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RESUME

La compétition apparente peut survenir lors de la présence de deux proies qui ne sont
pas en compétition directe pour leurs ressources mais qui €voluent en présence d’un
prédateur commun. Par ce phénomene, ’augmentation de la densité¢ d’orignaux dans les
paysages anthropisés, qui entraine une réponse numérique du loup ainsi qu’une
augmentation de la pression de prédation, compromet la conservation du caribou forestier.
Cependant, le comportement de prédation du loup peut favoriser la coexistence des proies,
si celui-ci se concentre sur l'orignal, la proie la plus compétitive. Cette étude vise a
déterminer I’influence de la disponibilité locale des proies sur le déplacement du loup, en
tenant compte des autres caractéristiques d’habitats susceptibles d’influencer son
comportement. Pour atteindre cet objectif, nous avons utilisé des données télémétriques de
loups, d'orignaux et de caribous effectuées au sein du méme site d’étude. Nous avons utilisé
une analyse de déplacement (Step Selection Function) afin de comparer chaque trajectoire
observée du loup, soit une ligne droite tracée entre deux localisations consécutives, a dix
trajectoires aléatoires qui avaient pour origine le méme point de départ. Nous avons analysé
|’effet des probabilités relatives d’occurrence de 1’orignal et du caribou et de leur densité
sur le déplacement du loup, en plus des différents types de couverts forestiers, des plans
d’eau, de la topographie, du couvert nival et des structures linéaires anthropiques (routes
pavées et chemins forestiers). Les résultats ont indiqué une variation temporelle dans
I’influence des différentes caractéristiques d’habitat sur le déplacement des loups selon les
périodes annuelles, I’orignal et le caribou influengant principalement les loups au cours de
la période nomade. Durant cette période, les loups recherchaient les habitats propices a ses
proies et ce comportement était modulé par la densité locale des proies, mais
principalement par les conditions rendant les proies plus vulnérables. Ainsi, nous avons
observé que les loups recherchaient les habitats propices aux caribous lorsque la densité de
caribous ¢tait élevée. Ce résultat suggere que le comportement du loup compromet la
coexistence du caribou en présence d’orignal, particuliecrement lorsque le caribou est
confiné et que sa densité augmente localement.

Mots clés : Relations prédateur-proie, loup, compétition apparente, analyse du
déplacement, quéte alimentaire, caribou.






ABSTRACT

Apparent competition can occurs when two preys do not compete for resources, but
evolved with the same predator. Through an increase in moose density in disturbed
landscapes, this phenomenon could trigger a wolf numerical response and an increase in
predation risk, which could ultimately compromise woodland caribou conservation.
However, the predation behaviour of wolves could favour prey coexistence, if wolves focus
their predation pressure on moose, the most competitive prey. The goal of this study was to
determine the influence of prey availability on wolf movement while considering the
impacts of other habitat characteristics on wolf behaviour. We analyzed wolf, moose and
caribou telemetry data collected in the same study area. Wolf movement was analysed
using Step Selection Function which compares each observed step (a straight line linking
two consecutive wolf telemetry locations) with ten random steps originating from the same
point. We assessed the influence of moose and caribou relative occurrence probability and
density on wolf movement, in addition to forest cover, water bodies, topography, snow
cover and anthropogenic linear structures (namely paved and forestry roads). Results
showed a variation in time between annual periods in the influence of habitat characteristics
on wolf movements. Moose and caribou influenced wolf movements mainly during the
nomadic period. Wolves seek habitats suitable for prey although this behaviour varied
according to local prey density and prey vulnerability. Thus, we observed that wolf selected
habitats suitable to caribou in areas where caribou occurred at high densities. Our study
suggests that wolf behaviour may compromise the coexistence of caribou with moose,
especially when caribou is confined within small areas, leading to local increases in
density.

Keywords: Predator-prey relationships, wolf, apparent competition, step selection
function, foraging strategies, caribou.
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INTRODUCTION GENERALE

La prédation joue un role écologique trés important au sein des écosystemes (Estes et
al. 2001). Bien qu’au sens large elle se définisse comme un amalgame de toutes les
interactions comportant un transfert d’énergie d’un organisme a un autre, le terme prédation
est davantage utilisé selon une définition plus restrictive, lorsque les prédateurs menent a la
mort de leur proie (Sih et al. 1985, Estes et al. 2001). L’étude de la prédation peut étre
réalisée tant a 1’échelle des individus (i.e. la relation entre un prédateur et sa proie) qu’a
’échelle des écosystémes, ou les interactions prédateurs-proies sont a la base des liens

constituant les chaines trophiques (Estes 1996).

IMPORTANCE DE LA PREDATION EN ECOLOGIE

Outre son effet direct (i.e. la mort de la proie), la prédation a plusieurs incidences
indirectes sur I’équilibre d’un écosystéme. En effet, I'importance des prédateurs a été
constatée suite a leur élimination dans certains écosystémes (Schmitz et al. 2000; Myers et
al. 2007; Beschta & Ripple 2009). Par exemple, la disparition du loup (Canis lupus) a
induit une cascade trophique dans le parc de Yellowstone (Ripple et al. 2001), résultant en
’augmentation des densités de grands herbivores, une altération de la composition végétale
et une perte de ressources pour plusieurs especes fauniques (Ripple & Beschta 2004). Suite
a I’extirpation du loup, une diminution de la croissance et du recrutement d’especes de
saules (Salix spp.) et de peupliers (Populus spp.) a été constatée (Beschta 2003, 2005;
Ripple & Beschta 2006). Le loup étant le principal prédateur des wapitis (Cervus
canadensis) dans ce systtme, son extinction a entrainé une augmentation drastique de
’effectif des ongulés (Ripple & Beschta 2005) et de la pression de broutement, principal
facteur limitant le recrutement des peupliers (Halofsky & Ripple 2008). Le role
prépondérant de la prédation dans ce systeme a d’ailleurs été¢ démontré suite a la

réintroduction du loup qui a résulté en une baisse de I’effectif de wapitis et un relachement



de la pression de broutement sur les essences décidues (Ripple & Larsen 2000). Ainsi, une
altération ou élimination du niveau supérieur de la chaine trophique entraine des
conséquences au niveau de la dynamique des populations de proies et, en finalité, une

modification de I’écosysteme (Estes et al. 1998; Rooney 2001; Hebblewhite et al. 2005).

La prédation n’affecte pas seulement le taux de survie des proies, mais peut
également induire d’importants changements comportementaux. Ceux-ci résultent du risque
de prédation qui varie selon 1) le taux de rencontre avec le prédateur, 2) la probabilité de
détection tant du prédateur que de la proie, 3) le taux de succés de capture du prédateur et
4) la probabilité de la proie de s’en échapper, le tout différant selon le comportement des
especes et les caractéristiques des habitats (Lima & Dill 1990). Notamment, dans l’exemple
détaillé précédemment, le wapiti réagit par un évitement marqué de ses habitats
préférentiels lors d’une augmentation d’occurrence du loup (Fortin et al. 2005; Mao et al.
2005). A cet effet, plusieurs études suggérent que la sélection d’habitat des ongulés vise
prioritairement a diminuer les risques de prédation a plusieurs échelles spatiales et
temporelles [e.g. le caribou (Rangifer tarandus ; Briand et al. 2009; Hins et al. 2009),
I’orignal (4lces alces ; Dussault et al. 2005), le lama (Lama guanicoe ; Puig et al. 2008), le
wapiti (Creel et al. 2005) et le mouflon (Ovis orientalis ; Ciuti et al. 2009)]. Ainsi, dans les
zones a haut risque de prédation, la densité de proies devient plus faible et I’impact sur ses
ressources alimentaires est réduit, alors que dans les zones peu utilisées par le prédateur, la

prole peut avoir un fort impact négatif sur ses ressources (White et al. 2003).

Par son comportement, un prédateur affecte ’utilisation de 1’habitat de la proie (e.g.
Rypstra et al. 2007; Wirsing & Heithaus 2009), son budget d’activité (e.g. Kotler et al.
2004), son mode d’alimentation (e.g. Rothley et al. 1997; Hawlena & Perez-Mellado 2009),
son comportement de reproduction (e.g. Magnhagen 1991; Morosinotto et al. 2009), son
budget énergétique (e.g. Mather & Odor 1991) et ultimement son succeés reproducteur (e.g.
Candolin 1998; Abjornsson et al. 2009). Les modifications comportementales induites chez
la proie par le prédateur (e.g. Sih et al. 1985; Lima & Dill 1990) ont récemment été étudiées
par I’intermédiaire de plusieurs facettes des relations prédateur-proie, tel que le paysage de

la peur (lib. landscape of fear) (Laundré et al. 2001; Ripple & Beschta 2004; van der



Merwe & Brown 2008) et 1’allocation du risque (lib. risk allocation) (Lima & Bednekoff
1999; Sih & McCarthy 2002). Ces approches visaient respectivement a décrire et
comprendre la réponse comportementale des proies aux changements du risque de
prédation dans le temps (Lima & Bednekoff 1999) et selon les différents habitats (Laundré
et al. 2001).

ETUDIER LA PREDATION DU POINT DE VUE DU PREDATEUR

Dans la plupart des études traitant du comportement dans les relations de type
prédateur-proie, ’accent est mis sur la proie en analysant son comportement face au
prédateur qui est considéré comme une entité unique ayant un effet constant (Lima 2002).
Ainsi, en faisant abstraction du comportement du prédateur, les analyses portent sur les
conséquences qu’il induit sans tenir compte des variations comportementales qu’il pourrait
exprimer face a I’hétérogénéité de son environnement, ce qui pourrait ultimement

influencer la probabilité de survie des proies elles-mémes (Panzacchi et al. 2009).

Puisqu’il a été démontré que le prédateur affectait le comportement de la proie et
qu’il jouait un role prépondérant dans I’équilibre de plusieurs systémes, il semble pertinent
de comprendre son comportement en détail. Au niveau populationnel, le prédateur va
potentiellement réagir a la variation de densité de proies dans le paysage en variant son
abondance (i.e. réponse numérique) ou en modifiant la proportion relative ou I’espece des

proies consommeées (i.e. réponse fonctionnelle; Holling 1959).

Au niveau comportemental, dans un systéme simple ou la proie est sessile, le
prédateur recherchera les milieux ou ’abondance de ses proies est plus élevée (Smith &
Dawkins 1971). Toutefois, lorsque les proies sont mobiles, on assiste & un « jeu » ou les
prédateurs recherchent activement les proies, alors que celles-ci cherchent a éviter les
prédateurs (Hugie & Dill 1994; Mitchell & Lima 2002). Théoriquement, il existe trois
dénouements a cette course : 1) une meilleure stratégie de la part du prédateur entraine une
corrélation positive entre la distribution spatiale de la proie et du prédateur (1.e. on
retrouvera les prédateurs dans les parcelles de fortes abondances de proies); 2) si la

stratégie d’évitement de la proie est plus efficace (e.g. I'utilisation de refuge), alors cette



relation devient négative; et finalement 3) si le prédateur et la proie réagissent aussi
fortement a la présence de I’un et ’autre, la relation entre la distribution du prédateur et de
la proie ne sera pas significative (Sih 1984). Ces patrons de distribution s’expliquent aussi a
I’aide de modéles de stratégie de quéte alimentaire qui tentent d’expliquer les choix qui

guident le prédateur dans son environnement.

Selon la théorie de quéte alimentaire optimale (lib. Optimal foraging theory), le
prédateur choisit ses proies dans le but d’optimiser le gain net d’énergie par rapport a celle
dépensée pour rechercher et capturer ses proies (MacArthur & Pianka 1966). Suivant ce
principe, plusieurs modéles en viennent a la conclusion que le prédateur recherche les sites
ou sa proie est plus abondante (Stephens & Krebs 1986). Ces modéles sont appuy€s
majoritairement par des études empiriques ou la proie est peu mobile ou sessile (Sih &
Christensen 2001). Néanmoins, lorsque la proie est mobile, certains prédateurs apicaux
peuvent se distribuer en fonction de I’abondance de leurs proies principales [e.g. le coyote
(Canis latrans ; Boisjoly et al. 2010), le lion (Panthera leo ; Mills & Gorman 1997) et le
requin tigre (Galeocerdo cuvier ; Heithaus et al. 2002)]. Tel qu’énoncé précédemment,
puisque les caractéristiques de 1’habitat influencent les composantes du risque de prédation
(e.g. la complexité structurelle; Michel & Adams 2009), Laundré et al. (2009) ont émis
I’hypothése qu’il serait avantageux pour le prédateur de sélectionner les habitats ou sa proie
est plus vulnérable plutdt que les habitats ou elle est plus abondante. D’ailleurs, plusieurs
prédateurs montrent une telle préférence dans leur sélection d’habitat [e.g. le coyote
(Laundré et al. 2009), le lion (Hopcraft et al. 2005) et le couguar (Puma concolor ; Holmes
& Laundré 2006)]. Cependant, les mouvements du prédateur ne sont pas toujours
clairement expliqués par I’une ou I'autre de ces hypothéses et semblent parfois davantage
guidés par un compromis entre la densité de ses proies et leur vulnérabilité dans certains

habitats (e.g. Bergman et al. 2006).

Dans une autre optique, I’hypothése de la recherche de ressource (lib. resource
tracking) stipule que lorsqu’un prédateur et sa proie sont mobiles, mais que la ressource de
cette derniere est sessile, il serait avantageux pour le prédateur de rechercher la ressource et

non la proie (Flaxman & Lou 2009). Peu de littérature appuie cette hypothése plutdt récente



(mais voir Hammond et al. 2007). Cependant, une sélection d’habitat de la part du
prédateur pour les milieux reconnus comme fortement utilisés par ses proies pourrait

camoufler ce type de comportement (e.g. Houle et al. 2010).

LA PERTINENCE DU SYSTEME LOUP-ORIGNAL-CARIBOU COMME CADRE D’ETUDE

Le phénoméne de « compétition apparente » peut survenir lorsque des proies ne sont
pas en compétition directe pour les ressources, mais qu’elles évoluent en présence d’un
prédateur commun (Holt 1977). Par ce phénomene, [’augmentation numérique d’une proie
influencera indirectement le taux de prédation sur la seconde en augmentant la densité du
prédateur commun (Holt 1977). La compétition apparente a été observée dans plusieurs
systemes terrestres avec des prédateurs apicaux carnivores (Béty et al. 2002; Gibson 2006;
Mezquida et al. 2006). Un des systemes les mieux étudiés reste cependant celui impliquant
le loup, I’orignal et le caribou (e.g. Seip 1992; Courtois 2003; James et al. 2004; Kojola et
al. 2004). Dans ce systeme, une augmentation d’abondance de [’orignal entraine
généralement une augmentation d’abondance du loup (Messier 1994; Lariviére et al. 2000),
suivi d’une augmentation du taux de prédation tant sur l’orignal que sur le caribou

(Bergerud 2006; Courtois & Ouellet 2007).

L’aménagement forestier passé et actuel favorise le rajeunissement de la forét boréale
(Ostlund et al. 1997; Bergeron et al. 2002) et entraine une augmentation de la densité
d’orignaux par la création d’habitats propices a celui-ci (Potvin et al. 2005), ce qui
ultimement se traduit par une augmentation d’abondance de loups (Messier 1994). Dans le
contexte ou les populations de caribous sont majoritairement en déclin (Vors & Boyce
2009) et que ceux-ci sont particulierement vulnérables & la prédation par le loup (Seip
1991), leur conservation pourrait étre compromise par la présence de proies alternatives,
comme I’orignal, qui peuvent soutenir des populations élevées de prédateur (Seip 1992;

DeCesare et al. 2010).

La coexistence de deux proies en compétition apparente est tout de méme possible et
peut survenir dans un systéme a I’équilibre lorsque la proie la moins compétitive [i.e. celle

qui supporte une moins grande densité de prédateur (Holt et al. 1994)] est moins profitable



au prédateur et qu’elle ne se retrouve pas dans son régime alimentaire (Gleeson & Wilson
1986). Dans ’exemple du systéme loup-caribou-orignal, méme lorsque I’orignal est la
proie la plus abondante dans le paysage, le caribou fait partie du régime alimentaire du
prédateur (Dale et al. 1995; Tremblay et al. 2001). La coexistence peut tout de méme étre
favorisée par le prédateur s’il centre sa recherche sur une proie, alors que si le prédateur
agit en opportuniste généraliste, les deux populations de proies sont affectées et la moins

compétitive est plus susceptible de s’éteindre (Krivan & Sikder 1999).

De plus, la coexistence des proies en compétition apparente peut étre favorisée par la
ségrégation spatiale des proies, ce qui permet a une des especes de bénéficier d’une
réduction de la pression de prédation dont elle fait ’objet (Holt 1984). Par exemple, le
caribou, en présence d’orignal, s’en trouve spatialement séparé en €vitant les habitats
propices a cette proie (Seip 1992; Briand et al. 2009), ce qui n’élimine cependant pas
complétement le risque de prédation pour le caribou (James et al. 2004). Cette tactique est
d’ailleurs efficace lorsque les mouvements du prédateur ne sont pas aléatoires, mais dirigés

vers la proie la plus compétitive (Holt 1984).
SELECTION D'HABITAT DU LOUP

Les déplacements du loup dans son territoire semblent exécutés principalement a des
fins d’alimentation et de protection du territoire (Mech & Peterson 2003). Ainsi, parmi les
parametres ayant le plus fort impact sur la distribution du loup, notons 1’abondance de
proies et la présence de structures anthropiques (Ciucci et al. 2003; Potvin et al. 2005). Le
loup exprime tout de méme une réponse en termes de sélection d’habitat a différentes
caractéristiques du paysage, comme le type de couvert forestier (Kuzyk et al. 2004), la
topographie (Ciucci et al. 2003; Shepherd & Whittington 2006) et la profondeur de neige
(Houle et al. 2010). De plus, les études sur le loup ont permis de mettre en évidence des
changements dans les déplacements (Mech & Boitani 2003), la sélection de [’habitat
(Courbin et al. 2009; Houle et al. 2010) et dans la composition du régime alimentaire

(Messier & Créte 1985; Fuller 1989) en fonction de la période de [’année.



Le régime alimentaire du loup peut varier d’une saison a ’autre, mais aussi d’une
année a ’autre selon la disponibilité relative des proies présentes dans son environnement
(Forbes & Theberge 1996; Garrott et al. 2007). Cependant, le loup ne modifiera pas
immédiatement son régime alimentaire suite a une variation des densités de proies.
L’abondance relative, ou la probabilité de rencontre avec une proie, aura une premicre
influence sur le sexe et I’age des individus chassés (Dale et al. 1995). Outre I’abondance
relative des proies, leur vulnérabilité et la préférence alimentaire du loup influencent aussi
la composition du régime alimentaire (Garrott et al. 2007). A I’échelle populationnelle, le
loup semble ajuster son taux de prédation sur une espéce en fonction de I’abondance de
celle-ci suivant une réponse fonctionnelle (Dale et al. 1994; Messier 1994). Cette derniére
décrit la relation qui existe entre le nombre de proies consommées quotidiennement par le

prédateur et I’augmentation de 1’abondance de la proie (Holling 1959).

Le loup semble donc généralement sélectionner les habitats ou se trouvent ses proies
(Ciucci et al. 2003), quoique I’importance de celles-ci dans son régime alimentaire puisse
varier selon [’abondance relative des especes présentes (Forbes & Theberge 1996; Garrott
et al. 2007). Cependant, notons que ces observations sur la sélection d’habitat et la sélection
des proies par le loup ont été majoritairement faites a grande échelle spatiale, i.e. en
comparant des paysages €loignés. Dans un méme paysage ou les caractéristiques des
habitats et ou la probabilité d’occurrence relative des principales proies du loup sont trés
variables, une approche a fine échelle spatiale [e.g. sélection des trajectoires (lib. Step
Selection Function; Fortin et al. 2005)] au niveau de !’individu permettrait d’éclaircir
I’importance relative des caractéristiques de [’habitat et de la disponibilité des proies dans
les patrons de déplacement du loup. Par ailleurs, alors que les €tudes de sélection d’habitat
[majoritairement des fonctions de sélection des ressources (lib. resource selection function;
Manly et al. 2002)] assument que 1’utilisation des habitats est directement proportionnelle a
leur disponibilité, tester la présence d’une réponse fonctionnelle dans la sélection des
ressources des individus d’une population permet de voir comment la sélection des
individus varie en fonction de la disponibilité des ressources dans leur domaine vital

(Mysterud & Ims 1998). Cette approche a permis, par exemple, de reconsidérer la sélection



d’habitat de grands mammiféres et de mieux comprendre le choix des individus lorsque la
sélection de certains types d’habitats implique des compromis (Godvik et al. 2009; Mabille
et al. sous presse). En analysant la sélection des trajectoires a fine échelle et en comparant
les stratégies adoptées a la lumiére des caractéristiques de 1’environnement, il serait ainsi
possible de mettre en évidence I’importance relative de la disponibilité¢ des proies sur le

comportement du loup, en tenant compte de diverses autres caractéristiques de |’habitat.

OBJECTIF ET RESULTATS

Notre principal objectif était d’évaluer 1’importance relative des caractéristiques de
I’habitat, et plus particulierement de la disponibilité locale des proies, sur les déplacements
du loup. A cette fin, nous avons utilisé des localisations télémétriques de loups, d’orignaux
et de caribous dans un méme site d’étude. Notre principale hypothése stipule que le loup
recherche lors de ses déplacements les habitats ou la probabilité de rencontre avec sa proie
principale est la plus €élevée. Dans la forét boréale de I’est de I’ Amérique du Nord, I’orignal
est la principale proie du loup (Forbes & Theberge 1996; Tremblay et al. 2001) et c’est
majoritairement vers les habitats ol la probabilité d’occurrence de cette proie est plus
élevée que le loup devrait orienter ses déplacements. D’autre part, il a été observé a grandes
échelles spatiales que le taux de consommation de caribous ou d’orignaux variait selon leur
disponibilité relative suivant une réponse fonctionnelle (voir Dale et al. 1994; Messier
1994); une telle réponse est ici attendue a I’échelle individuelle. Autrement dit, le loup
modifiera son comportement de chasse en fonction de la probabilité¢ d’occurrence relative
de D'orignal et du caribou. De plus, nous prédisons que le loup recherchera les
caractéristiques qui accroissent la vulnérabilité de ses proies, tel les chemins forestiers, qui
facilitent les déplacements du loup et ’acces a ses proies (James & Stuart-Smith 2000), et
les grandes profondeurs de neige, qui augmentent la vulnérabilité des proies et le taux de

prédation du loup (Huggard 1993; Post et al. 1999).

Avec une analyse de sélection d’habitat a fine échelle, nous avons démontré une
influence de la disponibilité des proies et de leur vulnérabilité sur le déplacement du loup.

Ainsi, nous avons constat¢ un comportement de quéte alimentaire complexe qui fait



intervenir plus d’une stratégie : le loup sélectionne les habitats préférentiels de ses proies et
les sélectionne davantage lorsque la densité de proie est plus élevée, particulierement
lorsque les conditions présentes rendent la proie plus vulnérable. Ainsi, le loup module ses
déplacements, recherchant les habitats propices a la proie la plus vulnérable selon les
périodes journalieres. De plus, le loup recherche les grandes profondeurs de neige et les
chemins forestiers, qui augmentent respectivement la vulnérabilité des proies et
[’accessibilité des habitats propices a ceux-ci et ce, davantage lorsqu’il se retrouve dans un
habitat propice a sa proie. D’autre part, le comportement du loup observé nous indique que
la coexistence entre I’orignal et le caribou dans le paysage pourrait étre compromise. Avec
’augmentation de la densité d’orignaux, la coexistence de I’orignal avec le caribou serait
favorisée si le loup concentrait sa recherche sur I’orignal. Nous avons cependant observeé
que le loup orientait ses déplacements vers les habitats propices au caribou, et ce, lorsque la
densité de caribous était élevée. Nos résultats suggerent donc que le caribou pourrait

difficilement se maintenir a une densité élevée dans un paysage en présence d’orignal.
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CHAPITRE 1
LE DEPLACEMENT DU LOUP EN PRESENCE DE MULTIPLES PROIES :
DEMONSTRATION EMPIRIQUE DU MECANISME DE LA COMPETITION
APPARENTE

Résumé

Selon diverses stratégies de quéte alimentaire, un prédateur peut rechercher les
densités de proies élevées, les proies les plus vulnérables ou encore les ressources de ses
proies. Dans le syst¢tme de prédation loup-orignal-caribou, I’étude du comportement du
prédateur s’avére importante. Ces trois espéces €tant reliées par un phénoméne de
compétition apparente, |’augmentation des populations d’orignaux peut compromettre le
maintien du caribou forestier. La coexistence du caribou et de [’orignal pourrait toutefois
étre favorisée si le loup concentrait sa chasse sur la proie la plus compétitive, dans ce cas
I’orignal. Nous avons étudié comment la répartition spatiale des proies, soit ’orignal et le
caribou, pouvaient influencer les déplacements du loup, tout en tenant compte de diverses
autres caractéristiques de I’habitat susceptible d’influencer le comportement du prédateur.
Pour ce faire, nous avons utilisé des localisations obtenues lors de suivis télémétriques de
loups, d’orignaux et de caribous réalisés dans la méme aire d’étude, centrée sur la réserve
faunique des Laurentides (Québec, Canada). Nous avons utilisé une fonction de sélection
de trajectoire (lib. Step Selection Function) afin de comparer les caractéristiques d’habitat
retrouvées le long d’un pas, ligne droite reliant deux localisations consécutives de loup, a
dix pas aléatoires ayant pour origine la méme localisation de départ. Les loups, lors de leurs
déplacements, étaient influencés par la densité de proies et par leurs ressources, mais nos
résultats suggerent que les loups recherchaient surtout les conditions rendant leurs proies
plus vulnérables. De plus, les loups recherchaient le caribou lorsque sa densité devenait

élevée. Ce résultat suggere que le comportement du loup compromet la coexistence du



caribou en présence d’orignal, particuli¢rement lorsque le caribou est confiné et que sa
densité augmente localement. Cette étude est la premiére démonstration empirique du
mécanisme sous-jacent au phénomeéne de compétition apparente dans un systeéme ou le loup
est en présence de multiples proies.

J’ai corédigé cet article avec mon directeur de recherche, Martin-Hugues St-Laurent,
mon codirecteur, Christian Dussault, ainsi que le chercheur Daniel Fortin. Il sera traduit en
anglais avant d’étre soumis a la revue Proceedings of the Royal Society B: Biological
Sciences. Les résultats obtenus ont été présentés sous forme d’affiche au /3th International
Arctic Ungulate Conference a Yellowknife en aolit 2011 et sous forme de présentations
orales au 36° colloque annuel de la Société Québécoise pour I’Etude Biologique du
Comportement a Sherbrooke en novembre 2011 et au 31° Symposium annuel du Centre
d’étude nordique a Rimouski en février 2012. En tant que premicre auteure, ma
contribution a été I’essentiel de I’extraction des données, des analyses statistiques et la
rédaction de |’article. Martin-Hugues St-Laurent et Christian Dussault ont été impliqués
dans I’ensemble des étapes nécessaires a 1’obtention du présent article. Ils ont contribué
notamment & la formulation de I’objectif et des hypothéses de recherche, aux analyses
géomatiques et statistiques, & la révision de I’article ainsi qu’au financement nécessaire a
’ensemble des étapes de réalisation de ce projet. Daniel Fortin a contribué a I’obtention de
localisations télémétriques de loup et de caribou ainsi qu’a la révision du contenu de

’article qui sera soumis sous peu.



Introduction

La prédation influence de maniére proximale la survie des individus, mais également
les communautés de proies ainsi que les écosystemes dans lesquels celles-ci évoluent (Lima
1998). Entre autres, la prédation induit d’importants changements comportementaux chez
les proies (Sih et al. 1985; Lima & Dill 1990). Les proies modifient leur comportement en
tonction du risque de prédation qui est déterminé par le taux de rencontre avec le prédateur,
la probabilité de détection tant du prédateur que de la proie, le taux de succes de capture du
prédateur et la probabilité de la proie de s’en échapper (Lima & Dill 1990). Ainsi, le risque
de prédation varie dans le temps et dans I’espace en fonction du comportement des espéces
impliquées et des caractéristiques des habitats fréquentés (Lima & Dill 1990). Dans la
plupart des études comportementales qui se sont intéressées aux relations prédateur-proie,
I’accent a ét€¢ mis sur le comportement de la proie face au prédateur qui est considéré
comme une entité unique ayant un effet constant (Lima 2002). Ainsi, ces études mettent en
évidence les modifications comportementales de la proie induites par le prédateur sans tenir
compte des variations comportementales que ce prédateur pourrait exprimer face a
’hétérogénéité de son environnement. Il semble toutefois pertinent de considérer le
comportement du prédateur puisque celui-ci représente une variable cruciale dans la
détermination du risque de prédation et influence ultimement la probabilité¢ de survie des
proies (Panzacchi et al. 2009).

Plusieurs modeles tentent d’expliquer les choix qui guident le prédateur dans son
environnement. La plupart de ceux-ci se basent sur les principes de la quéte alimentaire
optimale (lib. optimal foraging theory) qui prédit ’optimisation du gain d’énergie pour le
prédateur par rapport aux dépenses liées a la recherche, la poursuite, la capture et la
manipulation de ses proies (MacArthur & Pianka 1966). Plusieurs de ces modéles
concluent que le prédateur recherche les sites ou sa proie est la plus abondante (Stephens &
Krebs 1986). Plus récemment, Laundré et al. (2009) ont émis I’hypothese que le prédateur
recherchait les habitats ou sa proie est la plus vulnérable et non pas ceux ot elle est la plus
abondante, puisque selon le modéle du paysage de la peur (lib. landscape of fear model),

les proies sont plus abondantes dans les milieux ou le risque de prédation est faible
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(Laundré et al. 2001). Une autre hypothése, celle de la recherche de ressources (lib.
resource tracking), stipule que le prédateur a avantage a rechercher la ressource sessile de
sa proie lorsque cette derniére est mobile afin d’optimiser la probabilité de rencontrer une
proie (Flaxman & Lou 2009).

Une meilleure compréhension de I’influence de la proie sur le comportement du
prédateur s’avére encore plus importante lorsque la compétition apparente est présente dans
un systéme prédateur-proies. La compétition apparente se produit lorsque des proies ne sont
pas en compétition pour les ressources, mais qu’elles évoluent en présence d’un prédateur
commun (Holt 1977). Par ce phénomeéne, 1’augmentation d’abondance d’une espéce de
proie influence indirectement le taux de prédation sur la seconde espece de proie en
permettant 1’augmentation de la densité du prédateur commun. La compétition apparente
complique la conservation de certaines especes a statut précaire, celles-ci étant souvent les
moins compétitives des deux proies dans le systéme (DeCesare et al. 2010).

Le systéme loup (Canis [upus) — orignal (4lces alces) — caribou (Rangifer tarandus)
s’avere un systeme pertinent pour 1’étude du comportement de prédation en présence de
compétition apparente. Dans les milieux perturbés, 1’augmentation d’abondance des
orignaux engendre une réponse numérique positive du loup (Messier 1994; Lariviére et al.
2000), ce qui se traduit par une augmentation du taux de prédation tant sur I’orignal que sur
le caribou (Courtois & Ouellet 2007). Dans le contexte ou les populations de caribous sont
majoritairement en déclin (Vors & Boyce 2009), leur conservation pourrait étre
compromise par le rajeunissement des foréts (e.g. coupes forestieres) en présence de
I’orignal, la principale proie du loup (Seip 1991). Dans un systeme de compétition
apparente, la pression de prédation sur la proie secondaire du prédateur pourrait non
seulement augmenter suite a 'augmentation de la densité locale du prédateur (e.g. Bastille-
Rousseau et al. 2011) mais aussi suite a un changement de comportement de la part du
prédateur lorsqu’il est en présence de densités fluctuantes de proies (e.g. Garrott et al.
2007).

La coexistence de deux especes de proies en compétition apparente dépend du

comportement des proies, mais aussi du comportement du prédateur. La coexistence peut
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étre favorisée par la ségrégation spatiale des proies, ce qui permet a I’espece la moins
compétitive de réduire la pression de prédation en évitant les secteurs ou la proie principale
du prédateur est abondante (Holt 1984). En forét boréale, il a déja été démontré que le
caribou sélectionnait des habitats peu propices a I’orignal pour favoriser la ségrégation
spatiale entre les deux especes (Seip 1992; Briand et al. 2009; Pinard et al. 2012), ce qui
n’élimine cependant pas complétement le risque de prédation pour le caribou (James et al.
2004). La coexistence sera d’autant plus favorisée par le prédateur s’il centre toujours sa
recherche sur ’espece de proie la plus compétitive (ici I’orignal) (Holt 1984), alors que s’il
agit en opportuniste généraliste, les deux populations de proies seront affectées et ’espéce
la moins compétitive (ici le caribou) sera plus susceptible de s’éteindre (Krivan & Sikder
1999).

Dans la présente étude, nous avons suivi par télémétrie des loups, des orignaux et des
caribous dans un méme secteur afin de déterminer I’importance relative des caractéristiques
de I’habitat et plus particulierement de la disponibilité locale de 1’orignal et du caribou sur
les déplacements du loup. Les déplacements du loup dans son territoire étant
principalement effectués a des fins d’alimentation (Mech & Peterson 2003), nous émettons
I’hypothese que le loup recherchera les habitats ou la probabilité de rencontre avec sa proie
principale est la plus élevée. Dans la forét boréale de 1’est de I’ Amérique du Nord, 1’orignal
¢tant la principale proie du loup (Forbes & Theberge 1996; Tremblay et al. 2001), c’est
majoritairement vers les habitats ou la probabilité d’occurrence de ’orignal est plus élevée
que le loup devrait orienter ses déplacements. D’autre part, il a été démontré que le taux de
consommation de caribou ou d’orignal par le loup variait selon leur disponibilité relative
suivant une réponse fonctionnelle a de grandes échelles spatiales (voir Dale et al. 1994,
Messier 1994). Dans cette €tude, nous prédisons qu’une telle réponse sera observée a
I’échelle individuelle, ainsi le loup modifiera son comportement de chasse et recherchera
davantage les habitats propices a I’orignal ou au caribou dans les secteurs ou la probabilité
de rencontrer cette proie sera plus élevée. De plus, certaines caractéristiques du paysage
semblent influencer le comportement de prédation du loup, tel que I’utilisation des chemins

forestiers afin de faciliter ses déplacements et I’accessibilité a ses proies (James & Stuart-
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Smith 2000) ainsi que la profondeur de neige qui augmente la vulnérabilité des proies (Post
et al. 1999) et le taux de prédation du loup (Huggard 1993). Nous prédisons que ces
caractéristiques, qui augmentent la vulnérabilité des proies, seront recherchées par le loup.
Finalement, nous prédisons aussi que le loup recherchera davantage les grandes proies en
hiver, alors que le régime alimentaire du loup est dominé par les ongulés comparativement

a I’été ou il s’avere plus diversifié (Peterson & Ciucci 2003).

Méthodes
Aire d’étude

Le site d’étude s’étend sur 15 169 km® et se centre sur la réserve faunique des
Laurentides, Québec, Canada (47° 44’ N, 71° 26” W). Il est situé dans le massif laurentien
et [’élévation varie entre 30 et 1 170 m. Les précipitations annuelles sont de I’ordre de
900 a 1 600 mm, dont plus de 30 % tombent sous forme de neige (Robitaille & Saucier
1998). La forét est typiquement boréale et on y retrouve majoritairement des peuplements
mixtes de sapin baumier (4bies balsamea) et d’épinette blanche (Picea glauca) ou encore
d’épinette noire (P. mariana), de pin gris (Pinus banksiana) et de méléze laricin (Larix
laricina), accompagnés de bouleau blanc (Betula papyrifera) ou de peuplier faux-tremble
(Populus tremuloides). Le territoire est fortement affecté par les activités humaines puisque
41,9% de sa superficie a été¢ modifiée par I’homme au cours des 40 derniéres années. En
outre, la densité de chemins forestiers est de 0,21 km/km? en moyenne et elle dépasse les 5
km/km® dans certains secteurs. Trois routes provinciales pavées traversent également le site
d’étude (Figure 1).

La densité de loups gris dans la réserve faunique des Laurentides a été estimée a
0,25 — 0,49 individus/100 km* (Jolicoeur 1998). Selon un inventaire aérien datant de 2009,
la densité moyenne d’orignaux était de 4,1 individus/10 km* (MRNF 2009). On y trouve
également une harde isolée de caribous des bois (écotype forestier), dont I’aire de
répartition s’étend sur 6 161 km® (Figure 1) et qui comptait 84 individus en 2008 (MRNF,
données non publiées). Contrairement au loup et a 1’orignal, I’écotype forestier du caribou

des bois ne fait pas I’objet d’une récolte sportive dans I'aire d’étude, bénéficiant d un statut
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d’espece vulnérable au Québec et menacée au Canada (COSEPAC 2002; MRNF 2008). On
y retrouve également 1’ours noir (Ursus americanus), un autre prédateur potentiel pour les
jeunes ongulés, a une densité¢ approximative de 2,2 individus/10 km? (Lamontagne et al.

2006).

Capture et suivi téléméirique des loups et des proies

Le suivi télémétrique des loups, orignaux et caribous a été réalisé a |’intérieur du
méme site d’étude et s’est €talé entre 1996 et 2010 selon les especes. Nous avons récolté
des localisations télémétriques aux quatre heures pour 27 loups différents entre 2005 et
2010, totalisant 31 individus-année (Figure 2). Les loups ont ét€ capturés par piégeage entre
le début aotit et la mi-septembre ou avec un filet projeté a partir d’un hélicoptere en février
ou mars. Ils ont ét¢ munis d’un collier GPS (modele GPS3300SW, Lotek Wireless Inc.,
Newmarket, ON) ou GPS-Argos (modele TGW-4580, Telonics Inc., Mesa, AZ). Nous
avons déterminé le sexe des loups et estimé leur age (louveteau, juvénile ou adulte) a partir
de leur masse corporelle.

Nous avons utilisé les repérages télémétriques d’orignaux obtenus dans le site
d’étude lors de deux études antérieures. La premiere étude s’est déroulée entre 1996 et
1999 dans la partie sud de la réserve faunique des Laurentides et elle a porté sur 30
orignaux adultes (3 males et 27 femelles) suivis pendant une période d’un an avec des
localisations programmeées aux quatre heures (Figure 2 ; Dussault et al. 2005). La deuxiéme
étude s’est déroulée entre 2003 et 2006 dans la partie nord de la réserve faunique des
Laurentides, et elle s’appuyait sur 47 orignaux adultes (19 males et 28 femelles) suivis
pendant une période variant entre 1 et 3 ans pour un total de 72 individus-année avec des
localisations aux 2 heures (Figure 2 ; Laurian et al. 2008). Le suivi télémétrique des
caribous a quant a lui €té réalisé entre 2004 et 2010 sur 42 caribous avec des localisations
programmées aux 2,5, 3 ou 7 heures, pour un total de 103 individus-année (Figure 2 ; C.

Dussault, données non publiées).
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Catégories d’habitat

Afin de tenir compte de I’influence de I’habitat sur le déplacement du loup, nous
avons considéré des variables relatives au couvert forestier, & la topographie, a la
profondeur de neige et aux structures anthropiques. Nous avons utilis€ les cartes
écoforestieres de 1998 a 2009 du ministére des Ressources naturelles et de la Faune du
Québec (MRNF) pour classifier I’ensemble de I’aire d’étude en 11 catégories d’habitats,
soit en ordre décroissant d’importance : Couverts feuillus et mixtes de 20 a 60 ans,
Couverts résineux de 20 a 60 ans, Parterres non régénérés (absence de couvert forestier
aprés une perturbation naturelle ou anthropique), Couverts feuillus et mixtes > 60 ans,
Couverts résineux > 60 ans, Couverts feuillus et mixte < 20 ans, Lacs et riviéres, Dénudés
humides (milieux humides non productifs), Couverts résineux < 20 ans, Dénudés secs
(milieu ouvert avec lichens) et Autres (sites non forestiers). Nous avons utilisé un modele
numérique d’élévation duquel nous avons calculé une matrice de pentes avec une résolution
de 10 m. De plus, nous avons considéré deux types de structures linéaires d’origine
anthropique: les chemins forestiers (surface non pavée) et les routes pavées.

Pour la saison hivernale, nous avons élaboré des cartes de profondeur de neige au
sol pour ’ensemble de 1’aire d’étude a partir de données de couvert nival provenant de 31
stations météorologiques réparties a travers le site d’étude. En utilisant I’ensemble des
données de couvert nival disponible, nous avons produit en moyenne quatre cartes de neige
par hiver entre 2005 et 2010. Nous avons ¢laboré des modéles candidats de régressions
linéaires multiples afin de prédire [’épaisseur de la couche nivale aux stations
météorologiques en utilisant 1’altitude, la latitude, la longitude et leurs formes quadratiques
et avons déterminé le meilleur modele selon le critére d’information d’Akaike pour les
petits échantillons (AICc; Hurvich & Tsai 1989). Lorsque deux modéles recevaient un
support équivalent (i.e. AAICc < 2), nous avons calculé un modéle moyen (lib. model
averaging; Burnham & Anderson 2001). La qualité de [’ajustement de nos modeles suggere
que les cartes de neige prédisaient bien la profondeur de neige au sol tel que démontré par

un R” ajusté élevé entre les valeurs observées et les valeurs prédites (0,77 = 0,11 (écart-

type)).
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Estimation de la probabilité d’occurrence des proies

Afin de déterminer I’influence des grandes proies sur le déplacement du loup, nous
avons utilisé deux informations : la probabilité d’occurrence relative et un indice de densité.
La probabilit¢ d’occurrence relative des proies a été cartographiée sur des couches
matricielles (lib. rasters) d’une résolution de 10 m en appliquant les équations obtenues par
les fonctions de sélection des ressources (RSF; Manly et al. 2002) basées sur les
localisations télémétriques d’orignaux et de caribous. Pour chaque espéce de proie, nous
avons réalisé une RSF pour chaque période annuelle caractéristique du comportement de
I’espece. Nous avons utilisé€ les périodes suivantes pour le caribou (Courtois 2003): le
printemps (15 avril au 20 mai), la mise bas (21 mai au 20 juin), 1’été (21 juin au 14
septembre), le rut (15 septembre au 31 octobre) et I’hiver (1 novembre au 14 avril) ; et les
périodes suivantes pour 1’orignal (Laurian et al. sous presse): le printemps (1 mai au 15
juin), I’été (16 juin au 31 aolt), I"automne (1 septembre au 31 octobre) et I’hiver (1
novembre au 30 avril). Nous avons utilisé des modeles de RSF complets comprenant les
mémes catégories d’habitats que celles utilisées pour le loup, I’altitude, la pente ainsi que la
distance aux chemins forestiers et aux routes pavées. Les distances aux chemins forestiers
et aux routes pavées ont €té tronquées a 750 et 1250 m respectivement, distances ou
I’influence de ces structures sur le comportement du caribou et de 1’orignal semblent
s’atténuer rapidement au sein de 1’aire d’étude (Laurian et al. 2008; Leblond et al. 2011).
Nous avons aussi utilisé la distance minimale (tronquée a 500 m) entre chaque localisation
et la bordure entre un habitat riche en couverts (les couverts résineux, feuillus et mixtes >
20 ans) et un habitat riche en nourriture (les couverts feuillus et mixtes < 20 ans), puisque
cet écotone est important dans la sélection d’habitat de ’orignal (Dussault et al. 2005).
Nous avons ensuite utilisé la validation croisée (lib. k-fold cross validation) pour évaluer le
pouvoir prédictif des modeles de RSF pour chacune des proies (Boyce et al. 2002). Pour
chaque période, nous avons utilis¢ 80% des données pour calculer le modéle de RSF et le
20% restant afin d’en tester le pouvoir prédictif ; cette procédure a été répétée dix fois et les

valeurs observées ont été¢ comparées aux valeurs prédites par le modele. Un coefficient de
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corrélation de Spearman (r;) élevé indique un pouvoir prédictif élevé du modéle (Johnson
& Gillingham 2008; Tableau 1).

L’indice de densité d’orignaux a été estimé a partir des inventaires aériens réalisés
par le MRNF a Ihiver 2009 dans 65 parcelles de 60 km® distribuées dans la réserve
faunique des Laurentides. Nous avons assumé que la densité des orignaux variait peu entre
les saisons et les années et donc que la densité des orignaux observés lors de ’inventaire
était représentative de la densité sur le territoire pour la période a I’étude. Les orignaux
présents a I’intérieur de chaque parcelle d’inventaire ont été¢ dénombrés et la valeur de
densité a été attribuée au centroide de chaque parcelle. Nous avons généré une carte de
densité d’orignaux d’une résolution de 500 m pour I’ensemble de ’aire d’étude par la
méthode du krigeage avec I’outil Geostatistical Wizard de ArcGIS 9.3 (ESRI, Redlands,
CA, USA). L’indice de densité¢ d’orignaux a été obtenu en standardisant les valeurs
obtenues sur la carte entre O et 1.

L’indice de densité de caribous a été calculé a 1’aide des localisations télémétriques
obtenues entre 2004 et 2010 sur pres du tiers de la population de caribou dans Charlevoix.
Nous avons d’abord calculé les domaines vitaux périodiques (MCP 100%) de chaque
individu. L’indice de densité relative de caribous a été déterminé par période en calculant,
pour chacune des cellules de 500 x 500 m couvrant I’aire d’étude, le nombre de domaines
vitaux individuels qui chevauchaient la cellule. Puisque le loup était susceptible de
retrouver des caribous un peu partout au sein de ’aire de répartition de cette proie, et que
nous n’avons pas suivi tous les individus de la population, nous avons attribué la valeur
minimale de I’indice de densité de caribous pour chaque période aux parties de 1’aire de
répartition du caribou ou aucun domaine vital n’était observé. Les valeurs de P'indice de
densité de caribous ont ét¢ standardisées entre 0 et 1 en considérant I’ensemble des
périodes, ainsi que le nombre d’individus suivis et le nombre maximal de superpositions

par période.
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Analyse des données

Nous avons effectué les analyses selon trois périodes caractéristiques du cycle vital
du loup qui se différencient par un changement de comportement : taniere, rendez-vous et
nomade (Mech & Boitani 2003; Houle et al. 2010). Nous avons déterminé les dates de
début et de fin de chaque période en effectuant un examen visuel du graphique de la
distance de chaque loup relativement a son point de capture (Courbin et al. 2009). Nous
avons ensuite €tabli le début et la fin de chacune des périodes en calculant les dates
moyennes pour I’ensemble des loups suivis : du 29 avril au 8 juillet pour la période taniére,
du 9 juillet au 23 octobre pour la période rendez-vous et du 24 octobre au 28 avril pour la
période nomade. Puisque le comportement du loup est susceptible de varier au cours de la
journée (Hebblewhite & Merrill 2008), nous avons aussi considéré des périodes
journaliéres (jour, nuit, aube-crépuscule). Nous avons utilisé les heures de lever et de
coucher du soleil (CNRC 2011) afin de déterminer si les localisations télémétriques se
retrouvaient dans la période du jour ou de la nuit. Un déplacement (i.e. ligne joignant deux
localisations) débutant dans la période du jour et se terminant dans la période de la nuit (et
vice-versa) a été catégoris€¢ comme appartenant a la période aube-crépuscule.

Puisque nous étions intéressés par le comportement de recherche d’une proie par les
loups, nous avons retiré les localisations des louveteaux et n’utilis€ que les localisations
télémétriques des loups juvéniles et adultes. Nous avons €galement retiré les localisations
des femelles alpha pour la période tanic¢re en observant leur taux de déplacement qui chutait

considérablement durant cette période.

Identification des variables influencant le déplacement du loup

Nous avons utilisé une fonction de sélection des trajectoires (lib. Step Selection
Function, ci-apres SSF; Fortin et al. 2005) afin de déterminer les caractéristiques du
paysage influencant les déplacements du loup par période annuelle et journaliere. Cette
analyse se base sur le pas, i.e. une ligne droite reliant deux localisations successives, qui
représente une estimation du déplacement réel de I’animal. Dans cette analyse, chaque pas

observé est comparé a dix pas aléatoires qui ont pour origine le méme point de départ, mais
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qui ont une longueur et une orientation différentes. La longueur et ’angle de rotation des
pas témoins ont été tirés aléatoirement dans la distribution de fréquence des pas observés
des autres loups durant la méme période (Leblond et al. 2010). Chaque pas observé et ses
dix pas aléatoires ont été regroupés en strate (Fortin et al. 2005).

Sous chaque pas observé et aléatoire, nous avons calculé la proportion des
différentes catégories d’habitat et la valeur moyenne pondérée de profondeur de neige.
Nous avons décrit la topographie le long des pas a I’aide de 1’écart-type de la moyenne
pondérée de I'élévation, la pente moyenne ascendante et la pente moyenne descendante.
Pour déterminer I’effet des chemins forestiers et des routes pavées sur les déplacements du
loup, nous avons mesuré la distance moyenne des pas observés et al€atoires a ces
structures. Nous avons distribué des points a intervalles réguliers de 10 m le long de chaque
pas et, pour chaque point, nous avons déterminé la distance minimale a chacun des deux
types de structure linéaire pour ensuite calculer les distances moyennes par pas. La
disponibilité des routes pavées étant tres faible dans I’aire d’étude, les distances moyennes
obtenues étaient parfois trés élevées. Nous avons donc utilisé une distance déclinante (lib.
decay distance; voir Nielsen et al. 2009) sous la forme e/ (Carpenter et al. 2010) qui
transforme les distances en des valeurs situées entre 0 et 1, ce qui permet d’atténuer 1’effet
de cette variable lorsque la distance (d) augmente. Nous avons ainsi déterminé que I’effet
de la route devait étre presque nul (soit en attribuant une valeur de 0,95 sur 1) lorsque le
loup se trouvait a une distance a la route correspondant a la longueur moyenne des pas pour
chacune des périodes annuelles (2390 m, 2030 m et 1400 m pour les périodes taniere,
rendez-vous et nomade respectivement), correspondant a des valeurs o de 123, 104 et 72.

Les probabilités d’occurrence relatives moyennes de 1’orignal et du caribou ont été
calculées sous chaque pas et ont été standardisées entre 0 et 1 pour chaque période
journaliere et chaque période annuelle du loup. L’indice moyen de densité des proies a €té
calculé dans des zones tampons autour de chaque localisation de départ du pas dont le
rayon correspondait a la distance moyenne des pas des loups a chacune période annuelle.
Ainsi, le pas observé et les dix pas aléatoires de chaque strate avaient les mémes valeurs

d’indice de densit€¢ des proies. Puisque ['aire de répartition du caribou forestier est
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restreinte et que la densité de cette espece est faible dans I’aire d’étude, I’indice de densité a
été transformé en variable catégorique a trois niveaux (ABSENCE : pas situés a I’extérieur
de I’aire de répartition du caribou; FAIBLE : < 0,3; ELEVE > 0,3). Peu de régions
présentaient des densités de caribous moyennes ou élevées. Ces derniéres étaient trés
localisées dans le temps et dans I’espace puisque les caribous se maintiennent généralement
a une faible densit€ dans le paysage. Ainsi, un nombre limité de pas de loup ont traversé ces
régions, nous contraignant a regrouper les niveaux de densité moyenne et élevée en une
seule catégorie.

Les variables indépendantes ont été regroupées en quatre classes: HABITAT,
rassemblant les catégories d’habitat, les variables relatives a la topographie et la profondeur
moyenne de neige, STRUCTURES LINEAIRES, regroupant les distances moyennes aux
chemins forestiers et aux routes pavées, ORIGNAL, qui rassemblait la probabilité
d’occurrence relative (RSF) et ’indice de densité de 1’orignaux, et finalement CARIBOU
qui regroupait la probabilité d’occurrence relative (RSF) et ’indice de densité de caribous.
Nous avons élaboré des modeles candidats en utilisant différentes combinaisons de ces
groupes de variables en support a nos hypotheses (Tableau 2). Afin de mettre en évidence
une réponse fonctionnelle, les indices de densité d’orignaux et de caribou ont €té inclus aux
modeles sous forme d’interactions avec la probabilité d’occurrence relative de ’espece.
Ainsi, une interaction significative indiquerait que la recherche d’un habitat propice a une
proie dépend de I’abondance locale de cette proie dans le paysage. De plus, afin de
considérer l'influence des structures linéaires et de la neige sur le comportement de
prédation du loup, nous avons ajouté d’une part, des interactions entre la probabilité
d’occurrence relative de ’orignal et la distance aux chemins forestiers et d’autre part, entre
la probabilité d’occurrence relative de [’orignal ou du caribou et la profondeur de neige,
dans les modeles ou ces variables étaient présentes. Avant de procéder aux analyses
statistiques, nous avons vérifi€é I’absence de colinéarité entre les variables pour chaque
période annuelle et journaliere (VIF < 3,56 et indice de condition < 16,62 ; proc REG, SAS
9.2; SAS Institute, Cary, NC).
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Les différents modéles candidats ont été évalués par régression logistique
conditionnelle (proc PHREG, SAS 9.2) afin de comparer chaque pas observé aux dix pas
aléatoires partageant la méme origine. Nous avons utilis¢ I’individu comme variable de
regroupement (ou cluster, selon Fortin et al. 2005) considérant que les pas d’un méme
individu sont ne sont pas indépendants. Nous avons ordonné les différents modéles selon le
critere QIC (quasi-likelihood under the independence model criterion; Pan 2001). Celui-ci
a été préconis¢ aux critéres d’informations se basant sur la vraisemblance (AIC, Akaike
1974; BIC, Schwarz 1978), puisqu’il est mieux approprié aux régressions logistiques
conditionnelles (Craiu et al. 2008). Nous avons utilis¢é les erreurs types robustes
(sandwich), tel que suggéré par Fortin et al. (2005).

La robustesse des meilleurs modeles obtenus a été validée avec la méthode de
validation croisée (k-fold cross validation ; Boyce et al. 2002). Pour chaque période, nous
avons utilisé 80% des données pour calculer les modéles et I’autre 20% pour les valider.
Chaque pas observé et aléatoire de chaque strate s’est vu attribuer un rang entre 1 et 11, le
11° rang étant attribué au pas ayant le logit le plus élevé, i.e. le pas le mieux ajusté au
modele. Nous avons calculé le nombre de pas observés pour chaque rang et avons calculé le
coefticient de corrélation entre le rang et le nombre de pas observé dans chaque rang. Ainsi,
un coefficient de corrélation de Spearman (r;) élevé indique que les pas observés ont obtenu
un classement plus élevé que les pas aléatoires et suggére un bon ajustement du modéle
(Leblond et al. 2010).

Toutes les analyses géomatiques ont été réalisées a 1’aide du logiciel ArcGIS 9.3
(ESRI, Redlands, CA) tandis que le logiciel SAS 9.2 a été utilis€¢ pour les analyses

statistiques.

Résultats
Sélection des modeéles
Les meilleurs modeles différaient selon les périodes journaliéres et annuelles

(Tableau 3). Cependant, les meilleurs modéles comprenaient toujours les variables du

groupe HABITAT et généralement celies du groupe STRUCTURES LINEAIRES (Tableau
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3). Les variables relatives aux proies expliquaient davantage la sélection de trajectoire du
loup lors de la période nomade. Durant cette période, les variables ORIGNAL étaient
incluses dans les meilleurs modeles de toutes les périodes journalieres tandis que les
variables CARIBOU |’étaient dans les périodes nuit et aube-crépuscule. Pour les autres
périodes annuelles, les variables CARIBOU ¢taient incluses dans le meilleur modele pour
I’aube-crépuscule de la période taniere et les variables ORIGNAL n’étaient retenues que
dans le meilleur modele de nuit de la période rendez-vous. Les modeles les plus
parcimonieux €taient généralement bien ajustés aux données (r;> 0.59, Tableau 3).

L’effet de certaines variables semblait différer entre les périodes journaliéres d’une
méme période annuelle ainsi qu’entre les périodes annuelles (Tableaux 4, 5 et 6).
Cependant, les loups ont la plupart du temps €vité les secteurs présentant une topographie
accidentée et de fortes pentes. De plus, les loups se tenaient loin des routes pavées lors de

leurs déplacements (Tableaux 4, 5 et 6).

Différences entre les périodes annuelles
Pendant la période taniére, les loups se déplagaient dans des habitats propices au
caribou pendant la période aube-crépuscule (Tableau 4). Cependant, ce comportement
semble étre davantage exécuté a I’extérieur de ’aire de répartition du caribou. Dans les
secteurs ou la densité de caribous était faible ou €levée, les habitats propices aux caribous
avaient peu ou pas d’influence sur le déplacement du loup (Figure 3a). Au cours de la
période rendez-vous, les déplacements des loups n’étaient pas influencés par les variables
CARIBOU. Cependant, durant la nuit, les loups recherchaient davantage les habitats
propices a I’orignal lorsque la densité locale d’orignaux était élevée (Tableau 5; Figure 3b).
L’influence des proies sur le comportement des loups €tait plus prononcée durant la
période nomade (Tableau 6), bien que leur influence variait selon les périodes de la journée.
Durant le jour, les loups ont sélectionné les habitats favorables a I’orignal lors de leurs
déplacements et cette sélection augmentait lorsque la densité d’orignaux augmentait
(Tableau 6; Figure 3c¢). Durant la période aube-crépuscule, les loups recherchaient les

habitats propices au caribou lors de leurs déplacements, mais ce comportement ne variait
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pas selon la densité de caribous (Tableau 6). Toutefois, durant la nuit, les loups
recherchaient davantage les habitats propices au caribou dans les secteurs ou la densité de
caribous était élevée (Figure 3d).

La profondeur de neige influencait également la sélection des trajectoires par les
loups qui se déplacaient davantage la ou le couvert nival était plus élevé durant le jour et a
["aube-crépuscule (Tableau 6). La nuit, les loups sélectionnaient des trajectoires ou la neige
était moins profonde, mais cette tendance s’inversait dans les secteurs ot 1’habitat devenait
fortement propice a I’orignal (Figure 3e). Les chemins forestiers étaient globalement évités
le jour et sélectionnés la nuit par les loups lors de leurs déplacements. Cependant, les loups
sélectionnaient davantage les chemins forestiers lorsqu’ils se déplagaient dans des habitats

favorables a I’orignal durant les périodes du jour et de I’aube-crépuscule (Tableau 6; Figure

3f).

Discussion

L’objectif de cette étude était de déterminer I’influence de la disponibilité locale des
proies (orignal et caribou) sur les déplacements d’un prédateur (loup) dans un systéme avec
plusieurs proies et en présence de compétition apparente, en tenant compte des autres
caractéristiques de [I’habitat susceptibles d’influencer le prédateur. Nous observons un
changement dans les variables qui influencent le déplacement du loup entre les périodes
annuelles (Courbin et al. 2009; Houle et al. 2010) et nos résultats suggerent que ces
changements sont intimement liés a la composition du régime alimentaire du loup (Messier
& Créte 1985; Fuller 1989). En effet, alors que les proies ont peu d’influence sur le
déplacement du loup au cours des périodes tanieére et rendez-vous, nous notons une
influence beaucoup plus marquée de la disponibilité des grandes proies ongulées lors de la
période nomade, période durant laquelle celles-ci dominent le régime alimentaire du loup
(Peterson & Ciucci 2003). Ainsi, dans ’optique de déterminer I’influence des proies sur le
déplacement du loup, nous nous concentrerons davantage a I’interprétation des résultats

obtenus au cours de la période nomade.
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Les déplacements du loup au cours de la période nomade suggerent différentes
stratégies de quéte alimentaire: la recherche des ressources de la proie (Flaxman & Lou
2009), la recherche des densités élevées de proies (Stephens & Krebs 1986) et la recherche
des habitats ou la proie est plus vulnérable (Laundré et al. 2009). Ces trois stratégies de
quéte alimentaire sont souvent présentées comme hypothéses alternatives pour expliquer le
comportement de quéte alimentaire d’un prédateur. Toutefois, nos résultats suggerent que
ce comportement est possiblement plus complexe et fait intervenir plus d’une stratégie chez
une méme espece au cours d’une méme période annuelle. En effet, la stratégie de quéte
alimentaire qui maximise [’apport d’énergie et minimise celle dépensée lors de la
recherche, la poursuite, la capture et la manipulation des proies est susceptible de varier
dans le temps, ’espace et selon les proies disponibles. Les loups sélectionnent donc, selon
les périodes journalieres, différentes caractéristiques de 1’habitat ainsi que différentes
informations relatives a la disponibilité de leurs proies pour se déplacer dans le paysage. En
plus de sélectionner les habitats propices pour ses proies, nos résultats montrent que cette
sélection s’intensifie lorsque la densité de proie est plus élevée ou lorsque les conditions
rencontrées rendent la proie plus vulnérable (effet de la neige) ou facilitent le déplacement
du loup (effet des chemins).

La vulnérabilité de la proie semble influencer le déplacement du loup a deux
niveaux. Dans un premier temps, le loup recherche les caractéristiques de I’habitat qui
maximisent son succes de chasse. Bien que le loup semble généralement s’¢loigner des
chemins forestiers durant le jour, il s’en approche lorsque I’habitat devient favorable a
’orignal (Tableau 4 ; Figure 3c). Il a déja été constaté que le loup utilise les structures
linéaires anthropiques lorsque celles-ci sont peu fréquentées par ’homme (James & Stuart-
Smith 2000; Whittington et al. 2005). L’utilisation des structures linéaires augmente
I’efficacité de la prédation du loup en facilitant ses déplacements sur le territoire, lui
permettant de couvrir de plus grandes distances et augmentant son acces aux habitats des
proies (James & Stuart-Smith 2000). La profondeur de neige est une autre caractéristique
de I’habitat qui influence la vulnérabilité des proies, et par le fait méme la sélection de

trajectoire du loup. Au cours des périodes de la nuit et de [’aube-crépuscule, le loup
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recherche davantage les grandes profondeurs de neige lorsqu’il se déplace dans les habitats
propices a I’orignal (Tableau 6; Figure 3e). La neige profonde est reconnue pour réduire la
distance de poursuite nécessaire au loup pour capturer un orignal (Kunkel et al. 2004;
Wikenros et al. 2009). Un couvert nival important augmente donc la vulnérabilité de
I’orignal et par le fait méme le taux de prédation du loup sur ’orignal (Peterson & Allen
1974).

Dans un deuxiéme temps, le loup oriente sa recherche sur une proie différente selon
la période journaliere. En effet, le loup recherche les habitats propices a [’orignal le jour,
mais recentre ses efforts de chasse sur le caribou durant I’aube-crépuscule ou la nuit, dans
les secteurs ou la densité de cette espece est relativement élevée. Ce comportement pourrait
s’expliquer par la différence de vulnérabilité de I’orignal et du caribou entre le jour et la
nuit, en lien avec leurs stratégies comportementales anti-prédatrices. Ainsi, alors que
I’orignal compte sur sa taille corporelle et son agressivité pour affronter le loup (Mech &
Peterson 2003), le caribou se regroupe en hiver (Darby & Pruitt 1984) dans des milieux
assez ouverts (Charbonneau 2011), ce qui lui permet d’améliorer la détection des
prédateurs et de profiter d’un effet de dilution (Dehn 1990). Nous émettons I’hypothése
qu’en présence d’un couvert nival important, [’orignal devient plus vulnérable que le
caribou de jour. En effet, contrairement au loup et au caribou pour lesquels la distribution
de masse au sol (g/em?) est comparable, ’orignal aura tendance a s’enfoncer davantage
dans la neige (Telfer & Kelsall 1984), limitant sa capacité¢ de déplacement et par le fait
méme la probabilité d’échapper a son prédateur. En ce sens, Post et al. (1999) ont démontré
une augmentation du succes de chasse de I’orignal par loup ainsi qu’une augmentation du
taux de prédation par meute de loup au cours des hivers plus neigeux. Cependant, au cours
de la nuit et de ’aube-crépuscule, le caribou semble devenir une proie plus intéressante
pour le loup. En raison de sa petite stature, le caribou devrait étre une proie plus vuinérable
pour le loup, mais celui-ci ne le recherche que durant les périodes quotidiennes ou la
visibilité¢ est moindre. Nous émettons [’hypothése que la capacité de détection des

prédateurs par le caribou diminue avec I’obscurité et que le loup peut ainsi s’approcher plus
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facilement des caribous sans étre détecté, augmentant la vulnérabilité du caribou & ces
périodes.

La vulnérabilité des proies apparait donc comme le principal facteur qui module le
comportement de chasse du loup. Dans les secteurs ou c’est possible, le loup peut alterner
entre un comportement de chasse orienté vers 1’orignal ou vers le caribou, selon la période
journaliere et selon les conditions locales, ce qui ultimement optimise sa probabilité
d’abattre une proie ongulée.

Selon le comportement observé, le loup semble aussi adopter d’autres stratégies de
quétes alimentaires. En effet, nos résultats indiquent que la densité de proies influence les
déplacements du loup, qui recherche davantage les habitats propices a une espéce dans les
secteurs ou sa densité augmente. Une telle réponse comportementale a une variation de
disponibilité des ressources est caractéristique d’une réponse fonctionnelle (Mysterud &
Ims 1998). Le jour, le loup recherche les habitats propices a I’orignal, surtout dans les
secteurs ou la densité d’orignaux est élevée (Figure 3c¢). La nuit, le caribou n’a que peu ou
pas d’influence sur le déplacement du loup, sauf dans les secteurs ou sa densité est élevée;
dans ces secteurs, le loup recherche les habitats propices au caribou (Figure 3d). Ainsi, le
loup concentre ses efforts de chasse dans les secteurs ou la probabilité de retrouver une
proie est la plus élevée.

Nos résultats suggerent que le loup utilise également la stratégie de la recherche des
ressources de ses proies. Ainsi, au cours de la période nomade, le loup recherche les
habitats propices au caribou a I’aube-crépuscule et les habitats propices a I’orignal le jour.
En effet, le loup recherche alors les probabilités d’occurrence relative élevées de |’orignal
ou du caribou. La probabilité d’occurrence relative de I’orignal ou du caribou identifie les
caractéristiques de I’habitat qui sont favorables a ces especes, entre autres les habitats leur
procurant nourriture et abri (Dussault et al. 2005; Briand et al. 2009). Bien que cette
stratégie de quéte alimentaire soit peu documentée, plusieurs études ont observé une
sélection d’habitat du loup pour des milieux reconnus pour étre fortement utilisés par ses

proies (e.g. Seip 1992; Kuzyk et al. 2004; Houle et al. 2010).
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Implications pour la conservation du caribou forestier

Au cours de la période taniére, lors de I’aube-crépuscule, nos résultats suggerent
que le loup recherche les habitats propices au caribou lorsque la densité de caribous est
faible ou nulle, et qu’il évite les habitats favorables au caribou lorsque sa densité est élevée
(Tableau 4 ; Figure 3a). Cette période annuelle inclut la mise bas du caribou durant laquelle
le caribou utilise des stratégies anti-prédatrices telles la dispersion des individus (lib.
spacing out) (Bergerud & Page 1987) et la ségrégation spatiale (lib. spacing away) avec
I’orignal, la principale proie alternative du loup (Courbin et al. 2009, Pinard et al. 2012).
Ainsi, le fait que le loup sélectionne moins fortement les habitats propices au caribou dans
les secteurs ou il est présent dans le paysage peut refléter ’efficacité de la stratégie anti-
prédatrice du caribou en période de mise bas. En effet, au sein de notre aire d’étude, le loup
semble €tre un prédateur trés marginal des faons du caribou durant cette période (Pinard et
al. 2012) et son régime alimentaire se compose davantage de castor et d’orignal (Tremblay
et al. 2001).

Cependant, le déclin généralisé observé chez les différentes hardes de caribou
forestier (Vors & Boyce 2009) suggere que les stratégies anti-prédatrices exprimées par le
caribou ne permettent pas a elles seules d’assurer leur pérennité, particulierement dans des
paysages fortement perturbés ol la survie des adultes et des faons est grandement
compromise par la prédation (Wittmer et al. 2005, 2007; Pinard et al. 2012). Notre étude
démontre qu’au cours de la période nomade, le loup modifie sa stratégie de chasse pour
rechercher davantage les habitats propices aux caribous, parfois spécifiquement dans les
secteurs ou la densité de caribous est élevée. Nos résultats suggerent que la flexibilité
comportementale du loup, qui lui permet d’orienter sa pression de prédation sur une proie
moins compétitive, pourrait compromettre la coexistence du caribou et de I’orignal (Holt
1984; Krivan & Sikder 1999) en réduisant I’efficacité de la ségrégation spatiale comme
principale stratégie anti-prédatrice du caribou. Finalement, nous croyons que l’existence
d’une réponse fonctionnelle dans le comportement de chasse du loup qui recherche plus
intensément le caribou lorsque son abondance augmente localement, explique pourquoi il

appert difficile pour le caribou de se maintenir a une densité élevée en présence de
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I’orignal. Notre ¢tude offre la premicre démonstration empirique du mécanisme
comportemental sous-jacent a I’hypothése de compétition apparente qui est largement
acceptée (Bergerud & Elliot 1986; Seip 1992; Wittmer et al. 2005) pour expliquer le déclin

de I’écotype forestier du caribou des bois dans son aire de répartition.
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Tableau 1. Résultats de la validation des fonctions de sélection des ressources (RSF)
de I’orignal et du caribou utilisées pour créer des cartes de probabilit¢ d’occurrence
relative. La validation a ¢té réalisée par la méthode « K-fold cross validation ».

rs = coefficient de corrélation de Spearman moyen * €cart-type (dix itérations).

Espece Période I's

Caribou Printemps 0,931+ 0,014
Mise bas 0,977 £ 0,012
Eté 0,927 + 0,032
Rut 0,973 + 0,008
Hiver 0,977 £ 0,004

Orignal Printemps 0,933 + 0,054
Eté 0,958 + 0,009
Automne 0,961 £ 0,017

Hiver 0,942 + 0,023
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Tableau 2. Description des modeles candidats utilisés pour expliquer la sélection de
trajectoire par le loup. Le groupe HABITAT comprend les variables relatives au couvert
forestier, a la topographie et & la neige (période nomade seulement). Le groupe
STRUCTURES LINEAIRES comprend les distances moyennes aux chemins forestiers et
aux routes pavées. Les groupes ORIGNAL et CARIBOU contiennent la probabilité
d’occurrence relative de [’espece d’ongulé concernée ainsi que I’interaction de cette

variable avec ’indice de densité de ’espece.

Modele Groupe de variables
| HABITAT
2 HABITAT + STRUCTURES LINEAIRES
3 ORIGNAL
4 CARIBOU
5 ORIGNAL + CARIBOU
6 HABITAT + ORIGNAL
7 HABITAT + CARIBOU
8 HABITAT + ORIGNAL + CARIBOU
9 HABITAT + STRUCTURES LINEAIRES + ORIGNAL
10 HABITAT + STRUCTURES LINEAIRES + CARIBOU

11 HABITAT + STRUCTURES LINEAIRES + ORIGNAL + CARIBOU




4]

Tableau 3. Résultats de la sélection de modele pour la sélection de trajectoire par le
loup, par période annuelle et journaliere. A QIC = différence entre les valeurs du critére
d’information QIC (quasi-likelihood under the independence model criterion) de chaque
modeéle et du meilleur modele. n = nombre de strates analysées. ® = poids d’Akaike.

rs = coefficient de corrélation de Spearman moyen + écart-type (dix itérations).

Periode b o de journaliere 7 Modele® A QIC ® rs
annuelle
Taniére Jour 2120 2 0 0,83 0,59+0,18
1 3,84 0,12
10 6,52 0,03
Nuit 1240 2 0 0,37 0,62 + 0,08
9 1,04 0,22
10 1,72 0,16
Aube-Crépuscule 1658 10 0 0,67 0,79 £ 0,06
11 2,44 0,20
7 3,58 0,11
Rendez-vous Jour 3261 1 0 0,43 0,70+ 0,16
2 0,95 0,27
9 1,07 0,25
Nuit 3666 9 0 0,57 0,81 £0,11
2 1,55 0,26
11 3,85 0,08
Aube-Crépuscule 3360 2 0 0,95 0,70£ 0,11
10 7,14 0,03
1 8,51 0,01
Nomade Jour 4686 9 0 0,95 0,91 £ 0,08
11 5,74 0,05
2 28,07 0,00
Nuit 5314 11 0 0,80 0,80+ 0,11
9 9,97 0,14
10 23,09 0,05
Aube-Crépuscule 4860 11 0 0,99 0,86 £ 0,07
9 3,55 0,01
10 5,41 0,00

es modeles sont décrit dans le Tableau 2
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Tableau 4. Estimations des paramétres des meilleurs modeles de sélection de

trajectoire du loup pour la période taniére. Le coefficient de chaque variable est présenté

avec son intervalle de confiance a 95%. Les coefficients pour lesquels Iintervalle de

confiance n’inclut pas zéro sont présentés en gras.

Période journaliére
Variable Jour Nuit /’Xube-
Crépuscule
modéle 2° modeéle 2 modele 10
Autres -19,41 0,73 -1,38
[-32,72:-6,10] [-1,98 :3,44] [-2,51 : -0,25]
Dénudés humides 0’97 0,63 0’2_4
[-0,44 : 0,58] [0,19 : 1,06] [-0,27 :0,74]
Dénudés secs -1,36 0,25 -L15
[-2,74 : 0,02] [-0,98 : 1,48] [-2,32:0,01]
Lacs et riviéres -1,07 0,35 0,84
[-1,60 :-0,55] [-0,10:0,30] [-1,60 : -0,08]
. . 0,18 0,61 0,34
Couverts feuillus et mixtes < 20 ans [-0,24 : 0,60] 0,21 : 1,01] [-0,04 : 0,72]
. : . 0,24 0,05 -0,27
Couverts feuillus et mixtes de 20 a 60 ans [-0.26 : 0,75] [-0,49 - 0,58] [-0,76 : 0.23]
. . 0,34 0,13 -0,27
Couverts feuillus et mixtes > 60 ans 0,03 : 0,66] [-0,37 : 0,63] [-0,89 - 0,34]
Parterres non régénérés 0,08 0,01 0,16
[-0,32:0,17] [-0,39:0,38] [-0,68 : 0,36]
. 0,10 0,47 0,24
Couverts résineux < 20 ans [031:0,52]  [-0,14:1,08]  [-0,60:1,08]
Couverts résineux > 60 ans 0,07 0,61 0,23
[-0,30: 0,30] [0,05 : 1,17] [-0,14 : 0,60]
. ) e b -6,26 -18,34 -10,12
Bcart-type de laltitude (en m) [-12,97 : 0,45] [-30,26 : -6,41]  [-23,31 : 3,07
(b -1,46 -0,77 -3,05
Moyenne de la pente ascendante (en degrés) [-3,00 : 0,06] (2,68 : 1,13] [-5,34 £ -0,75]
(b -2,86 -1,81 -0,68
Moyenne de la pente descendante (en degrés) [-5,31 : -0,40] [-4.35 0,72] [-3.00 : 1,65]
: , : . 0,06 0,07 -0,29
Distance d’un chemin forestier (en km) [-0,22 : 0,34] [-033 : 0,47] -0,70 : 0,11]
. T . 1,65 1,46 1,36
Distance modifiée d’une route pavée 0,21 : 3,09] 0,25 : 2,66] (0,17 : 2,55]

Probabilité d’occurrence relative de I’orignal (PO)

PO x indice de densité d’orignaux

Probabilité d’occurrence relative du caribou (PC)

10,41
2,58 : 18,24]



43

-12,50
[-20,23 : -4,77]
37,11
[-56,30 : -17,92]

PC x indice de densité de caribous faible - -
PC x indice de densité de caribous élevé - -

PO x distance moyenne a un chemin forestier - - -

“Les modéles sont décrits dans le Tableau 2.
® Afin d’alléger le tableau, les valeurs associées a cette variable ont été multipliées par un
facteur 100.
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Tableau 5. Estimations des paramétres des meilleurs modeles de sélection de

trajectoire du loup pour la période rendez-vous. Le coefficient de chaque variable est

présenté avec son intervalle de confiance a 95%. Les coefficients pour lesquels

I'intervalle de confiance n’inclut pas zéro sont présentés en gras.

Périodes journalieres

Variable Jour Nuit {\ube-
Crépuscule
modeéle 1° modeéle 9 modeéle 2
Autres -0,15 -0,58 -0,28
[-0,91:0,61] [-1,20 : 0,04] [-1,05:0,50]
1. . 0,69 0,57 0,47
Dénudés humides [0,30:1,08]  [0,28:0,86]  [0,01:0,92]
Dénudés secs 0,36 1,44 0,35
[-1,02:1,73] [0,74 : 2,14] [-1,44 :0,73]
Lacs et riviéres 0,62 0,18 0,43
[-1,40:0,16] [-0,71 : 0,35] [-1,07 : 0,21]
Couverts feuillus et mixtes < 20 ans 0 3_2’0(1) 4] [0 9_2’43 09] [0 6-8’2(9) 01
Couverts feuillus et mixtes de 20 & 60 ans -0 106,170 49] -0 5_(1)’0?) 32] -0 6-27'13 30]
Couverts feuillus et mixtes > 60 ans 0 0(31’3?2) 69] [0 ,;(3)’28 3] [0 6_2’3(1) 06]
Parterres non régénérés <0.01 0,12 -0,02
g [-0,31:0,31] [-0,43 :0,18] [-0,23 : 0,20]
" 0,24 -0,02 -0,08
Couverts résineux <20 ans [0,03:0,50] [-039:036]  [-0,53:0,37]
- 0,57 0,30 -0,01
Couverts résineux > 60 ans [031:0,83]  [-0,02:0,61] [-0,20:0,18]
. I -2,51 -15,40 -8,63
Ecart-type de 'altitude (en m)” [-8,53:3,51]  [-24,62 : -6,19] [-14,77 : -2,48]
Moyenne de la pente ascendante (en degrés)® 3 l_éA?) 29] -3 ,;.}’4?) 83] 3 9—72"6_21 28]
Moyenne de la pente descendante (en degrés)® 2 7_5’3(6) 08] [-2 007’202 48] 2 3—(6)’72 80]
Distance d’un chemin forestier (en km)® - (-0 9_2’43 06] [0 7_10’.3% 06]
Distance modifiée d’une route pavée - (0 0(6),'71 41] -0 201’831 88]
Probabilité d’occurrence relative de ’orignal (PO) - B 3%’1_01 50] -
5,29

PO x indice de densité d’orignaux

Probabilité d’occurrence relative du caribou (PC)

[1,36 : 9,22]
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PC x indice de densité de caribous faible - - _

PC x indice de densité de caribous élevé - -

. ‘ _ b -1,29
PO x distance moyenne a un chemin forestier - [-3,01 :0,43]

“Les modéles sont décrits dans le Tableau 2.
® Afin d’alléger le tableau, les valeurs associées a cette variable ont ét¢ multipliées par un

facteur 100.
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Tableau 6. Estimations des paramétres des meilleurs modéles de sélection de

trajectoire du loup pour la période nomade. Le coefficient de chaque variable est présenté

avec son intervalle de confiance a 95%. Les coefficients pour lesquels Iintervalle de

confiance n’inclut pas zéro sont présentés en gras.

Période journaliere
: . Aube-
Variable Jour Nuit .
Crépuscule
modele 9° modeéle 11 modeéle 11
Autres -2,26 0,40 -1,07
[-3,08:-1,43] [-0,06:0,86] [-1,97:-0,16]
s . 0,14 0,33 0,24
Dénudés humides [-0,29:0,57] [-0,10:0,75]  [-0,09:0,56]
Dénudés secs 0,43 0.41 0,44
[-1,23:0,36] [-0,25 : 1,06] [-0,19 : 1,06]
Lacs et riviéres -1,29 0,17 0,13
Hviet [-1,98 : -0,60]  [-0,64:0,30]  [-0,60:0,34]
. . -0,42 0,08 0,38
Couverts feuillus et mixtes <20 ans [0.83:-0,01] [-021:037] (0,11 : 0,65]
: : . -0,40 -0,06 0,22
Couverts feuillus et mixtes de 20 a 60 ans [0,73:-0,07]  [-0,37:0,24] [-0,08 - 0,52]
. . -0,71 -0,24 0,35
Couverts feuillus et mixtes > 60 ans [-1,06 : 0,35]  [-0,54 : 0,07] (0,11 : 0,59]
Parterres non régénérés -0,66 0,05 0,03
& [-1,00:-0,32] [-0,33:0,23] [-0,24 :0,31]
- -0,27 0,02 0,16
Couverts résineux < 20 ans [-0,83 :030]  [-0,41:045]  [-0,16: 0,48]
» 0,15 0,21 0,17
Couverts résineux > 60 ans [-0,50:020] [-0,09:051]  [-0,14:0,47]
. . b -3,05 -9,60 -10,13
Bcart-type de I'altitude (en m) 7,19 1,10]  [-16,23 : -2,95] [-15,24 : -5,01]
Moyenne de la pente ascendante (en degrés)” [0 4%’361 12] |2 3-81"5-90 80| |2 1_11’_3_% 64]
(b -1,99 -0,46 0,40
Moyenne de la pente descendante (en degrés) [-3,06 : -0,91] (2158 - 0,66] [-0.60 : 1.40]
. 2,77 -1,68 1,74
Profondeur de neige [1,08:4,46]  [-2,77:-0,58]  [0,26 :3,22]
Distance d’un chemin forestier (en km)" [0 53’_82 25] 0 8-10,'460 0] [-0 109’1% 40]
9 o Ly Uy e Ty Vs - Vs
Distance modifiée d’une route pavée 7,65 3,11 4,80
[4,21 : 11,10] [2,13 : 4,08] [3,77 : 5,83]
Probabilit¢ d’occurrence relative de I’orignal (PO) 2 0;’.92 73] 1 605,2'32 ] (-4 4;’6? 19]
L e 5,32 017 0,51
PO x indice de densité d’orignaux (1,48 : 12,54] [-3.01 : 3,36] 6,11 - 5,09]
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Probabilité d’occurrence relative du caribou (PC) - [_5’1—;25;’13] [0,15,:62,18]
PC x indice de densité de caribous faible [_5,3:(1),:53713] [_5,(;?;58,05]
PC x indice de densité de caribous élevé - [5,1%0:,3;2,48] [_4,()2()’5;99,16]
PO x profondeur de neige [-1,2;(8)’:1(1),61] [1,52,;6:23,68] [0,0;,?2,70]
PC x profondeur de neige ) [-2,7—2’:7?28] [—2,2-(1),:78,69]
PO x distance moyenne a un chemin forestier” [_6,5-13.:4-72,63] [-2,3- (3)9:6?),97] [ -3,8-32,10-%,33]

41.es modéles sont décrits dans le Tableau 2.

® Afin d’alléger le tableau, les valeurs associées a cette variable ont été multipliées par un

facteur 100.
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Figure 1. Délimitation du site d’étude (polygone minimum convexe de I’ensemble des
localisations de loups utilisées pour les analyses) et de |’aire de distribution de la harde de
caribous forestiers (Rangifer tarandus caribou) de Charlevoix.
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Domaines vitaux de caribous

Figure 2. Répartition du couvert forestier et des individus suivis dans [’aire
d’étude. Les domaines vitaux individuels ont été réalisés en combinant les domaines

vitaux saisonniers d’un méme individu.
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probabilité¢ d’occurrence relative de ’orignal et la distance aux chemins forestiers. Les valeurs des indices de densités
d’orignaux, de couvert nival et de distance aux chemins forestiers représentées sont les 2°, 3° et 4° quartiles des valeurs
2 >

observées et aléatoires.
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CHAPITRE 2
CONCLUSION

Afin d’expliquer le comportement d’un prédateur, différentes stratégies de quéte
alimentaire sont souvent présentées comme des alternatives : la recherche des densités
¢levées de proies (Stephens & Krebs 1986), la recherche des ressources de la proie
(Flaxman & Lou 2009) et la recherche des habitats ou la proie est plus vulnérable (Laundré
et al. 2009). Les résultats de cette étude démontrent cependant un comportement de quéte
alimentaire complexe et varié de la part du loup gris en forét boréale, i.e. impliquant
plusieurs stratégies a la fois. Ainsi, le loup sélectionne différentes caractéristiques de
’habitat, dont les informations relatives a ses proies pour se déplacer dans le paysage. Lors
de la période nomade, le déplacement des loups €tait davantage orienté vers les habitats
propices a ses proies et était modulé selon leur densité locale et leur vulnérabilité qui variait
selon les périodes journalieres et les caractéristiques de 1’habitat. Un tel comportement de la
part du loup a déja été observé par Bergman et al. (2006) dans le parc national de
Yellowstone : les pistes de loups €taient davantage observées dans les milieux ou la densité
de wapitis et de bisons (Bison bison) était plus élevée et le loup se déplagait pres des
bordures entre des habitats ouverts et fermés, ou ses proies étaient plus vulnérables a la
prédation. Dans une autre étude, Latham (2009) a noté une grande variation dans
I’influence des caractéristiques d’habitat sélectionnées par différentes proies [i.e. castor
(Castor canadensis), cerf de Virginie (Odocoileus virginianus), caribou et orignal] sur la
sélection d’habitat du loup entre les saisons et les différentes meutes €tudiées. Cet auteur
explique ce phénomene par une variation spatiale et temporelle de la vulnérabilité et de la
disponibilité des proies présentes, ce qui vient appuyer les résultats de notre étude.

Il devient important d’étudier le comportement d’un prédateur car en plus d’induire

des effets directs (i.e. mort) et indirects (i.e. changement de comportement) sur ses proies
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(Lima & Dill 1990), il peut avoir une influence sur I’ensemble de I’écosysteme via les
réseaux trophiques (Lima 1998). Un prédateur peut également avoir un effet sur plusieurs
especes de proies lorsque celles-ci vivent en sympatrie et partagent un prédateur commun.
Ainsi, par le phénoméne de la compétition apparente (Holt 1977), I’augmentation de
densité d’une proie affecte indirectement la population d’une seconde proie en induisant
une réponse numérique du prédateur commun qui entraine une augmentation la pression de
prédation. L’augmentation du risque de prédation pourla seconde proie pourrait non
seulement survenir par ’augmentation du taux de rencontres fortuites avec le prédateur
(e.g. Bastille-Rousseau et al. 2011), mais aussi et davantage par un changement de
comportement du prédateur qui pourrait rechercher davantage cette proie dans les secteurs
ou elle se retrouve en densité élevée (e.g. Garrott et al. 2007). La compréhension du
comportement du prédateur s’avére donc utile afin de mieux comprendre par quel
mécanisme la seconde proie est affectée lorsqu’elle se retrouve en compétition apparente.
Comprendre ce mécanisme devient crucial dans les systémes ou une espece a statut précaire
est impliquée, celle-ci étant souvent plus vulnérable au prédateur et, par conséquent,
désavantagée par la compétition apparente (DeCesare et al. 2010).

Dans le cadre de cette étude, I’analyse du comportement de prédation du loup en
présence de densités variables de proies s’avérait importante pour des fins de conservation
puisque le loup est un prédateur de 1’orignal, mais également du caribou des bois, une sous-
espece au statut menacé au Canada et vulnérable au Québec (COSEPAC 2002; MRNF
2008). La compétition apparente avec 1’orignal, par I’entremise de la prédation par le loup,
serait la cause proximale du déclin de plusieurs populations de caribous (Seip 1992;
Wittmer et al. 2005; Courtois & Ouellet 2007). Malgré que le caribou utilise une stratégie
anti-prédatrice basée sur la sélection d’habitats non propices a 1’orignal (ségrégation
spatiale) et par le fait méme au loup (Seip 1992; Cumming et al. 1994), le caribou ne
semble pas étre en mesure de se soustraire complétement de la pression de prédation
exercée par le loup (James et al. 2004). La ségrégation spatiale pourrait toutefois s’avérer

efficace si le prédateur recherchait uniquement sa proie principale, soit I’orignal (Holt
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Cette étude constitue la premiére démonstration empirique du mécanisme
comportemental sous-jacent au phénomene de compétition apparente dans le systeme loup-
orignal-caribou. Nous avons démontré un changement de comportement du loup dans
I’espace en réaction a une variation de la disponibilité et de la vulnérabilité de I’orignal et
du caribou. Ainsl, au cours de la période nomade, le loup sélectionnait des habitats propices
au caribou, atténuant du méme coup [’efficacité de la stratégie anti-prédatrice (i.e.
ségrégation spatiale) du caribou. Cette étude a également mis en évidence une réponse
fonctionnelle (i.e. une variation dans la sélection d’une ressource selon sa disponibilité;
sensu Mysterud & Ims 1998) puisque le loup recherchait davantage les habitats propices au
caribou dans les secteurs ou la densité locale de caribous était élevée. Ce comportement
suggeére donc qu’en compétition apparente, 1’augmentation de la pression de prédation
exercée par le loup sur le caribou ne survient pas uniquement suite a une augmentation des
opportunités fortuites de rencontre et que conséquemment, le loup peut exercer un impact
disproportionné sur une population de caribou par rapport a sa densité.

La stratégie d’aménagement de I’habitat du caribou actuellement préconisée sur le
territoire québécois n’est pas nécessairement garante de succes. Cette stratégie encourage la
protection temporaire de grands massifs de forét mature interconnectés de maniere a offrir
au caribou un habitat de qualité sur de grands territoires (Courtois et al. 2004). Toutefois,
ces massifs de forét mature se retrouvent souvent dans une matrice de coupes forestiéres et
de petites parcelles de forét résiduelle (e.g. séparateurs de coupes, unités de coupe en
mosaique) de taille variable. Ainsi, les vieilles foréts résiduelles et les jeunes coupes se
retrouvent associées spatialement, empéchant une ségrégation spatiale efficace de la part du
caribou qui veut s’éloigner des habitats perturbés qui sont davantage propices a I’orignal
(Hins et al. 2009). De plus, il a ét¢ démontré récemment par Lesmerises (2011) que les
caribous utilisaient ces massifs forestiers résiduels de manicre préférentielle et que
I’intensité de leur utilisation augmentait lorsque leur taille diminuait, suggérant un « effet
refuge » de confinement dans les derniers habitats préférentiels disponibles. Contrairement
a la forét continue ou le caribou peut librement se disperser a faible densité afin de se

maintenir dans le paysage en présence de prédateurs (Ferguson & Elkie 2004), le
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confinement a ’intérieur de petits massifs forestiers entraine une augmentation de Ila
densité locale de caribous. Tel que démontré dans notre étude, ces concentrations locales de
caribous pourraient devenir des sites de chasse intéressants pour le loup. Ces résultats
appuient ceux de Courbin et al. (2009) qui ont constaté que la probabilité de cooccurrence
entre le loup et le caribou en hiver était plus élevée dans les massifs de foréts protégés.

En somme, cette étude a mis en lumiere un comportement complexe de la part du
loup, usant de diverses stratégies de quéte alimentaire selon la période journaliere, la
disponibilité des proies et les caractéristiques influengant leur vulnérabilité. Les résultats
ont aussi permis d’éclairer le mécanisme sous-jacent au phénoméne de la compétition
apparente dans un systéme en présence du loup, de 1’orignal et du caribou. Ces résultats
suggerent que dans le contexte actuel des foréts boréales aménagées ou les coupes
forestiéres et I’orignal abondent, le caribou peut difficilement se maintenir a des densités
locales élevées et que, suite a la stratégie d’aménagement instaurée, la pérennité du caribou
dans le paysage ne peut étre assurée. Si nous désirons maintenir le caribou en forét boréale
aménagée, 1l est primordial non pas seulement de conserver des habitats de prédilection du
caribou, mais aussi de tenir compte du systéme dans lequel le caribou évolue, soit I’impact
qu'un lien indirect de compétition apparente avec I’orignal peut engendrer sur les

populations de caribous, par I’entremise du comportement du loup.
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