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RESUMÉ 

Retour du loup (Canis lupus) en Belgique : caractérisation du paysage de la peur dans la 

Zone de Présence Permanente  

 

Auteur : Liza ROUAULT, septembre 2025 

Encadrants : Alain LICOPPE, Laurane WINANDY, Charlotte VANDERLOCHT 

Département : DEMNA – Département d’étude du Milieu naturel et agricole 

 

Le retour du loup (Canis lupus) en Wallonie, après plus d’un siècle d’absence, soulève de 

nouvelles interrogations sur les effets écologiques directs et indirects de ce grand prédateur. Ce 

mémoire s’inscrit dans le cadre du concept de paysage de la peur,  selon lequel la seule présence 

d’un prédateur peut modifier le comportement des proies. L’objectif principal de cette étude est 

d’évaluer si le retour du loup a modifié le comportement spatial et temporel des biches (Cervus 

elaphus) dans les Hautes Fagnes et Eifel, en analysant l’effet d’un risque de prédation sur leurs 

déplacements depuis le retour officiel du prédateur en 2018. Une double approche a été adoptée. 

D’une part, la distribution spatiale du loup a été modélisée à partir d’indices de présence 

opportunistes, à l’aide de l’algorithme MaxEnt (Maximum Entropy). Cette modélisation a révélé 

une forte probabilité de présence du loup dans les zones proches des chemins et éloignées des 

bâtiments, traduisant une utilisation active du réseau de sentiers combinée à un évitement des 

infrastructures humaines. D’autre part, les trajectoires GPS de biches suivies entre 2010 et 2025 

ont été analysées à l’aide d’un modèle iSSF (Integrated Step Selection Function), afin 

d’identifier d’éventuelles réponses comportementales au risque. Les résultats montrent qu’un 

évitement significatif des zones à haut risque de rencontre avec le loup émerge uniquement 

après 2018, suggérant une modification comportementale au retour du prédateur. Cette réponse, 

fondée sur l’anticipation du danger plutôt que sur une interaction directe, constitue un effet 

indirect typique du paysage de la peur. En mettant en évidence l’émergence rapide d’un paysage 

de la peur dans un contexte de recolonisation, cette étude contribue à une meilleure 

compréhension des effets indirects du retour du loup sur le comportement des proies.  
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CHAPITRE I- INTRODUCTION 

1. CONTEXTE GÉNÉRAL : RETOUR DU LOUP EN EUROPE ET EN 

BELGIQUE 

1.1. Retour du loup en Europe : dynamique de recolonisation et enjeux de 

conservation 

Grand prédateur emblématique, le loup (Canis lupus) a récemment fait son retour en Belgique 

après plus d’un siècle d’absence. Présent historiquement dans une large partie de l’hémisphère 

Nord, y compris sur l’ensemble du continent européen, ce grand carnivore a longtemps été la 

cible de nombreuses persécutions. À partir du Moyen Âge, et de manière plus intensive au XIXᵉ 

siècle, le loup est devenu l’objet de nombreux conflits, notamment avec les éleveurs, en raison 

des attaques sur le bétail, mais aussi à cause de la peur qu’il suscitait au sein des populations 

rurales. La plupart des pays européens ont contribué à son déclin, à la fois par des campagnes 

d’éradication, par la fragmentation de son habitat et par la raréfaction de ses proies, autant de 

facteurs ayant conduit à sa presque totale disparition ( Mech & Boitani, 2010). 

Toutefois, depuis la fin du XXème siècle, on observe une recolonisation progressive et naturelle 

du loup dans plusieurs pays d’Europe. En provenance d’Italie et des Balkans, les loups ont 

recolonisé les Alpes françaises et suisses, tandis que les populations d’Europe de l’Est se sont 

étendues vers l’Allemagne, la Pologne et les pays scandinaves (Chapron et al., 2014).  Disparu 

depuis plus d’un siècle du territoire belge, le prédateur a fait son retour en Wallonie récemment, 

via deux principales voies de recolonisation provenant des populations épargnées par les 

persécutions, une première voie par le sud, la lignée italo-alpine et une seconde par l’est et le 

nord-est provenant de la lignée germano-polonaise. Ce retour a été rendu possible notamment 

parce que la Wallonie, comme l’essentiel des régions européennes, offre aujourd’hui des 

conditions écologiques favorables à l’établissement du loup, avec une abondance de proies 

telles que des ongulés sauvages ainsi qu’une superficie forestière significative (Fichefet et al., 

s. d.). 

Le retour du loup dans de nombreux pays d’Europe a été favorisé avant tout par la mise en place 

de mesures de protection juridique, qui ont permis à l’espèce de recoloniser progressivement 

plusieurs régions. En Europe, le loup est protégé par la Convention de Berne de 1979, visant à 

assurer la conservation de la vie sauvage et des habitats naturels (Trouwborst, 2010), ainsi que 

par la Directive Habitats 92/43/CEE, qui le classe dans ses annexes II et IV. 



 

2 | P a g e  

 

Jusqu’en décembre 2024, le loup figurait à l’annexe II de la Convention de Berne, ce qui lui 

conférait un statut de protection stricte. Toutefois, depuis le 3 décembre 2024, les pays 

signataires ont voté le déclassement de l’espèce vers l’annexe III, où elle demeure protégée, 

mais de manière moins contraignante (Conseil de l’Europe., s. d.). Parallèlement, le loup a 

également été déclassé au sein de la Directive Habitats, il est passé de l’annexe IV à V (Directive 

(UE) 2025/1237 du Parlement européen et du Conseil, s. d.). Ce changement de statut pourrait 

avoir des conséquences importantes sur la gestion des populations en Europe, en rendant plus 

accessibles certaines dérogations, notamment dans les zones où persistent des conflits avec les 

activités humaines. D’un point de vue conservatoire, cette évolution suscite des inquiétudes, 

car une régulation plus souple pourrait compromettre le rôle écologique du loup, notamment 

dans le contrôle des populations d’ongulés sauvages (Ausilio et al., 2021). À l’heure actuelle, 

la Loi wallonne sur la Conservation de la Nature maintient toutefois un statut de protection 

stricte pour l’espèce (SPW, s. d.-c).  

 

1.2. Recolonisation naturelle du loup en Belgique  

Le retour du loup en Europe résulte d’une combinaison de facteurs écologiques favorables et 

de mesures de conservation efficaces. En Belgique, l’installation officielle de l’espèce n’a été 

confirmée qu’en janvier 2018, dans le Limbourg, à la suite de la vérification d’indices de 

présence, bien que les premières traces aient été observées dès 2016 sur le site de Plateau des 

Tailles (Le loup en Flandre | Agence de la Nature et des Forêts, s. d.). C’est en juin 2018 qu’un 

premier territoire a été identifié en Wallonie dans les Hautes-Fagnes (Loups - Wallonie | Réseau 

Loup | La biodiversité en Wallonie, s. d.-a). Sur ce territoire, un couple se forme en décembre 

2020, donnant naissance à une première meute en 2021. Cette région présente des 

caractéristiques écologiques favorables au retour du prédateur, notamment une faible densité 

humaine, une surface forestière importante ainsi qu’une abondance en ongulés sauvages 

(Fichefet et al., s. d.). Les indices de présence collectés depuis 2018, combinés aux données 

issues du réseau de pièges photographiques, ont permis de confirmer la présence de trois meutes 

sur trois territoires contigus dès 2023 dans la région des Hautes-Fagnes et Eifel.   

Une Zone de Présence Permanente (ZPP) y est définie autour de chaque territoire dès le moment 

où la présence formelle du loup est établie depuis au moins six mois. Cette délimitation est 

régulièrement ajustée selon l’installation de nouveaux individus et l’évolution des territoires 

utilisés par les loups.   
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La ZPP actuelle englobe donc trois territoires de loups contigus, dont deux sont transfrontaliers 

avec l’Allemagne, couvrant 60 000 hectares côté belge. Ces territoires abritent la meute du Nord 

des Hautes-Fagnes, celle du Nord Eifel ainsi qu’une dernière dans le territoire du Sud des 

Hautes-Fagnes (Loups - Wallonie | Réseau Loup | La biodiversité en Wallonie, s. d.). 

 

2. CONS֤ÉQUENCES DU RETOUR DU LOUP SUR LES PROIES  

2.1. Régime alimentaire du loup et son rôle dans les écosystèmes 

Dans ces zones, le loup agit principalement comme un prédateur d’ongulés sauvages tels que 

le chevreuil (Capreolus capreolus), le cerf élaphe (Cervus elaphus) ou encore le sanglier (Sus 

scrofa). Ces proies constituent une part essentielle du régime alimentaire du loup en Europe 

(Nowak et al., 2011). Le retour du prédateur dans la région soulève dès lors de nombreuses 

interrogations quant à la coexistence entre le loup et les populations d’ongulés sauvages, qui 

auparavant évoluaient dans un habitat sans grands prédateurs, autres que l’être humain 

(Darimont et al., 2015). Cette recolonisation, observée dans divers écosystèmes européens, a 

alimenté un intérêt scientifique croissant pour ses effets écologiques, en particulier sur la 

dynamique des populations, les comportements des proies et l’organisation spatiale des 

communautés (Berardi et al., 2022). 

Le loup est un prédateur opportuniste mais bien qu’il cible principalement les ongulés sauvages, 

il adapte son régime alimentaire en fonction des ressources disponibles, consommant également 

des proies plus petites comme des rongeurs et des lièvres. Un individu adulte consomme en 

moyenne 4 à 5 kilos de carcasse par jour, bien que cette quantité puisse varier en fonction de la 

disponibilité des proies, de la taille de la meute et des besoins énergétiques individuels (Fichefet 

et al., s. d.). La prédation par le loup joue un rôle significatif dans la mortalité naturelle des 

ongulés sauvages en Europe. Selon une étude de référence (Okarma, 1995), la prédation par le 

loup représenterait environ 42,5% de mortalité naturelle totale du cerf élaphe, avec une 

prédation estimée entre 20 et 30 cerfs par an pour 100 km².  Pour le chevreuil, cette part est 

estimée à  25,7% de la mortalité naturelle et 16% pour le sanglier.  Globalement, la mortalité 

naturelle regroupe environ 25 % de la mortalité annuelle totale de ces espèces (Okarma, 1995). 

Ces chiffres témoignent de l’impact significatif du loup sur les populations d’ongulés sauvages, 

bien que ces effets varient selon des facteurs comme la densité de proies, la structure de l’habitat 

ou la présence d’autres prédateurs (Ripple & Beschta, 2012). 
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Au-delà de la régulation démographique directe (consumptive effects), le loup joue un rôle 

fonctionnel central dans les écosystèmes à travers des effets indirects sur le comportement, 

l’utilisation de l’espace ou la physiologie de ses proies (non-consumptive effects) (Gerber et al., 

2023). Ces réponses comportementales, telles que la vigilance accrue, l’évitement spatial ou la 

réduction du temps de pâturage, peuvent à leur tour déclencher des cascades trophiques, 

notamment sur la végétation (Creel et al., 2007; Donini et al., 2024). Plusieurs études ont montré 

que la présence du loup peut modifier l’utilisation de l’espace chez les cervidés, en particulier 

via des comportements d’évitement spatial du risque de prédation. Par exemple, en Pologne, 

des modifications des patterns d’abroutissement ont été observées dans les zones à forte activité 

du loup, favorisant la régénération de certaines espèces végétales (Kuijper et al., 2013). 

Toutefois, ces effets ne sont pas systématiquement observés dans les zones de recolonisation 

récente, et les réponses comportementales peuvent varier selon les contextes écologiques.  

 

2.2.  Impact écologique de la prédation et réponses adaptatives des proies 

2.2.1. Variables modulant le risque de prédation  

L’interaction entre prédateurs et proies joue un rôle essentiel dans le fonctionnement des 

écosystèmes : elle régule les effectifs des espèces proies, influence leur distribution spatiale et 

façonne, sur le long terme, les trajectoires évolutives des deux groupes. Toutefois, l’intensité et 

la distribution du risque de prédation varient selon plusieurs facteurs, tant biologiques 

qu’environnementaux.   

Premièrement, la taille de la meute conditionne souvent le choix des proies. Les groupes 

nombreux s’attaquent préférentiellement à des proies de grande taille, comme le cerf élaphe, 

tandis que les loups solitaires ou en petits groupes ciblent plutôt des proies plus petites, comme 

le chevreuil (Patin, s. d.). Deuxièmement, la vulnérabilité individuelle des proies constitue un 

facteur déterminant : les jeunes et les individus âgés ou affaiblis présentent un risque accru de 

prédation.  Une étude menée en Pologne a notamment montré que la condition physique des 

jeunes cerfs en fin d’hiver influençait fortement leur probabilité d’être prédatés (Kuijper et al., 

2014).  
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Au-delà de ces facteurs biologiques, les caractéristiques du paysage jouent également un rôle 

structurant dans la répartition spatiale du risque de prédation. Selon la théorie de la quête 

alimentaire optimale (Optimal Foraging Theory), un prédateur tend à maximiser son gain 

énergétique tout en minimisant ses coûts associés à ses activités (déplacement, recherche, 

capture, manipulation). Chez le loup, cette stratégie d’optimisation énergétique se traduit par 

une sélection préférentielle d’environnements facilitant la locomotion, la détection et la capture 

des proies (MacArthur & Pianka, 1966). Dans ce contexte, plusieurs études ont mis en évidence 

que les zones proches des routes, chemins forestiers et coupe-feu sont davantage utilisées par 

les loups pour leurs déplacements et leurs attaques. Par exemple, Kunkel et Pletscher (2000) 

ont observé que les orignaux (Alces alces) étaient plus fréquemment tués à proximité de ces 

infrastructures linéaires qu'en forêt dense. Ces milieux ouverts ou semi-ouverts constitueraient 

ainsi des zones de risque de prédation accrue (Gervasi et al., 2013). Les chemins et sentiers 

réduisent la résistance aux déplacements tout en offrant une meilleure visibilité, optimisant à la 

fois la mobilité du prédateur et sa capacité à détecter les proies. 

Enfin, la topographie constitue un facteur supplémentaire influençant le comportement spatial 

des loups. Une étude a montré que les zones à pente faible à modérée sont privilégiées, car elles 

permettent des déplacements plus efficaces tout en facilitant la détection et la poursuite des 

proies (Kunkel & Pletscher, 2000).  

Ainsi, ces facteurs biologiques ou liés à la structure du paysage définissent les zones de risque 

au sein de l’habitat. Face à cette hétérogénéité du danger, les proies développent des stratégies 

comportementales pour limiter leur exposition.  

2.2.2. Modifications comportementales des proies en réponse au risque de prédation 

La prédation est un moteur puissant de l’évolution, affectant directement la survie des individus. 

Si les effets directs, c’est-à-dire la mise à mort des proies, sont bien documentés, les effets 

indirects de la prédation ont longtemps été négligés. Cependant, depuis les années 2000, des 

travaux ont mis en évidence que la simple présence du prédateur peut induire des changements 

comportementaux significatifs chez les proies, tels qu’une modification du budget d’activité 

(hausse de la vigilance) ou une augmentation du stress physiologique (Laundré et al., 2001; 

Ripple & Beschta, 2004). Les proies développent alors des stratégies anti-prédatrices, définies 

comme « tout comportement visant à éviter la prédation ou à réduire son risque » (Schmitz et 

al., 2004).  
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Ces adaptations impliquent souvent un compromis entre sécurité et acquisition de ressources. 

Ainsi, le risque de prédation, même en l’absence d’attaque effective, peut profondément affecter 

l’écologie des espèces, avec des effets comparables à ceux exercés par la prédation directe 

(Hebblewhite et al., 2005).  

Parmi les réponses comportementales les plus fréquemment observées, l’augmentation de la 

vigilance est bien documentée. Elle a notamment été mise en évidence chez les wapitis (Cervus 

canadensis) dans le parc de Yellowstone, où les individus consacrent davantage de temps à la 

surveillance de leur environnement dans les zones à forte densité de loups, au détriment du 

pâturage. Cette réallocation du temps d’activité engendre une réduction de l’apport énergétique, 

avec des conséquences notables sur la condition corporelle et la reproduction (Laundré et al., 

2001).  

Les réactions des proies face au risque de prédation peuvent être classées en deux grandes 

catégories : réactives et proactives. Les réponses réactives sont déclenchées face à un danger 

immédiat, comme l’élévation soudaine du niveau de vigilance lors de la détection d’un 

prédateur à proximité. Les réponses proactives, en revanche, traduisent une anticipation du 

danger, comme l’usage préférentiel d’habitats refuges, même en l’absence de menace détectable 

(Creel et al., 2014). Un même comportement, tel que la vigilance, peut être réactif ou proactif 

selon le contexte. Une étude a ainsi montré que des cervidés naïfs, vivant dans un paysage sans 

loups depuis plus d’un siècle, réagissaient de manière marquée à des enregistrements de 

hurlements, soulignant la persistance d’une perception du risque même sans contact direct 

(Weterings et al., 2022).  

D’autres ajustements comportementaux concernent les rythmes d’activité. Dans le parc régional 

de la Maremme, en Italie, les daims (Dama dama) deviennent plus actifs en journée afin de 

réduire leur chevauchement temporel avec les loups, principalement nocturnes dans cette 

région. Ce comportement d’évitement temporel est particulièrement marqué dans les zones à 

forte présence de loups (Rossa et al., 2021).  

La sélection de l’habitat peut également être modifiée en réponse au risque perçu. Les proies 

tendent à éviter les zones jugées comme dangereuses, même lorsque celles-ci présentent une 

richesse en ressources. C’est ce qu’on observe à Yellowstone, où les wapitis fréquentent moins 

les zones à forte densité de loups, préférant des habitats plus sûrs, bien que parfois moins 

favorables sur le plan nutritif (Laundré et al., 2001).  
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Enfin, la structure sociale peut être modulée. Une augmentation de la taille des groupes permet 

de diluer le risque et de renforcer la détection collective des prédateurs. À l’inverse, dans des 

milieux denses ou à faible visibilité, des groupes plus restreints peuvent limiter les chances 

d’être détectés par un prédateur. Chez le cerf élaphe, par exemple, des groupes plus restreints 

ont été observés en forêt fermée, probablement pour minimiser le bruit et la visibilité  (Månsson 

et al., 2017); Lone et al., 2015).  

Ces ajustements comportementaux ne sont pas simplement des réactions ponctuelles à un 

danger immédiat. Ils traduisent une réorganisation durable des comportements, fondée sur une 

anticipation du risque et modifient en profondeur la manière dont les proies exploitent leur 

environnement. Ce phénomène est aujourd’hui conceptualisé sous le nom de paysage de la peur, 

qui reflète l’impact spatial et comportemental de la prédation perçue par les espèces proies, 

même en l’absence effective du prédateur.  

 

3. CONCEPT DE PAYSAGE DE LA PEUR (Landscape of Fear ou LOF) 

3.1. Définition et fondements théoriques 

Sous la pression constante de la prédation, les ongulés peuvent percevoir certaines zones 

comme risquées, et adapter en conséquence leur comportement en les évitant ou en modifiant 

leur utilisation de l’espace. En effet, lorsque le risque de prédation est perçu comme élevé à un 

moment ou en un lieu donné, les proies adoptent une vigilance accrue, au détriment d’activités 

essentielles telles que l’alimentation ou le déplacement. À ce titre, dans le parc de Yellowstone, 

Laundré et al., (2001) ont montré que les wapitis évitent les zones centrales des territoires de 

loups, perçues comme plus dangereuses, pour privilégier des secteurs périphériques jugés plus 

sûrs. 

Ce constat s’inscrit dans le cadre théorique du paysage de la peur, introduit pour la première 

fois en 2001 afin de décrire l’influence du risque de prédation sur la distribution spatiale et les 

comportements des proies (Bleicher, 2017).  Dans la littérature écologique, la peur est définie 

comme la perception consciente ou non d’un risque de prédation, qui se manifeste par des 

adaptations comportementales spécifiques visant à limiter ce risque. 
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Il existe de nombreuses définitions de ce concept, mais les scientifiques s’accordent pour dire 

qu’il s’agit « d’une mesure à court terme de la manière dont un animal perçoit son 

environnement basée sur l’analyse coût-bénéfice du compromis entre nourriture et sécurité 

associée à la recherche de nourriture dans des zones spécifiques de l’habitat dont il dispose ». 

(Brown & Kotler, 2004).  

Contrairement à la prédation directe, qui affecte ponctuellement certains individus, la peur du 

prédateur agit de manière diffuse mais peut avoir un impact plus large, à l’échelle des 

populations. Elle est aujourd’hui reconnue comme une force écologique majeure, capable 

d’altérer la physiologie, les comportements, la distribution spatiale et les interactions trophiques 

(Preisser et al., 2007). Par exemple, une étude sur les moineaux chanteurs a montré que la seule 

perception du risque de prédation pouvait réduire la taille de leur couvée de près de 40 %, en 

raison d’une augmentation du stress, d’une réduction du temps de nourrissage et d’une vigilance 

accrue (Zanette et al., 2011). De même, chez les Campagnols roussâtres (Myodes glareolus), il 

a été démontré que le risque perçu varie selon la structure de la végétation. Les individus évitent 

les milieux à faible couverture végétale, perçus comme plus exposés. Cet évitement spatial 

affecte non seulement leur accès aux ressources, mais aussi leur condition corporelle et leur 

probabilité de survie (Dammhahn et al., 2022).  

3.2. Représentation du paysage de la peur et réponses comportementales des proies 

Sur le plan opérationnel, le Landscape of Fear (LOF) se définit comme une cartographie 

continue du risque de prédation perçu par une proie au cours de ses déplacements dans 

l’environnement (Laundré et al., 2001). Cette carte mentale du danger se superpose au paysage 

physique (sol, végétation, réseau hydrographique, topographie), et reflète la perception 

subjective des lieux comme étant plus ou moins risqués.  

Plus récemment, une synthèse théorique actualisée (Gaynor et al., 2019) a précisé les 

fondements du concept en identifiant trois composantes clés : (1) la perception du risque, qui 

correspond à l’évaluation subjective par la proie des conditions de danger potentielles dans un 

environnement donné ; (2) la réponse comportementale à cette perception, incluant des 

ajustements dans l’utilisation de l’espace, la vigilance ou l’activité ; et (3) le risque réel, mesuré 

par la probabilité effective d’interaction avec un prédateur ou de mortalité. Les auteurs 

soulignent que ces trois dimensions ne sont pas toujours alignées : une proie peut percevoir un 

risque élevé sans modifier son comportement, par exemple en raison de contraintes 

énergétiques, ou inversement éviter une zone alors que le risque y est faible.  
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Cette approche permet de mieux appréhender les décalages potentiels entre ce que les proies 

perçoivent, ce qu’elles font, et ce qui se passe réellement (Gaynor et al., 2019). En 

prolongement de ce cadre conceptuel, une autre étude a enrichi la notion de  paysage de la peur 

en y ajoutant une dimension temporelle explicite. Les auteurs insistent sur le fait que le risque 

perçu n’est pas uniquement distribué dans l’espace, mais fluctue également dans le temps, ce 

qui plaide en faveur d’une approche spatiotemporelle dynamique du LOF (Palmer et al., 2022).  

Un exemple illustratif est fourni par une étude menée en Afrique du Sud sur les singes vervets 

(Cercopithecus aethiops) (Willems & Hill, 2009). Bien que ne mobilisant pas l’ensemble des 

dimensions théoriques récentes du paysage de la peur, cette recherche offre une démonstration 

concrète de la manière dont le risque perçu peut être cartographié à partir d’observations 

comportementales. Les auteurs ont d’abord établi une cartographie de la structure du paysage 

en distinguant les différents types de végétation (Figure 1), qui constitue la base 

environnementale de leur analyse.  

 

Figure 1: Cartographie des différents types d’habitats présents dans la zone d’étude (Source : Willems & Hill, 2009). 

À partir de cette cartographie, les auteurs ont ensuite analysé les comportements des singes en 

réponse à différents prédateurs naturels : aigles, babouins, léopards et serpents, en portant une 

attention particulière à leurs déplacements, à l’utilisation de l’espace et aux comportements de 

vigilance. Ces données comportementales ainsi collectées, croisées avec les préférences 

d’habitat propres à chaque type de prédateur (Figure 2), ont permis de modéliser des cartes 

spécifiques du risque perçu, chacune représentant un LOF distinct. Ces cartes illustrent de 

manière concrète comment les singes ajustent leur occupation de l’espace en fonction de leur 

perception du danger, offrant une application opérationnelle du concept de paysage de la peur 

fondée sur l’observation directe des proies. 
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Figure 2: Modélisation du risque de prédation perçu par les singes verts (Cercopithecus aethiops) en fonction de quatre types 

de prédateurs : aigles, babouins, léopards et serpents ((Source : Willems & Hill, 2009). 

Les proies mettent en œuvre une diversité de stratégies pour limiter leur exposition au risque 

de prédation. Ces réponses incluent notamment des ajustements spatiotemporels de leur 

comportement, tels que la modification de la vigilance, de la vitesse de déplacement, du rythme 

d’activité ou encore des choix d’habitat dans les zones perçues comme dangereuses (Laundré 

et al., 2001).  

Ces comportements varient selon des facteurs individuels tels que le sexe, l’âge, la condition 

physique ou encore le statut reproducteur. Par exemple, en situation de pénurie alimentaire, 

certaines proies peuvent être contraintes de fréquenter des zones jugées plus risquées afin 

d’accéder à des ressources essentielles à leur survie (Bleicher, 2017). De même, le compromis 

entre sécurité et alimentation amène parfois les individus à s’exposer au danger, malgré une 

préférence théorique pour des zones moins risquées (Brown & Kotler, 2004).  

Chez les cervidés, les différences sexuelles dans la perception du risque et les stratégies 

d’évitement sont particulièrement marquées. Les biches, investies dans les soins parentaux, 

privilégient des habitats offrant une forte couverture végétale afin de protéger leur progéniture. 

Les mâles, en revanche, peuvent adopter des comportements plus audacieux, notamment durant 

la période de rut, où la recherche de partenaires les conduit à fréquenter les zones plus ouvertes, 

et donc plus exposées à la prédation (Ruckstuhl & Neuhaus, 2002). 

Ces ajustements comportementaux soulignent l’influence profonde du risque de prédation sur 

les dynamiques des proies. Alors que de nombreuses études se sont concentrées sur les effets 

démographiques de la prédation, le concept de paysage de la peur permet d’adopter une 

approche complémentaire, centrée sur les réponses comportementales spatiotemporelles. 
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4. OBJECTIFS  

Le retour du loup après plus d’un siècle d’absence offre une opportunité unique d’étudier 

comment les biches réagissent à une nouvelle pression de prédation. Jusqu’à récemment, les 

données disponibles ne permettaient pas d’en évaluer précisément l’impact dans la région. 

L’objectif principal ici est de caractériser un paysage de la peur dans la Zone de Présence 

Permanente du loup, en modélisant le risque spatial de rencontre avec le prédateur, puis en 

analysant son influence sur le comportement spatio-temporel des biches. Plus spécifiquement, 

il s’agit (1) d’identifier les variables expliquant la répartition spatiale du loup, puis de modéliser, 

via l’algorithme MaxEnt, un risque de rencontre à partir de ces facteurs  (proximité aux chemins, 

cours d’eau et bâtiments, la densité du couvert forestier, le type d’habitat et la topographie), 

afin de localiser les zones à risque élevé ou faible. Puis (2) d’analyser à l’aide d’un modèle 

Integrated Step Selection Function (iSSF), la réponse des biches face au risque modélisé 

précédement, en s’appuyant sur leurs localisations GPS, afin de déterminer si leurs 

déplacements sont influencés par les zones à forte probabilité de présence du loup. Cette 

seconde étape permet de tester l’hypothèse d’un paysage de la peur. Concernant la répartition 

du loup et la modélisation du risque de prédation (Objectif 1), il est supposé que :  

(i) La distribution spatiale du loup, et donc du risque de prédation, est influencée par 

certaines variables environnementales, notamment la proximité aux chemins, 

susceptibles de réduire les coûts énergétiques de déplacement ou de faciliter la 

détection des proies. 

(ii) Certaines variables environnementales expliquent également la localisation des sites 

de mise à mort, notamment les milieux ouverts, où les conditions de détection et de 

poursuite des proies peuvent être plus favorables au loup. 

Concernant la réponse spatiale et temporelle des biches face au risque de rencontre (Objectif 

2), il est supposé que :  

(iii) Avant 2018, en l’absence de prédateur installé, les biches ne réagissent pas au risque 

spatial. Après le retour du loup, elles évitent les zones à forte probabilité de présence, 

traduisant une réponse comportementale anti-prédatrice face au danger. 

(iv) Cette réponse d’évitement varie en fonction du moment de la journée (jour/nuit). 

Étant donné que les loups sont majoritairement nocturnes (Lesmerises et al., 2018), 

on peut s’attendre à ce que les biches manifestent un évitement plus marqué des 

zones à risque pendant la nuit, période où le danger est potentiellement le plus élevé. 
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(v) Les biches modifient leur locomotion (ex. : vitesse ou direction) dans les zones à 

risque, afin de réduire leur exposition au danger. Plus précisément, on s’attend à ce 

qu’elles présentent des pas plus longs (step lengths plus élevés), traduisant un 

déplacement plus rapide à travers les zones perçues comme dangereuses, ainsi que 

des angles de rotation plus faibles (trajectoires plus directes), ce qui correspond à 

une stratégie de fuite ou de traversée rapide. 

CHAPITRE II- MATÉRIEL ET MÉTHODE 

1. PRÉSENTATION DE LA ZONE D’ÉTUDE   

La Zone de Présence Permanente (ZPP) du loup en Wallonie se situe dans la région des Hautes 

Fagnes-Eifel, au sein de la Province de Liège (Belgique), et s’étend jusqu’aux Ardennes 

allemandes. En mai 2025, la ZPP couvrait une superficie d’environ 60 690 hectares, soit 2% du 

territoire belge, comme illustré à la Figure 3. Sa localisation centrale peut être estimée aux 

coordonnées géographiques (WGS84) : 50.467°N, 6.100°E.  

 

Figure 3: Localisation de la zone d’étude (Zone de Présence Permanente du Loup), en mai 2025 
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Sur le plan biogéographique, la zone d’étude s’inscrit dans la région continentale telle que 

définie par le réseau Natura 2000. Celle-ci couvre l’ensemble de la Wallonie orientale et se 

caractérise par un climat tempéré, une prédominance de forêts caducifoliées, ainsi qu’une forte 

hétérogénéité écologique, incluant des milieux humides, ouverts et boisés (Biogeographical 

regions, s. d.).  

Bien que la Belgique soit globalement soumise à un climat océanique tempéré, la zone d’étude 

présente des conditions plus froides et humides, en raison de l’altitude élevée du plateau des 

Hautes-Fagnes (plus de 600 m). Les températures y sont inférieures à la moyenne nationale (6,4 

°C dans le plateau des Hautes-Fagnes), les précipitations atteignent environ 1450 mm par an, 

et les hivers ont longtemps été marqués par un enneigement important. Toutefois, en raison du 

réchauffement climatique, les épisodes neigeux tendent à se  raréfier au profit de précipitations 

pluvieuses, rendant les hivers nettement plus doux et humides qu’auparavant (IRM - Climat 

dans votre commune, s. d.).  

Le paysage des Hautes Fagnes se compose d’une mosaïque d’habitats naturels, dominée par 

des zones humides telles que des tourbières, mais incluant aussi des landes ouvertes et des forêts 

mixtes. Cette diversité crée un environnement favorable à la présence de grands mammifères 

comme le cerf élaphe, le chevreuil ou encore le sanglier, qui figurent parmi les principales 

proies du loup en Europe. 

La ZPP comprend également la Réserve naturelle domaniale des Hautes Fagnes, qui s’étend sur  

4 500 hectares. Créée pour préserver des milieux naturels tels que les tourbières, les landes 

humides et les hêtraies d’altitude, cette réserve joue un rôle central dans la conservation de la 

biodiversité en offrant refuge à de nombreuses espèces sensibles ou protégées. L’accès y est 

strictement réglementé, et certaines activités humaines comme la chasse, l’exploitation 

forestière ou l’agriculture y sont interdites ou fortement limitées (SPW, s. d.-a). 
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2. POPULATIONS ÉTUDIÉES 

2.1. Le loup 

Le loup est un carnivore appartenant à la famille des canidés. En Wallonie, les premières 

observations confirmées génétiquement remontent à 2016. Avant le décès de la femelle 

reproductrice de la meute du Nord des Hautes-Fagnes, survenu le 27 mars 2024, trois meutes 

avaient été identifiées au sein de la ZPP, grâce à des analyses génétiques permettant d’identifier 

individuellement les loups présents dans la région. 

Le premier couple d’adultes, localisé dans le nord des Hautes Fagnes, a donné naissance à trois 

portées de louveteaux en 2021, 2022 et 2023 (Figure 4). En 2024, aucune nouvelle portée n’a 

été détectée, principalement en raison du décès de la femelle reproductrice survenu en mars de 

la même année. Un second couple, formant la meute du Nord Eifel, a été détecté pour la 

première fois en 2022. Il a donné naissance à deux portées : une en 2023 sur le territoire belge, 

et une seconde en 2024 du côté allemand. Cette meute est actuellement majoritairement 

présente en Allemagne. Enfin, une troisième meute a été détectée en 2023 dans le sud des 

Hautes Fagnes, avec une première reproduction la même année, suivie d’une seconde portée en 

2024 (Loups - Wallonie | Réseau Loup | La biodiversité en Wallonie, s. d.-b).  

 

Figure 4: Répartition et composition des trois meutes présentes en Wallonie le 18.04.2024. Source : Portail de la biodiversité 

en Wallonie. 
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En Wallonie, la protection du loup est régie par la Loi sur la conservation de la nature, qui 

transpose la Directive Habitats au niveau régional (SPW, s. d.-b). Conformément à cette 

législation, le loup bénéficie toujours d’un statut de protection stricte, indépendamment des 

récents déclassements opérés au niveau européen. En effet, si la Directive Habitats permet 

désormais aux États membres d’adopter une réglementation plus souple, le cadre juridique 

wallon reste pour l’instant inchangé. Toute dérogation, notamment en matière de régulation ou 

d’abattage, demeure soumise à des conditions strictes et nécessite une autorisation explicite, ce 

qui rend actuellement la chasse du loup interdite en l’absence de décision contraire. 

 

2.2.  Le cerf 

Le cerf élaphe est un mammifère appartenant à la famille des Cervidés. Il est le plus grand 

ongulé sauvage présent sur le territoire belge. La femelle organise son domaine vital autour de 

quelques zones de remise, principalement situées dans des massifs forestiers. Son territoire 

s’étend généralement sur 400 hectares (Prévot & Licoppe, 2013). Cependant, le domaine vital 

des biches peut varier en fonction de différents facteurs, tels que la disponibilité en ressources 

alimentaires, la structure de son habitat ou encore les pressions environnementales. Les biches 

montrent une fidélité à leur lieu de naissance, ce qui limite leurs capacités de colonisation vers 

de nouveaux territoires (Déplacements | Etudes et suivis | Mammifères | La biodiversité en 

Wallonie, s. d.).  

Il est important de noter que le cerf élaphe est la seule espèce en Wallonie soumise à un plan de 

tir annuel afin de réguler la croissance des populations. Les périodes de chasse s’étendent 

généralement du 21 septembre au 31 décembre, ces périodes peuvent varier selon les années et 

les décisions des autorités compétentes (Législation/dates chasse 2020 2025, s. d.).  
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3. COLLECTE ET ANALYSE DES DONNÉES  

3.1.  Données et analyses relatives au loup  

3.1.1. Collecte et préparation des données de présence  

 

Les données de présence du loup exploitées dans la présente étude sont de type opportuniste, 

c’est-à-dire issues de signalements et d’observations de terrain transmis au Réseau Loup, sans 

protocole de suivi systématique. Ces indices sont récoltés depuis 2018 et alimentent une base 

de données centralisée.  

Les types d’indices recueillis incluent : des excréments, des traces d’urine, des empreintes, des 

cadavres de proies sauvages ou domestiques, des observations directes et des observations 

indirectes provenant d’un piégeage photographique (Tableau I). Chaque indice fait l’objet 

d’une validation selon les critères SCALP (Status and Conservation of the Alpine Lynx 

Population) et est classé selon un niveau de certitude (Kora, s. d.). Les éléments biologiques 

exploitables (excréments, poils, proies et urine) sont soumis à des analyses génétiques visant 

d’une part  à confirmer l’espèce par détermination de l’haplotype, et d’autre part, si possible, à 

identifier l’individu par génotypage. Ce processus permet de vérifier si l’individu appartient à 

une meute connue, est déjà référencé dans la base de données du CEwolf Consortium qui 

documente la lignée germano-polonaise, ou s’il s’agit d’un individu en dispersion. (« CEwolf 

Consortium », s. d.) 

Parallèlement, un réseau de pièges photographiques a été déployé dans l’ensemble de la ZPP 

par les membres du DEMNA. Ce réseau non aléatoire est ajusté régulièrement afin d’optimiser 

les probabilités de détection. Les caméras utilisées (Dörr, Reconyx HyperFire HD, Maginon 

WK-4HDW, Bushnell 24 MP Prime Low Glow) sont équipées de capteurs de mouvement et 

infrarouge, et paramétrées en mode photo ou vidéo selon les modèles. Les données sont 

horodatées (UTC+1), stockées sur cartes mémoire puis encodées sur la plateforme Agouti 

(Wageningen University & INBO, 2023). Pour chaque détection, l’espèce, le sexe et le stade de 

développement sont systématiquement renseignés. L’ensemble des indices est ensuite intégré 

dans un fichier Excel centralisé. Chaque enregistrement comprend : une date, une localisation 

(WGS84 ou Lambert 72), un diagnostic, un niveau de certitude SCALP, et, si disponible, un 

identifiant génétique international de l’individu.  

 

https://www.kora.ch/fr/kora/scalp
https://www.kora.ch/fr/kora/scalp
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Pour la présente étude, seuls les signalements ayant fait l’objet d’un diagnostic « confirmé » 

ont été retenus. Les observations encore en cours de validation au moment de l’analyse ont été 

exclues. Afin de maximiser le nombre d’occurrences exploitables, les classifications SCALP « 

loup certain », « loup probable » et « loup possible » ont été incluses, à l’exception des indices 

non vérifiés ou non concluants. Les données sélectionnées ont ensuite été encodées dans un 

fichier Excel structuré, destiné à la modélisation future. Un total de 4 802 localisations de 

présence du loup ont été retenues pour l’analyse (Tableau I). 

Tableau I - Répartition des indices de présence du loup en fonction du type d’indice, du 

diagnostic et du niveau de certitude SCALP 

 

 

3.1.2. Variables environnementales SIG  

Un ensemble de données environnementales a été mobilisé sur la base des connaissances 

actuelles en écologie de l’espèce, ainsi que des facteurs susceptibles d’influencer la distribution 

spatiale du loup dans la zone d’étude. Six variables ont été sélectionnées, puis importées dans 

un système d'information géographique (SIG), en l’occurrence QGIS (version 3.42.0). Les 

variables retenues, leurs sources et les traitements appliqués dans QGIS sont détaillés dans le 

Tableau II. Les données ont été recueillies à partir de sources officielles ou en accès libre, 

notamment le Géoportail de la Wallonie (SPW) et la plateforme Copernicus. Chaque couche 

environnementale a été reprojetée dans le système de coordonnées Lambert 72 (EPSG : 31370), 

afin d’assurer une correspondance spatiale avec les données de présence du loup, également 

intégrées dans QGIS. Les captures d’écran des différentes couches importées dans QGIS sont 

présentées en Annexe E. 
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Les couches ont ensuite été découpées selon l’emprise spatiale de la ZPP, utilisée ici comme 

masque spatial. Cette étape a permis d’harmoniser l’étendue géographique et la résolution de 

toutes les couches environnementales, étape indispensable pour leur intégration conjointe dans 

le modèle de distribution spatiale. 

Tableau II - Caractéristiques des couches environnementales utilisées pour modéliser  la 

présence du loup 
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3.1.3. Construction et validation du modèle MaxEnt  

Prétraitement des couches SIG et des occurrences  

Les variables environnementales préalablement préparées dans QGIS ont été importées dans le 

logiciel R (version 4.4.3). Afin de garantir leur compatibilité, toutes les couches ont été 

harmonisées à une résolution de 10 mètres, correspondant à celle du raster le plus contraignant 

inclus dans l’analyse. La modélisation sous MaxEnt exige en effet une superposition parfaite 

des couches raster, avec un nombre de cellules identiques. Un masque raster unique, délimitant 

la zone d’étude, a donc été utilisé pour s’assurer que toutes les couches ont la même étendue 

spatiale et les mêmes dimensions.  

Afin de vérifier l’indépendance entre les variables environnementales, une analyse de 

colinéarité a été réalisée dans R à l’aide de la fonction removeCollinearity du package 

« virtualspecies » (Leroy et al., 2016). La méthode de Spearman a été utilisée, avec un seuil 

fixé à 0,7, généralement utilisé comme limite indicative de multicolinéarité forte. Cette analyse 

n’a révélé aucune corrélation dépassant ce seuil, ce qui a permis de conserver l’ensemble des 

variables initialement sélectionnées pour la modélisation (cf. Annexe C).  

En parallèle de la préparation des variables environnementales, les données de présence du loup 

sélectionnées ont également été traitées pour leur intégration dans le modèle. Elles ont été 

projetées dans QGIS selon le système de coordonnées Lambert 72 (EPSG : 31370), puis 

superposées à la couche représentant la zone de présence permanente (ZPP) du loup en 

Wallonie. Les occurrences situées en dehors de cette emprise ont été exclues, de manière à 

restreindre l’analyse aux territoires durablement occupés. Cette étape permet ainsi d’écarter les 

observations ponctuelles potentiellement liées à des individus en dispersion. 

Principe de l’algorithme et limites du modèle 

L’approche de modélisation utilisée dans cette étude repose sur l’algorithme MaxEnt (Maximum 

Entropy), spécifiquement développé pour traiter des jeux de données ne comportant que des 

présences, sans absences associées (Phillips et al., 2006). Cet outil est aujourd’hui largement 

utilisé en écologie pour générer des modèles de distribution d’espèces (Species Distribution 

Models – SDM), lorsque les données disponibles sont issues d’observations opportunistes. 

Plusieurs études ont montré que MaxEnt présente de bonnes performances prédictives, 

surpassant même certaines méthodes de présence-absence dans certains contextes (Elith et al., 

2006).  
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Néanmoins, les données d’occurrence présentent généralement un biais d’échantillonnage lié à 

l’effort de prospection humain. Les observations sont fréquemment concentrées à proximité des 

routes et des sentiers, en raison d’une accessibilité accrue. À l’inverse, les zones plus reculées 

peuvent être sous-échantillonnées, rendant difficile la distinction entre réelle préférence 

écologique et simple intensité d’observation. Ce biais est particulièrement important dans le cas 

du loup, qui utilise activement certaines infrastructures linéaires (chemins forestiers, coupe-feu, 

routes) pour se déplacer à l’intérieur de son territoire. Il est donc essentiel de prendre en compte 

ce biais de détection dans la mise en place du modèle, afin de ne pas confondre accessibilité 

humaine et sélection d’habitat. 

Construction du modèle prédictif  

Le modèle de distribution du loup a été construit à l’aide de l’algorithme MaxEnt (version 

3.4.4), via la fonction maxent du package « dismo » dans le logiciel R (Hijmans et al., 2010). 

Le modèle utilise les données de présence du loup et les couches environnementales décrites 

précédemment. Le modèle repose sur une approche de comparaison entre les caractéristiques 

environnementales des points de présence du loup et celles de points de fond (ou pseudo-

absences), générés aléatoirement dans la ZPP. Cette comparaison permet d’estimer une 

probabilité relative d’occurrence de l’espèce. 

Afin de corriger le biais d’échantillonnage lié à la localisation de certaines caméras placées à 

proximité des chemins et à la facilité accrue de détecter les indices de présence sur ces derniers, 

la méthode dite « target-group background » a été utilisée, telle que décrite par Barber et al. 

(2023) dans leur étude « Target-group backgrounds prove effective at correcting sampling bias 

in Maxent models ». Elle consiste à générer un plus grand nombre de points de fond dans les 

zones où les observations sont également surreprésentées, c’est-à-dire à proximité des chemins, 

sentiers ou routes. Cela permet d’équilibrer la comparaison entre les points de présence et les 

pseudo-absences, en tenant compte du fait que certaines zones sont plus prospectées que 

d’autres, non pas en raison d’une préférence du loup, mais à cause de leur accessibilité pour les 

observateurs. Le raster représentant la distance aux chemins a été utilisé pour modéliser ce biais 

d’accès, et a servi de base à la pondération des points de fond générés dans MaxEnt. 
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Préalablement à la construction du modèle MaxEnt global, combinant toutes les données de 

présence du loup collectées entre 2018 et 2025, deux modèles exploratoires ont été réalisés en 

amont: l’un à l’échelle annuelle, l’autre à l’échelle saisonnière. Ces analyses (cf. Annexes A et 

B) visaient à vérifier la stabilité spatiale de la distribution du prédateur dans le temps au sein de 

la zone d’étude. Aucune différence significative n’ayant été observée entre les années ni entre 

les saisons, un modèle global unique a pu être construit, sans distinction temporelle. Ce modèle 

global a été entrainé avec 10 000 points de fond échantillonnés aléatoirement sans remise, selon 

les paramètres par défaut de MaxEnt. La variable catégorielle « Type d’habitat » a été spécifiée 

comme facteur avec les 4 modalités (forêt, milieux ouverts, zones humides et infrastructures 

humaines).  

À l’issue de l’entraînement du modèle, MaxEnt fournit trois types de sorties nécessaires à 

l’interprétation du modèle. Tout d’abord, la courbe ROC (Receiver Operating Characteristic), 

accompagnée de la valeur AUC (Area Under the Curve), permettent d’évaluer la capacité du 

modèle à discriminer les points de présence des pseudo-absences. Une AUC proche de 1 indique 

une très bonne performance du modèle. Ensuite, les courbes de réponses montrent l’effet de  

chaque variable environnementale sur la prédiction de MaxEnt. Elles illustrent la manière dont 

la probabilité d’occurrence du loup évolue en fonction de la variable concernée, tandis que 

toutes les autres variables sont maintenues à leur valeur moyenne. Ces courbes permettent de 

visualiser les seuils, préférences ou évitements liés à chaque facteur. Enfin, le modèle génère 

un test de jackknife de l’importance des variables. Ce test évalue pour chaque variable 

environnementale son pouvoir explicatif  lorsqu’elle est utilisée seule ou lorsqu’elle est exclue 

du modèle. L’importance est mesurée via le gain de régularisation, une métrique interne à 

MaxEnt reflétant la contribution de chaque variable à la qualité de prédiction du modèle.  

Pour finir, à partir de chacun des modèles MaxEnt construits, des cartes de prédiction ont été 

générées via la fonction predict, du package « terra » dans le logiciel R (Hijmans et al., 2025). 

Le résultat est un raster indiquant, pour chaque pixel de la ZPP, la probabilité relative 

d’occurrence du loup. Cette carte est directement importable dans QGIS et permet de visualiser 

les zones à plus forte probabilité de présence du prédateur. 
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Validation du modèle 

Pour valider le modèle et évaluer sa robustesse, une validation statistique a été effectuée suivant 

une procédure d’échantillonnage aléatoire fractionné (split-sampling) (Araújo & Guisan, 2006). 

Les données de présence ont été aléatoirement séparées en deux ensembles : 70 % ont été 

utilisées pour l'entraînement et les 30 % restantes pour la validation. Cette opération a été 

répétée 100 fois afin de tenir compte de la variabilité liée à l’échantillonnage. Pour chaque 

itération, trois indices de performance ont été calculés : AUC (Area Under the Curve), TSS 

(True Skill Statistic) et Boyce Index. Une moyenne des scores obtenus sur l’ensemble des 

répétitions a ensuite été calculée pour évaluer la robustesse globale du modèle.  

 

3.1.4. Modélisation du risque de mise à mort à partir des localisations de proies tuées 

 

En complément du modèle fondé sur l’ensemble des indices de présence du loup, un second 

modèle MaxEnt a été construit à partir des localisations de 129 proies sauvages tuées (cerf 

élaphe, chevreuil, sanglier) entre 2018 et 2025. Cette approche vise à identifier les zones les 

plus favorables à une attaque létale, en modélisant la distribution spatiale des événements de 

prédation avérés. Comme pour le modèle principal, seuls les signalements ayant reçu un 

diagnostic « confirmé » ont été retenus. Les observations en attente de validation au moment 

du traitement ont été exclues. Pour maximiser le nombre d’occurrences exploitables, les 

classifications SCALP « loup certain », « loup probable » et « loup possible » ont été intégrées, 

tandis que les indices non vérifiés ou jugés non concluants ont été écartés (Tableau I). La 

méthode de modélisation utilisée ici reprend les mêmes étapes que pour le modèle principal : 

variables environnementales harmonisées, entraînement du modèle, validation croisée, et 

paramètres de calibration identiques.  

Toutefois, un biais de détection spécifique aux milieux ouverts a été pris en compte. Ce biais 

est lié à la plus grande probabilité de repérage des carcasses par les agents forestiers grâce au 

comportement d’alerte de certaines espèces charognardes, comme le grand corbeau (Corvus 

corax) ou la pie bavarde (Pica pica). Pour corriger ce biais, la même méthode du target-group 

background a été appliquée à partir de ce raster de biais fondé sur le pourcentage de couvert 

forestier (Barber et al., 2022).  Ce raster attribuait une valeur plus élevée aux zones faiblement 

boisées. Une fois normalisé, il a servi à pondérer l’échantillonnage des points de fond, en 

accordant une probabilité plus forte aux milieux ouverts, où les cadavres sont plus facilement 

détectés. 
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3.2.  Analyse du comportement des biches face au risque de prédation  

3.2.1. Collecte des données GPS  

Les données de mouvements exploitées dans la présente étude proviennent d’un suivi GPS 

mené sur des biches. 52 femelles ont été équipées de colliers GPS Vectronic PRO Light-3 et 

Vertex Lite-3D, produits par VECTRONIC Aerospace GmbH (Berlin, Allemagne), 

programmés pour enregistrer une localisation de l’individu toutes les heures. Ces dispositifs 

sont conçus pour fonctionner pendant une durée minimale de deux ans, au terme de laquelle ils 

se détachent automatiquement grâce à un système de libération (drop-off).  

Les premières opérations de capture ont débuté en 2001 et ont été réalisées par téléanesthésies, 

principalement à proximité des sites de nourrissage ou des zones de gagnage. D'autres méthodes 

ont également été mises en œuvre lors des premières années du suivi, notamment le 

panneautage, qui consiste à tendre des filets dans les couloirs de passage fréquentés par les 

cervidés. Cette technique n’est toutefois plus utilisée aujourd’hui (Prévot & Licoppe, 2013). Le 

système MICS (Minimally Invasive Capture System) est actuellement utilisé, il s’agit d’un fusil 

anesthésiant télécommandé permettant de capturer les animaux avec un stress minimal (Ryser, 

2005).  

3.2.2. Principe de l'Integrated Step Selection Function (iSSF) 

Afin d’examiner la manière dont les biches sélectionnent leur environnement en fonction du 

risque de prédation estimé à partir de la carte de prédiction MaxEnt (section 4.1.3), une 

approche fondée sur le modèle Integrated Step Selection Function (iSSF) a été mise en œuvre 

(Avgar et al., 2016). Cette méthode statistique permet d’analyser simultanément les 

comportements de déplacement et la sélection de l’habitat chez une espèce mobile. 

Le principe repose sur la comparaison entre des déplacements réellement observés, reconstitués 

à partir des localisations GPS horaires, et des déplacements hypothétiques générés 

artificiellement autour de chaque point de départ.  Ces déplacements alternatifs sont simulés en 

respectant les distributions empiriques de la longueur des pas et des angles de rotation observés, 

de manière à refléter les contraintes naturelles de mouvement des individus (Avgar et al., 2016). 

Chaque déplacement entre deux localisations successives est défini comme un « pas » (step). 

Pour chaque pas observé, 30 pas disponibles ont été générés, afin de représenter les options de 

déplacement réellement accessibles à l’individu au moment donné.  
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Cette approche prend en compte le fait que les déplacements ne sont pas aléatoires, mais 

contraints par la position d’origine et les capacités locomotrices de l’animal. En comparant les 

caractéristiques environnementales des pas observés à celles des pas disponibles, le modèle 

iSSF permet d’identifier les facteurs influençant la sélection ou l’évitement de certaines zones, 

indépendamment des simples réponses à la présence du prédateur.  

Dans cette étude, l’iSSF a été utilisé pour évaluer l’effet du risque spatial et temporel de 

prédation sur les décisions de déplacement des biches. Pour tenir compte des différences  

comportementales entre le jour et la nuit, une variable « période du jour » (diel period) a été 

intégrée, en interaction avec le risque de prédation et la période (avant vs après 2018), afin de 

détecter d’éventuelles variations dans la réponse comportementale selon le moment de la 

journée (Salvatori et al., 2022). La longueur du pas (step length) et l’angle de rotation (turning 

angle) ont été inclus dans le modèle, en interaction avec le risque, la période du jour et entre 

eux, pour identifier d’éventuels ajustements locomoteurs face au danger (accélération, 

réorientation), tout en contrôlant les contraintes mécaniques de déplacement.  

L’objectif était plus précisément de déterminer si les biches évitent les zones à risque élevé, et 

si cette réponse varie entre la période précédant 2018 (absence du prédateur établi) et la période 

postérieure, correspondant au retour du loup dans la région (iii).  

 

3.2.3. Construction du modèle iSSF 

Afin d’analyser la relation entre le comportement de déplacement des biches et le risque spatial 

de prédation dans la zone d’étude, le modèle iSSF a été construit à partir des trajectoires GPS 

individuelles collectées entre 2010 et 2025, avec une fréquence de localisation horaire. Les 

déplacements ont été découpés en une série de pas, définis précédemment comme les segments 

reliant deux localisations successives.  

Les données GPS ont d’abord été prétraitées pour garantir leur qualité. Les doublons temporels 

ont été corrigés par un décalage de 10 secondes, et les localisations aberrantes ont été 

supprimées. Pour les doublons spatiaux consécutifs, un léger décalage de 0.00001 degré a été 

appliqué aux coordonnées, conformément aux recommandations du package « crawl » 

(Johnson & London, 2008).  Après nettoyage, 496 134 localisations GPS ont été retenues, 

correspondant au suivi de 39 biches.  
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Pour chaque pas observé, 30 pas disponibles ont été générés aléatoirement, en respectant les 

distributions empiriques de la longueur de pas (loi gamma) et des angles de rotation (loi de Von 

Mises), à l’aide du package « amt » via la fonction random_step (Signer et al., 2019). Cela 

permet de simuler les options de déplacement réellement accessibles à chaque individu, tout en 

tenant compte des contraintes mécaniques de son mouvement. 

Pour chaque pas (observé et disponible), une série de variables explicatives a été extraite afin 

de caractériser l’environnement local. Ces variables ont été sélectionnées sur la base des 

connaissances écologiques disponibles concernant le comportement spatial des biches, en 

tenant compte des facteurs susceptibles d’influencer leurs décisions de déplacement. La 

première variable considérée est le risque de prédation (risk) , estimé à partir du modèle MaxEnt 

précédemment construit (Figure 9). La carte de prédiction continue issue de ce modèle attribue 

à chaque cellule une valeur de risque comprise entre 0 et 1, laquelle a été extraite pour chaque 

pas en fonction de sa localisation finale. Certaines variables environnementales reprises sont 

identiques à celles mobilisées dans le modèle MaxEnt pour le loup (Tableau I), notamment la 

proximité aux chemins, la proximité aux infrastructures humaines et la topographie. En 

revanche, le couvert forestier a été traité de manière spécifique. Étant donné que les données 

GPS des biches couvrent une large période allant de 2010 à 2025, il a été nécessaire d’utiliser 

une cartographie forestière évolutive afin de représenter au mieux les conditions 

environnementales réelles à chaque époque.  Pour cette raison, des couches de couvert forestier 

correspondant aux années 2008, 2012, 2015, 2018 et 2022 ont été utilisées. Chaque pas, observé 

ou disponible, a été associé à la carte forestière de l’année la plus proche, afin de refléter de 

façon fidèle les conditions au moment du déplacement. Ces données proviennent de la base 

Copernicus (High Resolution Layer Tree Cover and Forests, s. d.). L’évolution spatiotemporelle 

du couvert forestier dans la zone d’étude est présentée en Annexe D. 

En cohérence avec la structure intégrée du modèle iSSF, la longueur du pas et l’angle de rotation 

ont également été inclus comme variables explicatives, dans le modèle, conformément aux 

recommandations pour ce type de modèles (Avgar et al., 2016). La longueur du pas correspond 

à la distance entre deux localisations GPS successives et permet d’estimer la vitesse de 

déplacement. L’angle de rotation, quant à lui, reflète l’orientation de la trajectoire, c’est-à-dire 

l’angle formé entre deux pas consécutifs. Ces deux variables décrivent les contraintes 

mécaniques du mouvement et permettent de distinguer les véritables choix de sélection 

d’habitat des simples patrons de locomotion. Leur intégration est donc essentielle pour éviter 

toute confusion entre stratégie comportementale et inertie du déplacement. 
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Le modèle iSSF a été ajusté sous la forme d’une régression logistique conditionnelle, à l’aide 

de la fonction clogit du package « survival » (Therneau, T. M., 2023). Chaque pas observé et 

ses 30 alternatives générées ont été regroupés dans un stratum. Deux variables temporelles ont 

également été intégrées afin d’évaluer la variation contextuelle de la réponse comportementale 

au risque de prédation. Il s’agit, d’une part, de la période, distinguant les données collectées 

avant et après 2018, et, d’autre part, du moment de la journée (jour ou nuit), déterminé à partir 

des heures de lever et de coucher du soleil à la date de chaque déplacement, grâce au package 

« suncalc » (Thieurmel & Elmarhraoui, 2019). Le risque de prédation a été inclus en interaction 

avec ces deux facteurs temporels afin de tester l’hypothèse d’une modulation comportementale 

contextuelle. La variable réponse case prend la valeur 1 pour les pas réellement observés et 0 

pour les pas disponibles générés aléatoirement.  

Les comparaisons ont été réalisées au sein de strates définies par le champ step_id_indiv, 

combinant l’identifiant de l’individu et celui du déplacement. Cette stratification permet de 

comparer chaque pas observé uniquement à ses propres alternatives disponibles, en contrôlant 

implicitement l’effet de l’identité individuelle, ce qui est standard et accepté dans les analyses 

iSSF (Avgar et al., 2016; Muff et al., 2020).  

Le modèle complet s’écrit comme suit :  

 

Enfin, une analyse préalable de colinéarité a été réalisée afin de vérifier l’indépendance des 

variables explicatives. Pour cela, les coefficients de corrélation de Spearman ont été calculés 

entre toutes les paires de variables continues. Un seuil de 0,7 a été retenu comme limite au-delà 

de laquelle deux variables étaient considérées comme fortement corrélées. Aucune corrélation 

supérieure à ce seuil n’a été détectée, ce qui a permis d’intégrer l’ensemble des prédicteurs 

sélectionnés dans le modèle iSSF sans risque de redondance statistique. 
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3.2.4. Vérification de la répartition spatiale des individus suivis 

Afin de visualiser la répartition spatiale des individus étudiés et d’évaluer un éventuel biais 

d’échantillonnage entre les périodes, les domaines vitaux des biches ont été calculés 

individuellement. Pour chaque individu, un polygone convexe minimum (MCP) contenant 

90 % des localisations GPS a été généré. L’objectif était de s’assurer que les données utilisées 

dans le modèle iSSF couvraient de manière homogène l’espace disponible au sein de la zone 

d’étude, sans déséquilibre spatial majeur entre la période avant 2018 et celle postérieure.  
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CHAPITRE III - RÉSULTATS  

1. MODÉLISATION DE LA PRÉSENCE DU LOUP À L’AIDE DE 

L’ALGORITHME MAXENT 

1.1. Validation du modèle global de prédiction  

L’évaluation du modèle global MaxEnt, qui ne distingue ni les saisons ni les années, indique 

une bonne performance avec une valeur d’AUC de 0,871. Cela reflète une bonne efficacité du 

modèle à distinguer les localisations réelles de présence du loup des points de fond, générés 

aléatoirement. La robustesse du modèle a été évaluée à l’aide d’une validation croisée par split-

sampling, répétée 100 fois. Les résultats moyens obtenus pour les trois indices de performance, 

AUC, TSS et Boyce Index, sont repris dans le Tableau III. L’AUC présente une valeur proche 

de 1, le TSS une valeur supérieur à 0,5 et enfin le Boyce Index présente une valeur également 

proche de 1. L’ensemble de ces indicateurs atteste d’une bonne capacité de prédiction et d’une 

stabilité satisfaisante du modèle.  

Tableau III - valeurs des indices d’évaluation de la performance et validation du modèle 

 

1.2. Contribution des variables environnementales  

L’analyse des contributions relatives des variables environnementales dans le modèle MaxEnt 

(Tableau IV) met en évidence l’importance de la variable « proximité aux chemins », qui 

explique à elle seule 59,1 % de la variance prédictive. Ce facteur se distingue nettement des 

autres, ce qui en fait le principal déterminant de la distribution spatiale du loup au sein de la 

zone de présence permanente.  La proximité aux bâtiments, avec une contribution de 29,9 %, 

occupe la seconde position et joue également un rôle important dans la prédiction. Ces deux 

variables cumulent à elles seules près de 90 % de la contribution totale, soulignant leur 

importance prépondérante dans la modélisation. 
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Le couvert forestier, quant à lui, atteint une contribution plus modérée, de 9,6 %, traduisant une 

influence secondaire, mais non négligeable. Les autres variables, à savoir la proximité aux cours 

d’eau, la pente et le type d’habitat, présentent des contributions très faibles (<1 %), indiquant 

qu’elles interviennent de manière marginale dans la prédiction de la probabilité de présence du 

loup dans la zone d’étude. 

Tableau IV - Contribution des variables environnementales dans le modèle global MaxEnt 

 

1.3. Importance individuelle des variables (Test de Jackknife) 

Le test de Jackknife (Figure 5) permet d’évaluer l’importance relative de chaque variable 

environnementale, en comparant le gain de régularisation lorsque la variable est utilisée seule 

et la perte de gain lorsqu’elle est exclue du modèle. 

La proximité aux chemins confirme son rôle central. Utilisée seule, elle génère le gain de 

régularisation le plus élevé, traduisant une forte capacité explicative. À l’inverse, son exclusion 

entraîne la perte de gain la plus importante, signifiant qu’elle contient une information non 

redondante avec les autres variables du modèle. Ces résultats confirment les observations 

précédentes issues de l’analyse de contribution moyenne, en soulignant que cette variable 

constitue le principal déterminant de la distribution spatiale prédite du loup dans la zone de 

présence permanente.   
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La proximité aux bâtiments présente également un gain élevé lorsqu’elle est utilisée seule dans 

le modèle. Bien que son exclusion ne provoque pas une perte d’information aussi marquée que 

celle observée pour la proximité aux chemins, son importance reste non négligeable et 

complémentaire.  

À l’inverse, les autres variables, telles que le couvert forestier, le type d’habitat, la pente et la 

proximité aux cours d’eau, ont un gain plus faible et des pertes négligeables lorsqu’elles sont 

exclues.  

 

 

Figure 5: Test de Jackknife appliqué au modèle MaxEnt. Le gain de régularisation est affiché pour chaque variable 

environnementale selon trois conditions. En bleu : gain obtenu lorsque la variable est utilisée seule dans le modèle, en turquoise 

: gain obtenu lorsque la variable est exclue du modèle, et en rouge : gain du modèle complet incluant l’ensemble des variables. 

 

1.4. Courbes de réponse des variables dominantes 

Les figures 6 à 8 présentent les courbes de réponse associées aux trois variables 

environnementales les plus pertinentes du modèle MaxEnt identifiées précédemment, à savoir 

la proximité aux chemins, la proximité aux bâtiments et le couvert forestier. Ces courbes 

permettent d’examiner l’effet marginal de chaque variable, c’est-à-dire son influence sur la 

probabilité relative de présence du loup, toutes choses égales par ailleurs. La courbe de réponse 

associée à la proximité aux chemins (Figure 6) révèle une chute abrupte du signal de prédiction 

de probabilité relative de présence du loup (logistic output) au-delà de 200 mètres 

d’éloignement aux chemins.  
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Figure 6: Courbe de réponse du modèle MaxEnt pour la variable proximité aux chemins. Elle illustre l'effet marginal de cette 

variable sur la probabilité relative de présence du loup. Le signal de prédiction (logistic output) diminue fortement dans les 

premières centaines de mètres, indiquant une préférence marquée pour les zones proches des sentiers. 

 

La courbe de réponse associée à la proximité aux bâtiments (Figure 7) met en évidence une 

augmentation progressive de la probabilité relative de présence du loup à mesure que la distance 

aux infrastructures humaines augmente. À proximité immédiate des bâtiments, la probabilité 

est quasi nulle, puis elle croît régulièrement avec l’éloignement. 
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Figure 7:  Courbe de réponse du modèle MaxEnt pour la variable proximité aux bâtiments. Elle montre une augmentation de 

la probabilité relative de présence du loup avec la distance aux infrastructures humaines, suggérant un évitement clair des 

zones urbanisées ou habitées. 

 

La courbe de réponse associée au couvert forestier (Figure 8) indique une probabilité relative 

de présence plus élevée dans les zones faiblement boisées à modérément boisées. Entre 0 et 60 

% de couverture forestière, correspondant à des milieux ouverts, des clairières, des fourrés ou 

des lisières, le signal de prédiction diminue lentement. Le signal de prédiction (logistic output) 

diminue progressivement à mesure que le pourcentage de couverture forestière augmente. En 

revanche, au-delà de 80% de couverture, correspondant à des zones forestières denses, la 

probabilité relative de présence du loup diminue fortement.  
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Figure 8: Courbe de réponse du modèle MaxEnt pour la variable couvert forestier. La probabilité relative de 

présence du loup est plus élevée dans les zones à faible ou moyenne couverture forestière (0–60 %), puis diminue 

fortement au-delà de 80 %, indiquant un évitement marqué des forêts très denses. 

 

1.5. Cartographie du risque spatial de rencontre avec le loup 

La Figure 9 représente la carte de probabilité relative de présence du loup au sein de la zone de 

présence permanente estimée par le modèle MaxEnt. Cette carte résulte de la combinaison 

pondérée des contributions des différentes variables environnementales, décrites 

précédemment. Elle reflète ainsi l’effet conjoint de ces variables sur la distribution spatiale 

prédite, sous forme de gradient continu de probabilité de rencontre avec le loup au sein de la 

zone d’étude.  

Dans le cadre de cette étude, cette carte est utilisée comme un proxy du risque de rencontre. 

Les zones avec une probabilité élevée sont interprétées comme des secteurs à haut risque, tandis 

que les zones à faible valeur sont considérées comme moins exposées. 

 



 

34 | P a g e  

 

 

 

Figure 9 : Carte de probabilité relative de présence du loup dans la zone de présence permanente (ZPP), telle que prédite par 

le modèle MaxEnt à partir des variables environnementales sélectionnées. Les valeurs sont exprimées selon l’échelle du logistic 

output (de 0 à 1), représentant un gradient spatial continu de probabilité de rencontre avec le prédateur. Les zones à plus faible 

probabilité apparaissent en bleu, correspondant à un risque réduit de rencontre avec le loup, tandis que les zones à probabilité 

plus élevée sont représentées en rouge, indiquant un risque accru. Cette carte est utilisée comme un indicateur spatial indirect 

du risque, en vue de l’analyse comportementale des biches. 

1.6. Identification des zones favorables à la mise à mort de proies sauvages 

Le second modèle MaxEnt, construit à partir des localisations de proies sauvages tuées par le 

loup, a permis d’identifier les zones les plus favorables sur le plan environnemental à une 

prédation létale. Parmi les variables environnementales incluses dans le modèle, le pourcentage 

de couvert forestier se révèle être le facteur le plus important, avec une contribution de 41,8 %.  

La courbe de réponse présentée dans la Figure 10 montre que la probabilité de mise à mort est 

maximale dans les milieux ouverts, c’est-à-dire présentant un couvert forestier compris entre 

0 % et 40 %. À partir de ce seuil, on observe une diminution progressive de la probabilité avec 

l’augmentation du couvert végétal. Ces résultats suggèrent que les mises à mort sont 

préférentiellement localisées dans des milieux peu boisés, tandis que les forêts denses sont 

nettement moins associées à ces événements. 
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Figure 10 - Courbe de réponse du modèle MaxEnt pour la variable couvert forestier.  

La probabilité relative de localisation des lieux de mise à mort est plus élevée dans les milieux peu boisés (0–40 % de couvert), 

puis diminue nettement au-delà de 60 %, indiquant un évitement marqué des forêts denses. 

La proximité aux cours d’eau constitue la deuxième variable la plus contributive du modèle, 

avec 31 % de contribution. Comme l’illustre Figure 11, la probabilité de mise à mort est 

maximale à proximité immédiate des cours d’eau (0 m), puis chute fortement dans les 500 

premiers mètres. Au-delà, la probabilité continue de diminuer, mais de manière plus 

progressive, jusqu’à environ 2500 m. Ces résultats indiquent une forte association spatiale entre 

les événements de prédation et la présence proche d’un linéaire hydrographique. 

 

 

Figure 11: Courbe de réponse du modèle MaxEnt pour la variable proximité aux cours d’eau.  

La probabilité relative de localisation des lieux de mise à mort est maximale à proximité immédiate des linéaires 

hydrographiques (0–500 m), puis diminue progressivement avec l’éloignement, suggérant une forte association spatiale entre 

les milieux riverains et les événements de prédation létale. 
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Enfin, la variable proximité aux bâtiments contribue à hauteur de 13,6 % dans le modèle. 

Comme l’illustre la Figure 12, la probabilité de mise à mort est quasi nulle à proximité 

immédiate des infrastructures humaines, puis augmente rapidement dans les 500 premiers 

mètres, avant de continuer à croître de façon plus modérée et linéaire jusqu’à 2500 m.  

 

 

Figure 12: Courbe de réponse du modèle MaxEnt pour la variable proximité aux bâtiments.  

La probabilité relative de localisation des lieux de mise à mort augmente avec la distance aux infrastructures humaines, 

atteignant un maximum au-delà de 2000 m, ce qui suggère un évitement des zones anthropisées par le prédateur. 

Les trois autres variables incluses dans le modèle : la proximité aux chemins, la pente et le type 

d’habitat ont montré des contributions plus marginales (<10%).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

37 | P a g e  

 

2. ANALYSE SPATIO-TEMPORELLE DU COMPORTEMENT DES BICHES 

EN RÉPONSE AU RISQUE DE PRÉDATION 

2.1. Modification de la sélection spatiale en fonction du risque de prédation : 

comparaison avant et après le retour du loup 

 

L’objectif était de déterminer si l’utilisation des zones caractérisées par un risque élevé, tel que 

défini par la carte MaxEnt, a été modifiée après le retour du loup dans la zone d’étude. Pour ce 

faire, une interaction entre le risque de prédation et la période (avant/après 2018) a été intégrée 

au modèle iSSF afin d’évaluer si la relation entre le risque et la sélection du pas diffère entre 

les deux périodes. Cette interaction s’est révélée être significative dans le modèle (Tableau V). 

Tableau V - Output du modèle iSSF 
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Le coefficient estimé pour l’effet combiné du risque et de la période (risk : 

période_loupavant_2018) est hautement significatif (β = 2,94, p < 0.001), ce qui indique une 

modification marquée du comportement de sélection des pas face au risque après 2018. 

Plus précisément, pour la période postérieure à 2018 (modalité de référence du modèle), le 

risque de prédation est associé à une sélection négative des pas (log-RSS = −2,54 ; IC 95 % : 

−2,80 à −2,08).  En revanche, pour la période antérieure à 2018, le log-RSS est positif (log-RSS 

= +0,50 ; IC 95 % : 0,11 – 0,87). Cette inversion de tendance est clairement illustrée dans la 

Figure 13, qui montre une transition entre des valeurs de log-RSS positives avant 2018, 

traduisant une légère sélection des zones à risques, et des valeurs négatives après 2018, 

indiquant un fort évitement sur l’ensemble du gradient de risque. Ces résultats suggèrent que 

l’évitement des zones à risque de prédation n’est observé que pour la période postérieure à 

2018, et qu’aucune relation négative comparable n’est détectée avant cette date. 

 

 

Figure 13 : Courbes de réponse du modèle iSSF montrant la relation entre le risque de prédation et la probabilité de sélection 

d’un pas par les biches, avant (courbe marron) et après 2018 (courbe bleue). Les barres verticales représentent les intervalles 

de confiance à 95 %. 
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Afin de vérifier que cette différence ne découle pas d’un biais d’échantillonnage spatial, les 

domaines vitaux individuels ont été cartographiés pour chaque période (Figure 14). Cette 

cartographie met en évidence une superposition marquée des domaines vitaux entre les 

individus suivis avant et après 2018, traduisant une occupation spatiale similaire au sein de la 

ZPP. Cela limite la probabilité que les variations comportementales détectées soient dues à une 

simple différence de répartition des individus capturés entre les deux périodes. 

Par ailleurs, une comparaison statistique des surfaces de domaines vitaux entre les deux 

périodes à l’aide d’un test de Wilcoxon n’a pas révélé de différence significative (p = 0,77), ce 

qui indique que la taille des domaines vitaux des biches est restée stable. 

 

 

Figure 14 : Représentation des domaines vitaux (MCP 90 %) des biches équipées de colliers GPS entre 2010 et 2025, réparties 

selon la période de suivi. En bleu : biches suivies avant 2018 (17 biches). En rouge : biches suivies après 2018 (22 biches). 

Les domaines vitaux se superposent largement, indiquant une occupation spatiale similaire au sein de la zone potentielle de 

présence (ZPP), et réduisant la probabilité que les différences observées dans la réponse au risque soient attribuables à un 

biais d’échantillonnage géographique. 
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2.2. Absence de variation journalière dans la réponse au risque  

Une interaction à trois termes entre le risque, la période (avant/après 2018) et le moment du 

jour (jour/nuit) a été intégrée au modèle iSSF afin d’évaluer si la relation entre le risque et la 

sélection du pas varie selon le cycle journalier. Toutefois, cette interaction n’a pas révélé d’effet 

significatif (p = 0,968), ce qui indique que la réponse comportementale des biches au risque ne 

diffère pas de manière statistiquement détectable entre le jour et la nuit. 

La Figure 15 illustre que, quel que soit le moment de la journée, l’évitement du risque observé 

après 2018 reste cohérent entre le jour et la nuit, traduisant une réponse spatiale homogène des 

biches en présence du prédateur. 

 

 

Figure 15 : Valeurs de log-RSS estimées pour la relation entre le risque de prédation et la sélection des pas par les biches, 

selon la période (avant/après 2018 ; significatif) et le moment du jour (jour/nuit ; non-significatif). 
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2.3. Effets des variables de mouvement : longueur du pas et angle de rotation 

Deux variables de mouvement ont été intégrées au modèle iSSF : la longueur du pas 

(step_length), utilisée comme indicateur indirect de la vitesse de déplacement, et l’angle de 

rotation (turning_angle), reflétant la sinuosité du mouvement entre deux pas successifs.  

Les coefficients associés à ces variables, ainsi qu’à leurs interactions avec le risque ou la 

période, sont très faibles (Tableau V). En effet, l’interaction entre le risque de prédation et la 

longueur du pas n’est pas significative (p=0,59), de même pour l’angle de rotation en fonction 

du risque (p < 0,1). Il ne semble donc pas ici y avoir de variation de la longueur des pas, ni de 

l’angle de rotation en fonction du risque.  

Par ailleurs, l’effet du risque sur la longueur des pas et sur la sinuosité ne diffère pas entre les 

périodes avant et après 2018 : l’interaction  risk × periode_loupavant_2018 × step_length est 

estimée à β = 2,30e−05 (p = 0,25), et risk × periode_loupavant_2018 × turning_angle à β = 

0,0428 (p = 0,477).  Ces résultats indiquent que le comportement locomoteur face au risque est 

resté stable dans le temps, sans modification significative après le retour du loup. 

2.4. Contrôle des effets environnementaux dans la sélection du pas 

Dans le modèle, l’effet des variables environnementales susceptibles d’expliquer la sélection 

de l’habitat par les biches a été vérifié. L’objectif était de distinguer les effets environnementaux 

et topographiques de l’effet du risque de présence du loup, afin de déterminer si certains types 

de milieux ou de contraintes topographiques influençaient la probabilité de sélection d’un pas 

indépendamment du risque de rencontre avec le loup. 

Les résultats montrent que la topographie (pente) n’a pas d’effet statistiquement significatif (β 

= −0,0020, p =0,142), ne traduisant aucune tendance claire à éviter ou sélectionner les zones en 

pente. De même, la proximité aux chemins (chemins) n’a aucun effet détectable (β = +7,02e−06, 

p = 0,893), et la proximité aux bâtiments (bâtiments) reste non significative (β = +1,41e−04, p 

= 0,066). Enfin, la couverture forestière (foret_c) n’a pas montré d’effet principal estimé, ni 

d’interactions significatives, indiquant l’absence de lien clair avec le choix des pas. 

Ainsi, aucune des variables environnementales testées n’exerce une influence statistiquement 

significative sur la sélection des pas. Ces résultats renforcent l’idée que les changements dans 

le comportement spatial des biches s’expliquent avant tout par une réponse au risque de 

prédation, plutôt que par une préférence marquée pour certains types de milieux. 
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CHAPITRE IV- DISCUSSION  

L’objectif de ce mémoire est d’évaluer dans quelle mesure le retour du loup dans la Zone de 

Présence Permanente des Hautes Fagnes et l’Eifel a pu conduire à l’émergence d’un paysage 

de la peur, perceptible à travers les comportements des biches. Ce concept, central en écologie 

comportementale, désigne l’ensemble des ajustements comportementaux spatiaux, temporels 

ou locomoteurs, adoptés par les proies en réponse à un risque de prédation perçu. Ces 

ajustements incluent notamment la modification de l’utilisation de l’espace, les rythmes 

d’activité ou les stratégies de déplacement,  permettant aux individus de réduire leur exposition 

aux zones jugées dangereuses (Bleicher, 2017). 

 

Déterminants environnementaux de la distribution spatiale du loup : entre accessibilité et 

évitement anthropique  

Le modèle MaxEnt construit à partir des indices de présence du loup dans la ZPP a révélé une 

sélection spatiale marquée pour certaines variables environnementales, traduisant une stratégie 

combinée de limitation de la dépense énergétique et d’évitement des perturbations humaines. 

Parmi l’ensemble des variables testées, la proximité aux chemins s’est avérée être le facteur 

prédictif le plus déterminant, expliquant à elle seule plus de 59 % de la variance du modèle. Ce 

résultat est cohérent avec des études menées dans d'autres contextes européens, qui montrent 

que les loups utilisent fréquemment les infrastructures linéaires, notamment les chemins 

forestiers, les coupe-feux ou les sentiers, pour se déplacer efficacement à travers leur territoire 

(Dickie et al., 2017; Gurarie et al., 2011).  Ce comportement peut s’interpréter à la lumière de 

la théorie de la quête alimentaire optimale (Optimal Foraging Theory) (MacArthur & Pianka, 

1966), selon laquelle les prédateurs cherchent à maximiser leur gain énergétique net en 

minimisant les coûts associés à la recherche, à la poursuite et à la capture des proies. Toutefois, 

cette utilisation ne traduit pas une attirance pour les zones anthropisées en tant que telles, mais 

plutôt une adaptation opportuniste aux structures présentes dans le paysage, dans le cadre d’une 

stratégie d’exploitation optimale des ressources. Cette stratégie opportuniste présente 

cependant des limites, notamment lorsqu’il s’agit d’infrastructures humaines plus intrusives. 

Le modèle montre en effet un évitement actif des environnements fortement anthropisés, en 

particulier reflété par la sélection négative associée à la variable de proximité aux bâtiments.  
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Ce comportement est largement documenté (Smith et al., 2024; Torretta et al., 2022) chez le 

loup et d’autres carnivores, qui tendent à éviter les habitats densément peuplés ou intensément 

exploités, en raison du risque accru de perturbation ou de mortalité. Cet réaction se manifeste  

par un évitement spatial des zones anthropisées, comme il a été montré dans la présente étude, 

et un évitement temporel, notamment en augmentant leur activité nocturne. En effet, les loups, 

en zones à faible perturbation humaine, augmentent leur activité diurne, mais deviennent plus 

nocturnes lorsque la présence humaine s’intensifie (Smith et al., 2024; Torretta et al., 2022). Le 

comportement spatial du loup vis-à-vis du couvert forestier reflète une préférence pour les 

milieux ouverts à moyennement boisés. Ce type d’habitat offre probablement un environnement 

favorable pour la chasse, en facilitant les déplacements et la détection des proies. Contrairement 

aux forêts denses, les milieux plus ouverts permettent une meilleure visibilité, réduisent les 

obstacles physiques à la poursuite, et augmentent potentiellement les chances de succès lors des 

phases de détection et d’approche (Gurarie et al., 2011). Ainsi, la distribution spatiale du loup 

résulte d’un compromis entre mobilité optimisée et évitement des perturbations humaines, avec 

une préférence marquée pour les milieux ouverts et faiblement boisés.  

Il convient toutefois de souligner certaines limites méthodologiques associées à la modélisation 

spatiale de la présence du loup. La carte de risque (Figure 9) utilisée dans cette étude repose 

sur une estimation indirecte de la distribution du prédateur, dérivée d’indices de présence 

opportunistes collectés de manière non systématique. Bien que ce type de données soit 

couramment mobilisé dans les modèles de distribution d’espèces, notamment via l’algorithme 

MaxEnt (Phillips et al., 2006), leur fiabilité reste fortement dépendante de l’effort de 

prospection et de la répartition des observateurs dans l’espace. Dans cette étude, ce biais a été 

partiellement corrigé à l’aide de la méthode du target-group background, qui permet de mieux 

répartir les points de fond en fonction de l’effort de détection. Néanmoins, cette correction ne 

garantit pas une représentation parfaitement fidèle de l’activité réelle du loup sur l’ensemble de 

la ZPP, et il demeure possible que certaines zones soient sous- ou sur-représentées dans la 

modélisation. Afin de dépasser cette limite, l’utilisation de colliers GPS posés directement sur 

des individus lupins constituerait une amélioration méthodologique majeure. Ce type de suivi 

permettrait de reconstituer avec précision les trajectoires, les domaines vitaux, les rythmes 

d’activité et les sites de chasse réels, offrant une représentation beaucoup plus fine de l’usage 

de l’espace par le prédateur (Bojarska et al., 2020). Une telle approche renforcerait 

considérablement la robustesse des analyses de risque et leur mise en lien avec les 

comportements des proies. 
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Évitement du risque de prédation : une réponse spatiale chez les biches 

Dans le cadre du paysage de la peur, les réponses comportementales des proies face à la 

présence d’un prédateur peuvent s’exprimer à plusieurs niveaux : modification de la sélection 

spatiale, adaptation du rythme d’activité, ajustements locomoteurs ou encore changements de 

vigilance. L’objectif de cette étude était d’examiner si, et comment, les biches modifient leur 

comportement de sélection de l’habitat en fonction d’un risque spatial de prédation modélisé à 

partir de la distribution du loup. Cette approche permet d’évaluer si les proies ajustent leur 

usage de l’espace non pas en réponse à un danger immédiat, mais en anticipant la présence 

potentielle du prédateur dans certaines zones. Dans ce cadre, l’évitement spatial constitue une 

réponse particulièrement intéressante car il reflète un processus cognitif ou expérientiel, par 

lequel la proie associe certaines caractéristiques du paysage à un risque accru. Ce type de 

réponse, repose sur une cartographie mentale du danger intégrée dans la prise de décision 

quotidienne (Creel & Christianson, 2008). Les résultats de la présente étude confirment ce type 

de stratégies. En effet, depuis 2018, les biches tendent à éviter les zones identifiées comme à 

haut risque de présence du loup, en sélectionnant préférentiellement les secteurs jugés plus sûrs. 

Cet évitement, qui ne s’observe que postérieurement au retour du prédateur, constitue un 

exemple clair de non-consumptive effect. Il ne résulte pas d’une interaction directe, mais d’une 

anticipation du danger fondée sur la structure du paysage et, possiblement, sur des expériences 

passées ou sociales (Gerber et al., 2024). L’anticipation du danger peut s’appuyer sur différents 

indices détectables par les biches : olfactifs (urine, fèces). Il a été montré que les cerfs 

augmentent leur vigilance en présence d’excréments de loups (Kuijper et al., 2014), auditifs 

(hurlement) (Weterings et al., 2022), et visuels (empreintes, carcasses), confirmant que les 

ongulés utilisent des indices multisensoriels pour évaluer le risque. En outre, il est important de 

noter que des rencontres directes non létales entre la proie et le prédateur sont documentées : 

dans certains cas, la proie échappe à l’attaque, ou peut rencontrer un prédateur hors contexte de 

chasse (Sand et al., 2006). Par ailleurs, cette information peut être transmise socialement : les 

biches peuvent apprendre du comportement de congénères ayant vécu des expériences non 

létales avec le prédateur (Thurfjell et al., 2017). Toutefois, il est intéressant de noter qu’avant 

2018, une légère tendance positive de sélection est observée dans les zones que le modèle 

identifie comme étant à risque élevé. Ce résultat s’explique probablement par le fait qu’en 

l’absence de prédateur installé, ces environnements n’étaient pas perçus comme dangereux par 

les biches. Leur fréquentation pouvait alors refléter la présence d’atouts écologiques 

(ressources, structure du couvert) qui les rendaient attractifs en temps normal.  
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Ce n’est qu’avec l’arrivée du loup que ces mêmes zones sont devenues évitées, traduisant un 

changement de perception lié à l’installation d’un risque. Cette évolution temporelle du 

comportement des biches constitue un argument central pour attribuer l’évitement observé au 

retour du loup, et non à des composantes environnementales constantes ou à un biais 

méthodologique. En outre, pour s’assurer que ce signal ne résulte pas simplement d’un biais 

d’échantillonnage, lié par exemple à une variation dans l’emplacement des biches équipées (et 

non à un changement comportemental réel), une représentation des domaines vitaux a été 

réalisée. Celle-ci montre que les domaines vitaux des biches suivies avant et après 2018 se 

recouvrent largement dans l’espace, couvrant globalement les mêmes secteurs de la ZPP. Cela 

suggère que la différence de sélection détectée dans le modèle ne s’explique pas par une 

différence de zones suivies, mais bien par un changement comportemental réel.  

Dans cette étude, les ajustements comportementaux observés semblent principalement 

concerner la dimension spatiale. À l’échelle du pas, la sélection des zones à risque ne diffère 

pas significativement entre le jour et la nuit, ce qui suggère une réponse spatialement stable au 

risque de prédation, indépendamment du moment de la journée. Il reste toutefois possible que 

d’autres dimensions comportementales, non explorées ici, comme le rythme d’activité 

journalier, la vigilance, ou la modification de l’horaire des déplacements, soient également 

affectées par la présence du loup. Par exemple, une étude a montré que des espèces proies 

peuvent ajuster leur période d’activité pour éviter les moments de plus forte activité du 

prédateur, notamment dans des contextes de recolonisation par le loup (Rossa et al., 2021). De 

même, les paramètres locomoteurs tels que la longueur des pas (proxy de la vitesse) et l’angle 

de rotation (indicateur de sinuosité ou de vigilance) ne varient pas de manière significative entre 

les zones de risque et les zones refuges. Cela suggère que les biches ne semblent ni accélérer 

leur déplacement dans les zones perçues comme risquées ni même modifier leur trajectoire, 

comme le feraient des individus en état d’alerte accrue. Cette absence de modulation temporelle 

ou dynamique suggère une stratégie anti-prédatrice par rapport à ces zones risquées fondée 

principalement sur l’évitement spatial. L’absence d’ajustements marqués dans la présente étude, 

peut s’expliquer par plusieurs facteurs. D’une part, la pression de prédation exercée par le loup 

dans la zone d’étude reste à ce jour modérée, avec une recolonisation récente, des meutes de 

petite taille et un nombre limité d’événements létaux. Cela pourrait ne pas suffire à déclencher 

des réponses comportementales plus coûteuses.  
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D’autre part, les biches pourraient percevoir le risque comme suffisamment localisé ou stable 

dans l’espace, rendant un évitement spatial suffisant pour limiter l’exposition. Dans ce cadre, 

les effets observés sur la vitesse ou la sinuosité de déplacement, bien que statistiquement 

significatifs, demeurent très faibles en valeur absolue, et ne suggèrent pas de stratégie 

locomotrice marquée face au danger. Dans ce contexte, l’évitement spatial observé peut donc 

être interprété comme une stratégie économe, adaptée à un niveau de menace encore faible, 

mais potentiellement amenée à évoluer si la pression de prédation s’intensifie ou si le 

comportement du prédateur devient moins prévisible.  

Il est important de souligner que ces conclusions reposent exclusivement sur des données de 

géolocalisation obtenues à une fréquence horaire. Cette fréquence d’acquisition, bien 

qu’adaptée à la modélisation des déplacements par l’approche  iSSF, ne permet pas de détecter 

des réponses comportementales plus fines, telles que la vigilance, les pauses prolongées ou les 

changements d’activité. L’intégration de données issues d’accéléromètres couplés aux colliers 

GPS pourrait constituer une perspective méthodologique pertinente, en permettant une analyse 

plus fine de l’activité comportementale (Wilmers et al., 2015). 

Approche complémentaire : prédiction spatiale du risque de mise à mort 

Cette analyse basée sur la localisation des carcasses d’ongulés sauvages permet d’aborder la 

dimension réelle du risque. Cette approche ne vise pas à modéliser la réaction des proies, mais 

à identifier les zones du paysage où la prédation se concrétise. Elle apporte ainsi un éclairage 

différent, centré non plus sur la perception du risque par les proies, mais sur la réalité écologique 

du danger. Cette dissociation entre risque perçu et risque effectif est au cœur des réflexions 

récentes sur le paysage de la peur (Gaynor et al., 2019). Par ailleurs, il est important de noter 

que les carcasses elles-mêmes peuvent devenir, de manière temporaire, des foyers de risque 

élevé. Dans le contexte des Hautes Fagnes, où les meutes de loups sont encore en phase de 

recolonisation, leur taille reste modérée, généralement inférieure à celle observée dans certains 

grands parcs nord-américains comme Yellowstone. Bien qu’elles soient comparables à la 

moyenne européenne, ces tailles de meutes peuvent tout de même favoriser des comportements 

de retour prolongé sur les sites de mise à mort, permettant aux individus de consommer la 

carcasse sur plusieurs jours (L. D. Mech et al., 2015).  La présence répétée du prédateur autour 

de la carcasse augmente alors localement le risque de rencontre pour d’autres proies fréquentant 

ces mêmes secteurs. En parallèle, l’analyse spatiale permet d’identifier les types d’habitats les 

plus fréquemment associés à ces sites de mise à mort.  
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L’étude révèle une forte association entre les lieux de découverte des carcasses et les milieux 

ouverts à faiblement boisés. Ces habitats pourraient favoriser la prédation en facilitant la 

détection visuelle et les déplacements du prédateur, mais ils sont aussi susceptibles de 

concentrer l’activité des ongulés, attirés par la richesse végétative des prairies, clairières et 

forêts en régénération (Hebblewhite et al., 2008). Ces milieux pourraient également faciliter la 

poursuite visuelle par le loup, un prédateur dont la stratégie repose en grande partie sur la 

sélection d’individus affaiblis ou isolés, suivie d’une chasse active en terrain dégagé (L. D. 

Mech et al., 2015).  

Les zones à proximité des cours d’eau apparaissent  également associées à un risque plus élevé 

de mise à mort. Plusieurs hypothèses peuvent être avancées pour expliquer ce phénomène. Ces 

linéaires naturels constituent souvent des zones particulièrement attractives pour les ongulés, 

en raison de la présence de prairies humides, d’une végétation plus dense et nutritive, ou de 

conditions microclimatiques favorables. Elles pourraient donc concentrer l’activité des proies 

et, par conséquent, augmenter la probabilité de rencontre avec un prédateur. Par ailleurs, les 

cours d’eau jouent un rôle de corridors écologiques ou de goulots d’étranglement spatiaux, 

canalisant les déplacements de la faune dans certains passages obligés du paysage, ce qui peut 

accroître l’efficacité de chasse du prédateur (Gehr et al., 2020).  Une autre hypothèse, encore 

peu explorée, concerne le rôle potentiel des milieux aquatiques dans les stratégies d’évitement 

de la prédation. Bien que peu d'études à ce jour ne documentent formellement l’utilisation de 

l’eau comme refuge par les biches face au loup, plusieurs mécanismes théoriques peuvent être 

envisagés. Les cours d’eau et plans d’eau pourraient représenter des barrières physiques 

temporaires pour un prédateur terrestre, ou encore offrir un soulagement aux animaux blessés. 

Dans un contexte de poursuite, les proies poursuivies peuvent fuir vers des zones à forte pente 

pour accroître leur vitesse ou chercher refuge dans des éléments du paysage leur donnant un 

avantage physiologique ou comportemental. Enfin, une dernière explication pourrait être que 

les cours d’eau agissent comme barrières physiques : ils peuvent favoriser l’évasion de la proie 

si celle-ci parvient à les franchir plus rapidement que le prédateur. En effet, idéalement, dans 

un paysage homogène, si la proie fuit en ligne droite, elle est rattrapée si la vitesse du prédateur 

est supérieure. Cependant, dans un paysage hétérogène, la vitesse locale dépend des 

caractéristiques de l’environnement. Par exemple, si un loup poursuit un cerf et que tous deux 

arrivent à une rivière, la situation se complexifie : le cerf peut la franchir d’un bond, tandis que 

le loup doit la traverser à la nage, plus lentement.   
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Dans ce cas, l'obstacle (la rivière) agit différemment sur la proie et le prédateur, ce qui peut 

suffire à inverser l’issue de la poursuite (Jan Schwarzendahl & Löwen, 2021).  

Dans des paysages structurés comme les Hautes Fagnes, cette hypothèse mérite d’être explorée 

plus en détail à travers des analyses comportementales ou des observations ciblées, afin 

d’évaluer si les milieux aquatiques peuvent effectivement être utilisés comme éléments refuges 

temporaires. Ainsi, l’ensemble de ces mécanismes : attractivité des milieux humides, 

canalisation des déplacements, et complexité des interactions autour des obstacles naturels, 

pourrait contribuer à expliquer pourquoi une part importante des carcasses de proies sauvages 

est retrouvée à proximité des cours d’eau dans la zone d’étude. Il est également plausible que 

les milieux aquatiques, en particulier les cours d’eau, puissent perturber les pistes olfactives 

laissées par les proies, réduisant ainsi l’efficacité de la traque pour les prédateurs utilisant 

l’odorat. L’eau peut diluer ou effacer les molécules odorantes, rendant plus difficile la 

localisation des proies par les prédateurs dans les environnements humides (Michael R. 

Conover, 2007).  Si ces hypothèses restent à tester dans ce cas précis, elles soulignent l’intérêt 

de considérer les milieux aquatiques non seulement comme des ressources écologiques, mais 

aussi comme des éléments potentiellement impliqués dans la dynamique de prédation.  

Enfin, les carcasses sont également majoritairement retrouvées à distance des habitations 

humaines. En effet, les loups eux-mêmes manifestent un comportement d’évitement des zones 

fortement anthropisées (Torretta et al., 2022). Dans ce contexte, la distance aux bâtiments agit 

comme un facteur limitant de l'activité prédatrice, non pas du fait d’une absence de proies, mais 

en raison de la prudence comportementale du prédateur vis-à-vis de l’activité humaine. Dans la 

zone d’étude, ces mécanismes pourraient être explorés à travers une analyse spatiale fine de la 

localisation des carcasses par rapport au réseau hydrographique, aux pentes et aux habitats, 

ainsi qu’à l’aide de données GPS comportementales du loup, permettant d’identifier 

d’éventuelles trajectoires de fuite orientées ou des zones de ralentissement des prédateurs. Il est 

à noter que, contrairement à ce qui est observé pour les indices de présence du loup, la proximité 

aux chemins n’apparaît pas comme un facteur déterminant dans la localisation des carcasses. 

Cela suggère que si les loups empruntent fréquemment les chemins pour se déplacer ou marquer 

leur territoire, les mises à mort ont plutôt lieu en dehors de ces linéaires, dans des habitats plus 

favorables à la chasse ou plus fréquentés par les proies. 
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Toutefois, cette approche présente plusieurs limites importantes. D’une part, elle est soumise à 

un biais de détection, les cadavres étant plus facilement localisés dans les milieux ouverts grâce 

à la visibilité accrue et au comportement d’alerte de certains charognards. Ce biais a été 

partiellement contrôlé grâce à l’application de la méthode du target-group background. 

 De plus, les données utilisées proviennent de signalements opportunistes, collectés sans 

protocole standardisé, ce qui limite leur représentativité spatiale et introduit une incertitude dans 

la distribution réelle des événements de prédation. D’autre part, les localisations correspondent 

au lieu de découverte de la carcasse, qui ne coïncide pas nécessairement avec le lieu d’attaque 

initial. Chez un prédateur de poursuite comme le loup, la distance entre la détection de la proie 

et sa mise à mort peut être importante. Par exemple, la distance moyenne de poursuite est de 

237 m pour les chevreuils (Wikenros et al., 2009). Les résultats ne reflètent donc que la 

distribution des lieux de mise à mort, et non celle des zones où le risque de prédation s’exerce 

réellement, ce qui peut induire un décalage spatial dans l’interprétation du risque. Enfin, les 

carcasses prises en compte dans ce modèle concernent plusieurs espèces d’ongulés (cerf élaphe, 

chevreuil, sanglier), et non exclusivement les biches, nécessaires pour atteindre une taille 

d’échantillon suffisante pour l’analyse. L’analyse reflète ainsi une tendance moyenne 

interspécifique, intégrant des comportements de proies aux écologies différentes. Cela limite 

son application directe à l’analyse comportementale spécifique de la biche, pour laquelle les 

réponses au risque peuvent différer de celles d’autres espèces. 
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CHAPITRE V- CONCLUSION : implications écologiques et 

perspectives  

Cette étude a mis en évidence l’émergence d’un paysage de la peur structurant le comportement 

des biches dans les Hautes Fagnes et Eifel, suite au retour du loup. Les résultats montrent que 

la répartition spatiale du prédateur est influencée par certaines variables environnementales (i), 

notamment l’utilisation des chemins, sentiers et coupe-feu ainsi que l’évitement des zones 

anthropisées. D’autres variables expliquent également la localisation des sites de mise à mort 

(ii), notamment une préférence pour les milieux ouverts, la proximité aux cours d’eau ainsi que 

l’évitement des zones anthropisées. À partir de ces facteurs, un gradient du risque de prédation 

a été modélisé pour évaluer la réponse des biches quant à leur sélection de l’habitat. Les 

analyses révèlent un évitement significatif des zones à forte probabilité de présence du loup 

après 2018 (iii), alors qu’aucune réponse de ce type n’était détectée avant cette date, suggérant 

une adaptation fondée sur l’anticipation du danger. Ce comportement illustre un effet indirect 

typique du paysage de la peur, où la perception du risque influence l’usage de l’espace par les 

proies.  En revanche, la sélection du risque ne varie pas de manière significative entre le jour et 

la nuit, suggérant que le moment de la journée n’influence pas l’intensité de l’évitement spatial 

(v). De plus, les paramètres locomoteurs tels que la longueur du pas (proxy de la vitesse) et 

l’angle de rotation (sinuosité) ne montrent pas d’effets significatifs (vi). Ces résultats indiquent 

que, dans un contexte de recolonisation récente, l’évitement strictement spatial des zones à 

risque constitue la réponse principale des biches face à la menace. Cette étude ouvre la voie à 

de futures recherches car ces modifications comportementales sont susceptibles d’engendrer 

des effets en cascade sur l’écosystème. Par exemple, une réduction de la fréquentation des zones 

à haut risque pourrait favoriser la régénération forestière dans ces secteurs moins fréquentés par 

les ongulés (Kuijper et al., 2013). Des effets physiologiques, comme  l’altération de la condition 

corporelle, du stress ou une baisse du succès reproducteur pourraient également impacter les 

proies. Ce travail constitue dès lors une première étape vers une compréhension plus fine et 

dynamique du paysage de la peur dans les milieux recolonisés par le loup. Pendant longtemps, 

les études se sont principalement centrées sur le risque réel, mesuré par des données de 

prédation effective. Ce biais a conduit à sous-estimer l’importance des mécanismes indirects, 

pourtant fondamentaux pour comprendre comment les proies structurent leur espace. 

Aujourd’hui, la distinction entre  risque perçu et risque réel s’impose comme une clé essentielle 

pour appréhender les effets écologiques indirects du retour des prédateurs. 
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ANNEXE   

ANNEXE A - VERIFICATION PRÉALABLE A L’ANALYSE MAXENT 

GLOBALE - Analyse interannuelle  

 

 

Graphique des contribution interannuelles des variables environnementales 

 

 

Courbe réponse du loup pour la variable proximité aux chemins  
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Courbe réponse du loup pour la variable proximité aux bâtiment  

 

 

Courbe réponse du loup pour la variable couvert forestier  
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Carte prédictive du risque de rencontre entre le loup et les proies pour les années 2018 à 2025.  
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ANNEXE B- VERIFICATION PRÉALABLE A L’ANALYSE MAXENT 

GLOBALE – Analyse saisonnière 

 

 

Contribution des variables environnementales dans le modèle MaxEnt saisonnier  

 

 

 

Courbe réponse du loup pour la variable proximité aux chemins 
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Courbe réponse du loup pour la variable proximité aux bâtiments  

 

 

 

Courbe réponse du loup pour la variable couvert forestier 
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ANNEXE C - MATRICE DE CORRÉLATION DE SPEARMAN 

 

ANNEXE D - L’EVOLUTION SPATIO-TEMPORELLE DU COUVERT 

FORESTIER SUR LA ZONE D’ETUDE 
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ANNEXE E - VISUALISATION DES COUCHES ENVIRONNEMENTALES 

INTEGRÉES DANS QGIS 

  

Réseau hydrographique                                    Réseau de chemins, routes, sentier, coupe-feu 

  

Modèle numérique de terrain : Pentes             Couverture forestière 
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Type d’habitat                                             Localisation des bâtiments et infrastructures humaines 


