11 - 1.19]0.88; 1.61] 0.17 £ 0.16 - -1.24 1.000
(TCD) (scaled and
centered)
Slope (scaled and 0.92 [0.75;1.12] -0.09 £0.10 - 1.23]0.91; 1.66] 0.21 £0.15 - 3.71 0.157
centered)
Distance from human  0.95 [0.77; 1.17] —0.06 +0.11 - 0.94]0.69; 1.28] -0.06 £0.16 - 0.34 0.843
settlements
(distHumSett)
(scaled and
centered)
Density cumulated 0.77 [0.63; 0.93] —-0.27 +0.10 0.006 1.23[0.96; 1.58] 0.21 +0.13 0.099 11.68 0.003
outdoor activity
index (dCOI)
(scaled and
centered)

RESULTATS

Critere temporel pour déterminer 1'indépendance des événements enregistrés par les
piéges photographiques

Le déploiement des pieges photographiques a permis d'enregistrer 43 906 « jours-caméra »
effectifs, ce qui a donné lieu a un total de 184 649 observations d'ongulés, 507 observations
de loups et 19 638 observations d'humains (a I'exclusion des opérateurs de terrain). Nous
avons estimé que des images consécutives de cerfs élaphes, de chevreuils et de chamois
étalent trés probablement indépendantes si elles étaient séparées par au moins environ 21,
16 et 20 minutes, respectivement (informations complémentaires). Apres avoir regroupé les
images consécutives en événements indépendants sur la base de ce critere temporel
spécifique a chaque espece, nous avons obtenu 11 616 événements indépendants de
détection de cerfs élaphes, 3 658 événements indépendants de détection de chevreuils et 1
487 événements indépendants de détection de chamois sur I’ensemble de la période d’étude.

En automne plus précisément, nous avons obtenu 4 275 événements indépendants de

Vanderlocht Charlotte et al. 2026 10 Traduction Deepl & RP — 19/08/2026



capture de cerfs élaphes, 1 219 événements indépendants de capture de chevreuils et 402

événements indépendants de capture de chamois.

Tableau 2. Rapports de cotes avec intervalles de confiance a 95% et estimations de B avec erreurs-types
pour "activité diurne (jour par rapport au crépuscule) et I'activité nocturne (nuit par rapport au crépuscule)
du cerf élaphe, du chevreuil et du chamois des Alpes en automne, en fonction de différents scénarios de
risque(s) létal(aux) (référence : loup uniquement) et de la densité du couvert forestier. La significativité
globale de chaque prédicteur a été évaluée a 'aide de tests x? du rapport de vraisemblance pour des
modeles imbriqués (x?, pirr). Lorsqu’un prédicteur améliorait significativement |'ajustement du modeéle (p
< 0,05), les valeurs p de Wald spécifiques a chaque niveau (pwaid) pour les catégories par rapport a la
référence sont indiquées. Les effets significatifs (p < 0,05) sont mis en évidence en gras. Les colonnes
situées a I'extréme droite indiquent le nombre de cellules de la grille dans lesquelles chaque espéce a été
observée, le nombre total d'observations et le pseudo-R? de Nagelkerke (Nagelkerke 1991). La formule
des modeéles est indiquée dans la premiére ligne du tableau

Dielactivity ~ Lethalrisk + TCD + 1|area + 1 gridcell+ 1] year

Day Night Nagelkerke’s

Predictors OR [95% Cl] B+ SE Prwsis OR [95% CI} P+ SE P x Puar Gridcells Obs. pseudo-R?
Red deer Cervus elaphus
(Intercept) 0.73[0.40; 1.31] -0.32+0.30 0.287 0.92[0.42;1.99] -0.09+0.39 0.828 - - 146 4275 0.30
Lethal risk (none) 0.45[0.21; 0.97] -0.80 £0.39 0.041 0.94 [0.38; 2.28] -0.07 +0.46 0.884 16.55 0.002
Lethal risk (wolf 0.58 [0.34;0.97] -0.55+0.26 0.039 1.84[1.14; 2.95] 0.61 +0.24 0.012

and hunting)
Tree cover density 1.08 [0.88; 1.31] 0.07 £ 0.10 - 1.02 [0.86; 1.22] 0.02 + 0.09 - -1.04 1.000

(TCD) (scaled

and centred)
Roe deer Capreolus capreolus
(Intercept) 1.75 [0.86; 3.53]) 0.56 £0.36 0.121 1.01 [0.50; 2.01] 0.01 £ 0.35 0.987 - - 99 1219 0.10
Lethal risk (none) 0.67 [0.30; 1.51] —-0.40 + 0.41 0.335 0.90 [0.40; 2.03] -0.11 £ 0.41 0.798 11.36 0.023
Lethal risk (wolf 0.38[0.19;0.73] -0.98 +0.34 0.004 1.09 [0.56; 2.11] 0.09 + 0.34 0.798

and hunting)
Tree cover density 1.08 [0.86; 1.36] 0.08 £0.12 - 1.02 [0.82; 1.28]) 0.02 £ 0.11 - -4.36 1.000

(TCD) (scaled

and centred)
Alpine chamois Rupicapra rupicapra
(Intercept) 1.71 [0.66; 4.42] 0.53+0.48 0.270 0.58[0.21;1.60] -0.54 +0.51 0.293 - - 58 402 0.17
Lethal risk (none) 0.63 [0.20; 1.96] -0.46 +£0.58 - 1.14 [0.35; 3.74) 0.13 £ 0.60 - -0.77 1.000
Lethal risk (wolf 1.10 [0.35; 3.40) 0.09 £ 0.58 - 1.34 [0.37; 4.88] 0.29 + 0.66 -

and hunting)
Tree cover density 0.94[0.61;1.43] -0.07 £0.22 - 0.91 0.56; 1.46) -0.10+0.24 - -1.57 1.000

(TCD) (scaled

and centered)

Répartition de Pactivité diurne en fonction du temps écoulé depuis I’établissement
des loups et des pressions anthropiques (printemps et été, H1 et H3)

Le cerf élaphe présentait une diurnalité estivale plus élevée sur les sites ou la recolonisation
pat le loup remontait a plus longtemps (B + SE = 0,14 + 0,07, pwua = 0,039), ce qui
correspond a une augmentation moyenne de 6,6% de la diurnalité entre des sites présentant
un écart de cing ans dans Phistoire de 'implantation du loup (Fig. 3A). Au sein des sites, les
cerfs élaphes ont réduit leur activité nocturne a mesure que I’établissement local du loup
progressait (f + SE = —0,25 + 0,12, pwia = 0,041), 'activité nocturne diminuant en moyenne
de 4,9% par an (Fig. 3D). En revanche, les chevreuils et les chamois n’ont pas présenté
de changements significatifs dans leur activité diurne et nocturne liés a 'implantation des
loups, ni entre les sites ni au sein de ceux-ci (Fig. 3B-C, E-I). Le terme d’effet fixe pour les
années n’a pas montré d’impact significatif des fluctuations annuelles générales sur Iactivité
diurne et nocturne des ongulés. Dans ’ensemble, les chevreuils étaient plus nocturnes (f +
SE = 0,60 + 0,15, pwia < 0,001) et moins diurnes (B + SE = —0,41 + 0,11, pwia < 0,001) en
été qu’au printemps, et ils étaient moins nocturnes sur les pentes plus raides (B + SE = —0,18
+ 0,08, pwia = 0,019). Les cerfs élaphes étaient plus diurnes dans les zones a forte densité de
couvert forestier (§ + SE = 0,25 + 0,10, pwia = 0,015) et dans les zones plus éloignées des
zones d’habitation humaines (B + SE = 0,37 + 0,10, pwia < 0,001). Les cetfs élaphes étaient
moins diurnes et plus nocturnes dans les zones ou I'activité de plein air était intense (3 + SE
= —0,28 + 0,09, pwia = 0,004 et B + SE = 0,20 + 0,07, pwia = 0,007). Les chamois étaient

eux aussi moins diurnes dans ces zones fortement perturbées (Pcham + SE = —0,27 + 0,10,
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pwid = 0,000). Les résultats complets du modele sont présentés dans le Tableau 1, et les effets

environnementaux et anthropiques peuvent ¢étre visualisés dans les informations

complémentaires.
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Figure 3. Probabilités prévues (a I'aide du package R « emmeans » ; Lenth et al. 2024) de la crépusculité
(rose), de la diurnalité (jaune) et de la nocturnalité (bleu), en fonction des variations inter-sites (A-C) et intra-
sites (D—F) du temps écoulé depuis I'implantation du loup, par saison, pour (A, D) le cerf élaphe, (B, E) le
chevreuil et (C, F) chamois des Alpes. Lignes avec zones ombrées : prévisions du modele (effet moyen avec
intervalles de confiance a 95%) ; points et triangles : proportions observées respectivement en 2022 et
2023 (la taille des symboles indiquant le nombre relatif d’observations). (A)~(C) : 0 pour l'année de la
premiére reproduction des loups (ligne pointillée verticale), valeurs négatives pour les années antérieures
a la reproduction des loups. (D)—(F) : I'axe des x représente les écarts par rapport a la durée moyenne
écoulée depuis la premiére reproduction des loups sur chaque site, O correspondant a la moyenne
spécifique au site sur I'ensemble de la période d'étude. Tous les graphiques : un astérisque (*) indique un
effet significatif de la durée écoulée depuis I'établissement des loups sur les probabilités prédites d'activité
diurne a un niveau de signification a = 0,05.
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Figure 4. Probabilités prévues (avec des intervalles de confiance a 95% ; a l'aide du package
R « emmeans » ; Lenth et al. 2024) de la crépusculité (rose), de la diurnité (jaune) et de la nocturnité (bleu)
chez (A) le cerf élaphe, (B) le chevreuil et (C) le chamois des Alpes, en réponse a |'absence de risque létal,
a la présence de loups uniquement, ou a la présence de loups et de chasseurs. Un astérisque (*) indique
un effet significatif du scénario de risque Iétal sur les probabilités prédites d'activité diurne et nocturne a a
= 0,05, par rapport au scénario de référence (« Loups uniquement »)

Répartition de P’activité diurne en réponse a des risques mortels susceptibles de
coexister pendant la saison de chasse (H2 et H3)

Pendant la période de chasse automnale, les cerfs élaphes étaient significativement moins
diurnes 2 la fois 1a ou les loups et les chasseurs étaient absents (8 + SE = —0,80 + 0,39, pwd
= 0,041 ; probabilité de diurnalité Paiunaic = 15,1% en moyenne) que la ou ils coexistaient (B
+ SE = —0,55 £ 0,26, pwid = 0,039 ; Paivenaicc = 13,7%), par rapport aux zones ou les loups
étaient présents mais les chasseurs absents (Paumaic = 27,8% ; Fig. 4A). Les cerfs élaphes
étaient également significativement plus nocturnes en présence supplémentaire de chasseurs
(B £ SE = 0,61 + 0,24, pwia = 0,012), avec des probabilités moyennes de nocturnalité Puoceumaiiy
= 39,3% en I'absence de loups et de chasseurs, de 34,6% la ou seuls les loups étaient présents,

et de 54,2% la ou les deux étaient présents (Fig. 4). Les chevreuils n'ont réagi qu'a la présence
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de chasseurs (B + SE = —0,98 + 0,34, pwia = 0,004), leur P moyenne diminuant a
23,8% en présence a la fois de loups et de chasseurs, contre 38,0% en l'absence des deux et
46,3% en présence des seuls loups (Fig. 4B). En revanche, 'activité diurne des chamois n’a
pas été affectée par le contexte de risque létal (Fig. 4C). Les résultats complets du modéle
sont présentés dans le Tableau 2.

DISCUSSION

Les ongulés jouent un role central dans les écosystemes, en tant que proies, consommateurs
primaires et acteurs du cycle des nutriments (Pringle et al. 2023, Trepel et al. 2024). 1 est
donc essentiel de comprendre leurs réactions comportementales face aux chasseurs et au
retour des grands carnivores pour appréhender comment la dynamique des écosystemes peut
évoluer dans les paysages anthropiques en cours de renaturation (Dorresteijn et al. 2015,
Kuijper et al. 2016, Ausilio et al. 2021, Rahman et Candolin 2022). Nos résultats montrent
que le rétablissement naturel des loups en présence de pressions humaines peut entrainer des
changements dans lactivité diurne-nocturne au sein d’'une communauté de grands
herbivores, et que le risque l1étal supplémentaire lié aux chasseurs humains peut modifier
considérablement Iissue de ce compromis diurne-nocturne. Confirmant en partie notre
premicre hypothese (H1), le cerf élaphe a présenté une diurnalité estivale plus élevée sur les
sites ayant une histoire plus longue de recolonisation par les loups (+6,6% par différence de
5 ans ; Fig. 3A), et au sein méme des sites, ils ont réduit leur nocturnalité a mesure que la

présence locale de loups augmentait au fil du temps (—4,9% par an ; Fig. 3D).

Cette augmentation de la diurnalité s’est principalement produite dans les zones moins
perturbées et plus éloignées des infrastructures (Tableau 1), ce qui suggere un « effet de
protection diurne » concomitant a un évitement spatial a petite échelle. Il est intéressant de
noter que, pendant la période de chasse automnale, cet « effet de protection diurne » a disparu
la ou la chasse humaine avait lieu (Fig. 4A ; confirmation de I'hypothese H2). Le chevreuil
n’a pas réagi a la recolonisation par les loups, mais a réduit sa diurnalité en présence de chasse
humaine (H2 ; Fig. 4B). Les chamois n’ont montré aucune réponse diurne aux loups ou a
la chasse, mais ont évité spatialement I'activité humaine pendant la journée. Les différences
de réponses diurnes entre ces trois especes d’ongulés sympatriques refletent probablement
une combinaison de traits spécifiques a chaque espéce, tels que le généralisme écologique
(H3), et leflicacité relative des changements d’activité diurne en tant que stratégie anti-
prédateur, qui peut dépendre de la taille corporelle, de la sociabilité ou du risque percu lié

aux loups et aux humains.

Changements d’activité diurne et nocturne du cerf élaphe moins d’une décennie
apres la recolonisation par les loups

Compte tenu du schéma d’activité typiquement nocturne des loups (Merrill et Mech 2003)
(Informations complémentaires), une diminution de I'activité nocturne ou une augmentation
de l'activité diurne peuvent constituer des stratégies d’adaptation pour les especes proies
visant a minimiser les probabilités de rencontre. Nos résultats, observés moins d’une
décennie apres la recolonisation progressive par les loups (intervalle entre sites < 8§ ans,
intervalle au sein d’'un méme site < 3 ans), suggerent que les réponses diurnes et nocturnes
pourraient constituer une stratégie comportementale précoce pour les ongulés confrontés a
de nouvelles menaces (Lazzeri et al. 2024, Mirante et al. 2024). Ces réponses pourraient
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refléter une plasticité comportementale, ainsi que la capacité cognitive a traiter les indices liés
aux prédateurs (et/ou les signaux et indices sociaux ; Dall et al. 2005), a anticiper les schémas
diurnes de risque (Bosiger et al. 2012) et a adopter de maniere constante au fil du temps des
comportements adaptatifs anti-prédateurs (Bracis et al. 2018, Heathcote et al. 2023). Compte
tenu des contraintes biologiques pesant sur les schémas d’activité diurnes et nocturnes
(Kronfeld-Schor et Dayan 2003), nous nous attendons toutefois a ce que les niveaux de
diurnalité du cerf élaphe se stabilisent dans un avenir proche, une fois quun niveau optimal
conciliant Pévitement des prédateurs, lacquisition de ressources et d’autres besoins
biologiques aura été atteint.

Réactivité antipredatrice (diurne) variée au sein d’'une communauté d’ongulés

Les traits spécifiques a chaque espéce expliquent probablement une partie, mais pas la
totalité, des différences observées entre les ongulés en maticre de réactivité face a la
recolonisation par le loup. Nous avons notamment testé le généralisme écologique en tant
que trait spécifique a Pespéce, qui est couramment associé a une plus grande plasticité
comportementale (Gabriel et al. 2005, Sih et al. 2011). Le cerf élaphe présentait une diurnalité
de base plus faible que le chevreuil et le chamois (Fig. 3), ce qui a pu lui permettre une plus
grande flexibilité dans les changements de diurnalité. Le transfert de connaissances au niveau
de la harde pourrait en outre conférer des avantages adaptatifs pour faire face a la
recolonisation par de grands carnivores (Aureli et al. 2008, Caicoya et al. 2021). Les
chevreuils, en revanche, sont solitaires et plus insaisissables que les cerfs élaphes : leur
absence de réponse diurne pourrait étre liée a la mise en ceuvre d’autres stratégies anti-
prédateurs a différentes échelles spatio-temporelles, telles qu’une vigilance accrue ou une
utilisation modifiée de I'espace (Benhaiem et al. 2008, Ecard et al. 2017). Par ailleurs, en tant
quanimal se nourrissant principalement de concentrés et nécessitant des repas fréquents
(Hofmann 1989), la flexibilité diurne du chevreuil pourrait étre plus limitée que celle des
animaux a alimentation mixte. Pourtant, les populations de chevreuils coexistant avec le lynx
(qui en fait principalement sa proie) ont montré une activité diurne plus élevée (Bonnot et al.
2020) — ce qui suggere que la coévolution proie-prédateur joue un role dans le fagonnement
des réponses actuelles des proies (Abom et Schwarzkopf 2016). Enfin, si des contraintes
physiologiques limitent I'activité diurne des chamois alpins (par exemple, I'exposition a la
chaleur ; Mason et al. 2014, Thel et al. 2024), ceux-ci peuvent alors recourir a d’autres
stratégies anti-prédationnelles, telles que la sélection de I’habitat (par exemple, les pentes
raides ; von Elsner-Shack 1985, Anderwald et al. 2024). Cependant, nos conclusions
concernant cette espece peuvent également étre limitées par 'échantillonnage restreint dans
les prairies escarpées de haute altitude en raison de contraintes logistiques (Informations
complémentaires).

Les loups sont des carnivores opportunistes (Newsome et al. 2016) qui ciblent des proies a
forte rentabilit¢é (Mech et Boitani 2007 ; voir la théorie de la recherche optimale de
nourriture ; Emlen 1966, MacArthur et Pianka 1966). La rentabilité des proies (apport
calorique, vulnérabilité, densité, facilité de capture, etc.) peut étre modifiée par la prédation,
créant ainsi des rétroactions entre les décisions de recherche de nourriture des prédateurs
et les réponses anti-prédatrices des proies (Prokopenko et al. 2023). Dans les Alpes, les loups
se nourrissent principalement de cerfs (Gazzola et al. 2005, Marucco et al. 2008), bien qu'une
dépendance principale vis-a-vis des chamois ait également été signalée (Palmegiani et al.
2013). Sur nos sites d’étude, des résultats préliminaires suggerent que le cerf élaphe
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représentait 53 a 60% du régime alimentaire des loups (Ferretti, non publié), ce qui pourrait
expliquer leur réactivité comportementale plus marquée (Stapley 2003, Lazzeri et al. 2024).
Cependant, se concentrer uniquement sur le régime alimentaire des prédateurs limite la
compréhension du comportement des proies (Creel et Christianson 2008) ; la densité des
proies, les variations de leur vulnérabilité et les interactions indirectes (Abrams et Matsuda
1993, Matsuda et al. 1993), telles que la concurrence apparente (Holt 1977, Holt et Kotler
1987) ou le changement de proie (Murdoch 1969, Garrott et al. 2007), influencent également
la perception du risque et la sélectivité des prédateurs. Ces dynamiques complexes sont
souvent étudiées empiriquement du point de vue du prédateur (Becker et al. 2008, Mattioli
et al. 2011, Tallian et al. 2017), mais rarement du point de vue de la proie et des facteurs qui

déterminent ses décisions anti-prédateurs (voir toutefois Brown et al. 1999 pour la théorie).

En analysant les réponses simultanées au sein d’une guilde de proies exposée a la
recolonisation par des prédateurs, notre étude fournit une base pour discuter des mécanismes
comportementaux reliant les réponses anti-prédateurs aux traits des especes. Des travaux
futurs devraient intégrer davantage d’informations spécifiques aux especes, telles que la
densité des proies et 'impact des prédateurs, mais aussi les interactions intra-guilde, afin de
tester rigoureusement ces dynamiques.

« Effet de bouclier humain diurne » ... mais aussi évitement des humains

Les cerfs ¢élaphes avaient tendance a étre globalement moins diurnes et plus
crépusculaites/nocturnes en été qu'au printemps (Fig. 3A). Cette diurnalité estivale plus
faible pourrait s’expliquer par des conditions plus chaudes (Berger et al. 2002) et par une
perturbation humaine accrue (Georgi et Schréder 1983), Pactivité touristique dans les Alpes
atteignant son pic au cours de cette saison (Robira et al. 2022). A mesure que les loups
revenaient dans une zone et que leur présence se stabilisait, la diurnité estivale des cerfs
élaphes augmentait progressivement (Fig. 3A), ce qui confirme I"émergence d’un « effet de
bouclier diurne ». En raison de leur biologie et de leur histoire d’extirpation, les loups
continuent d’éviter temporairement les humains (Sunde et al. 2024) (informations
complémentaires), offrant ainsi aux proies un refuge diurne. Les cerfs élaphes ont continué
a éviter spatialement les zones d’habitation et les aires de loisirs tout en tirant parti de ce
refuge diurne. Ces résultats viennent renforcer I’hypothese selon laquelle les adaptations
comportementales des proies a Péchelle diurne peuvent offrir des solutions dans des
environnements a risques multiples (Lone et al. 2017, Kohl et al. 2018, Palmer et al. 2022).
En raison de la nature multidimensionnelle des perturbations humaines (Sih et al. 2011), on
peut s’attendre a des mécanismes complexes d’évitement et d’attraction entre les prédateurs,
les espéces proies, les éléments anthropiques du paysage et/ou lactivité humaine (Murphy
et al. 2021, Van Scoyoc et al. 2023). En Scandinavie, il a été suggéré que les réactions des
¢lans face a la recolonisation par les loups étaient éclipsées par les activités humaines (Sand
et al. 2006, Gicquel et al. 2020, Ausilio et al. 2021). Conformément a cela, nous avons
constaté une forte réaction face aux humains chez les ongulés alpins, mais nous avons
également détecté des ajustements comportementaux précoces et progressifs face aux loups.
Les effets descendants, tels que les changements dans I'abondance des proies et les dégats
causés par labroutissement, peuvent mettre plus de temps a se manifester que des
changements comportementaux plus simples comme les modifications de l'activité diurne et

nocturne.
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En automne, nous avons constaté que la chasse pratiquée par ’homme pouvait modifier
radicalement lissue du compromis diurne-nocturne. Le cerf élaphe a manifesté une
« préférence diurne » claire pour les humains non mortels par rapport aux loups, mais
également une « préférence diurne pour les loups par rapport aux chasseurs humains » (Fig.
4A), illustrant ainsi une hiérarchie de la peur (Rigoudy et al. 2022). Le chevreuil, bien
qu’insensible a la recolonisation par les loups (Fig. 3B), a réagi a la chasse humaine en
réduisant sa diurnalité (Fig. 4B). Ces résultats viennent étayer des études comparatives sur la
plasticité diurne dans des contextes de chasse et des densités de prédateurs variables
(Cunningham et al. 2019), montrant une dominance marquée des effets liés a la chasse
(Crosmary et al. 2012, Bonnot et al. 2020). Au-dela des décalages diurnes, une vigilance plus
marquée envers les humains qu’envers les grands carnivores a été observée chez le cerf élaphe
(Proudman et al. 2021) et le cerf wapiti (Cervus canadensis) (Ciuti et al. 2012), reflétant
probablement la nécessité de réagir de maniére proactive face a ce « super-prédateur »
hautement efficace (Darimont et al. 2015, Montgomery et al. 2020, 2022) ou a la plus grande
prévisibilité spatio-temporelle des chasseurs humains pendant les saisons de chasse (Proffitt
et al. 2009). Conformément a ces résultats, une analyse complémentaire des sites situés a la
limite du parc (sites 2-3 ; Fig. 1) montre que 'activité diurne dans les zones chassées fluctue
fortement au moment du début de la chasse, tandis qu’elle reste plus stable ou évolue plus
progressivement dans les zones protégées (informations complémentaires), illustrant ainsi
comment la chasse humaine structure le comportement des ongulés (Rempfler et al. 2025).

Une plasticité diurne marquée au sein d’une communauté d’ongulés

Jusqu’a récemment, on pensait que la plasticité diurne chez les animaux sauvages était limitée
par des rythmes endogenes (Kronfeld-Schor et Dayan 2003), mais elle est depuis de plus en
plus reconnue (Kronfeld-Schor et al. 2017) et documentée dans le contexte de changements
rapides induits par ’homme (Gaynor et al. 2018, Patten et al. 2019, Burton et al. 2024). Nous
montrons que de telles adaptations se produisent également en réponse a des processus
naturels tels que la recolonisation par les loups dans des paysages dominés par ’homme, avec
des décalages diurnes (c’est-a-dire une différence d’environ 7% dans la diurnalité sur cing ans
de recolonisation) comparables a ceux rapportés a Iéchelle régionale pour les grands
carnivores (par exemple, environ 6% de diurnalité chez le chevreuil avec une densité
croissante de lynx en I’'absence de chasse humaine ; Bonnot et al. 2020) et a ’échelle mondiale
en cas de perturbation humaine (par exemple, environ 18% de nocturnalité chez Gaynor et
al. 2018, environ 19% chez Burton et al. 2024).

En adoptant une approche axée sur la communauté, nous avons ici donné un premier apercu
de la diversité des stratégies antiprédatrices diurnes des especes proies d’'un méme
écosysteme, en mettant 'accent sur les mécanismes complexes reliant la perception du risque
et les réponses antiprédatrices (Gaynor et al. 2019). En prenant simultanément en compte
Pévitement spatial des perturbations humaines et ’évitement diurne des chasseurs
humains, nos résultats suggerent que tous les ongulés percevaient au moins un certain niveau
de risque lié aux humains (Sih et al. 2011), et que celui-ci était pris en compte lors de
I’évaluation des couts et des bénéfices liés a 'adoption de modifications comportementales
face au risque récurrent lié aux prédateurs naturels (Lima et Dill 1990, Brown et al. 1999).
Nous avons ainsi mis en évidence une réévaluation rapide et plastique du paysage temporel
du risque chez les proies, mais avec des différences interspécifiques marquées.
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Bien que nous nous soyons concentrés sur la répartition de P'activité diurne, les changements
dans P'activité globale constituent une autre dimension clé de ’'adaptation antiprédatrice qui
mérite d’étre approfondie. De plus, des recherches supplémentaires sont nécessaires pour
établir les mécanismes cognitifs et d’apprentissage sous-jacents a ces réponses, ainsi que leurs
limites dans des paysages présentant des risques multiples.

Tirer parti des gradients naturels pour mettre en lumiére les réponses de la faune
sauvage au changement

Notre protocole quasi-expérimental, combinant des contrastes « espace-temps » et « temps-
temps » le long des gradients de recolonisation par les loups, offre une occasion unique
d’examiner les réponses des proies au retour naturel des prédateurs. Les études écologiques
a grande échelle portant sur des phénomenes naturels permettent rarement de mener des
expériences entierement controlées, ce qui rend certaines limites — telles que le nombre
restreint d’événements autocorrélés, une randomisation limitée et une pseudo-réplication
résiduelle — presque inévitables (Hargrove et Pickering 1992). Dans notre étude, nous avons
tiré parti du moment et du contexte spatial pour saisir les changements d’activité diurne et
nocturne des grands herbivores le long d’un gradient de recolonisation par les loups dans un
contexte de perturbation humaine.

Malgré un déploiement intensif de picges photographiques, la combinaison de multiples
contraintes dans le cadre « espace-temps » a inévitablement limité la réplication entre les sites.
Le protocole « temps-temps » ne couvrait que deux ans par site, reflétant le démarrage récent
du suivi et notre objectif de saisir les réponses comportementales au fur et a mesure de leur
apparition en temps réel. Pour pallier ces limites, nous nous sommes appuyés sur les avancées
récentes en modélisation écologique (Dee et al. 2023, Byrnes et Dee 2025, Siegel et Dee
2025), en nous inspirant de travaux méthodologiques antérieurs (Mundlak 1978, Van De Pol
et Wright 2009, Wooldridge 2010) afin de renforcer nos inférences. Plus précisément, nous
avons distingué les réponses comportementales inter-sites des réponses intra-sites, réduisant
ainsi Pendogénéité liée a la conception de I’étude et offrant des perspectives complémentaires
sur les changements comportementaux des proies. Cette approche souléve des questions
intéressantes — par exemple, pourquoi les réponses inter-sites et intra-sites peuvent diverger
(comme chez le cerf élaphe ; Fig. 3A, D) ou converger (comme chez le chamois, bien que de
maniere non significative ; Fig. 3C, F). De telles comparaisons peuvent aider a éclairer
certaines des variations observées entre les systemes étudiés — communément décrites
comme une « dépendance au contexte » — contribuant ainsi a une compréhension plus large
du rétablissement de la faune sauvage a ’échelle continentale (Kuijper et al. 2016, 2024 ;
Gerber et al. 2024).

A Pavenir, la poursuite d’un suivi a long terme dans les zones de recolonisation en cours ou
imminente par le loup, combinée a des études comparatives et synthétiques entre sites et
régions, sera essentielle pour clarifier ces mécanismes et évaluer si les changements
comportementaux se répercutent a l’échelle du paysage, y compris les dynamiques
potentiellement non linéaires sur des échelles de temps plus longues, ainsi que les effets sur
les niveaux trophiques inférieurs (Dorrestein et al. 2015, Kuijper et al. 2016, Ausilio et al.
2021).
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