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AVANT PROPOS 
 
Contexte de la thèse 
 
Cette thèse a été préparée à PatriNat (OFB-MNHN-CNRS-IRD), unité à laquelle je suis rattaché 
depuis 2009 (anciennement le Service du Patrimoine Naturel du MNHN). PatriNat assure des 
missions d’expertise et de gestion des connaissances sur la biodiversité et la géodiversité pour ses 
quatre tutelles que sont l’Office Français de la Biodiversité (OFB), le Muséum national d’Histoire 
naturelle (MNHN), le Centre National de la Recherche Scientifique (CNRS) et l'Institut pour la 
Recherche et le Développement (IRD). Notamment, dans le cadre de politiques publiques 
nationales et internationales, PatriNat apporte un appui technique et scientifique aux Ministères et 
services de l'Etat, aux collectivités territoriales, aux établissements publics chargés de la 
biodiversité et des espaces naturels ou encore aux acteurs socio-économiques qui mettent en place 
des actions en faveur de la biodiversité dans leur politique environnementale. 
 
Ainsi, cette thèse s’inscrit dans la continuité d’une expertise développée depuis déjà plusieurs 
années dans deux domaines : sur les réseaux écologiques (Trame verte et bleue) d’une part, et sur 
la pollution lumineuse, d’autre part. Dans le contexte d’une montée en puissance des 
préoccupations environnementales, les trames écologiques ont une place centrale dans les 
politiques publiques, notamment en France depuis une vingtaine d’années. En parallèle, certaines 
pollutions peu considérées jusqu’ici - comme la pollution lumineuse - retiennent l’attention des 
scientifiques, politiques et citoyens depuis environ une décennie. Cette thèse est donc venue 
comme une suite logique visant à questionner les inter-relations entre ces deux dynamiques, à 
l’interface de l’écologie du paysage et de l’écologie sensorielle (en intégrant la lumière artificielle 
nocturne mais aussi d’autres perturbations sensorielles), dans une démarche exploratoire. 
 
Cette thèse s’est déroulée sous l’encadrement d’Aurélie Coulon (CESCO/ CEFE) et de Yorick Reyjol 
(PatriNat). Elle s’appuie sur différents travaux menés dans les trois dernières années, intégrés 
exclusivement dans le manuscrit ou ayant fait l’objet de publications et notamment des articles 
scientifiques, soumis ou parus, insérés dans le corps du manuscrit.  
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- dont la liste est exposée ci-après. 
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RÉSUMÉ GÉNÉRAL 
 
Notre manière d’aménager le territoire et nos activités se traduisent par une perte d’habitats naturels, 
leur dégradation et leur fragmentation. Ces modifications paysagères perturbent la biodiversité et 
figurent parmi les principales causes de son érosion. Pour prendre en compte ces pressions 
anthropiques, des politiques de trames écologiques se sont développées partout dans le monde depuis 
quelques décennies. Elles s’appuient sur les vertus de la connectivité reconnues par l’écologie du 
paysage et notamment le concept de réseaux écologiques : des ensembles d’espaces naturels reliés par 
des corridors, optimisant le fonctionnement écologique sur un territoire dans le contexte des 
changements globaux. Nous disposons aujourd’hui d’un recul de plusieurs années sur la manière dont 
ces politiques ont été implémentées et c’est notamment le cas de la Trame verte et bleue en France 
initiée en 2007. Nous pouvons constater que ces trames ont été construites en considérant 
essentiellement la dimension matérielle du paysage et en traitant majoritairement des obstacles 
physiques. 

Pourtant, les animaux interagissent avec leur environnement par le biais des sens. Ils mobilisent la vue, 
l’ouïe ou l’odorat pour sélectionner leurs habitats et se déplacer (se repérer, détecter un partenaire, 
éviter des prédateurs, poursuivre une cible). Alors que le paysage a toujours été implicitement considéré 
avant tout comme diurne et visuel, il est en réalité aussi sonore et olfactif et propre à chaque individu. 
Par conséquent, la perception sensorielle joue potentiellement un rôle clef dans le fonctionnement des 
réseaux écologiques. Or, nos activités humaines - habitations, transports, industries, agriculture, loisirs, 
etc. - émettent de la lumière artificielle nocturne, des bruits ou des odeurs susceptibles d’interférer avec 
les stimuli sensoriels naturels auxquels les organismes sont habitués. Ces pollutions lumineuses, sonores 
et olfactives génèrent des dommages à différents niveaux (individus, populations, écosystèmes) et 
potentiellement à l’échelle du paysage, comme facteur de perte voire de fragmentation des habitats. 

Dans ce contexte, cette thèse pose la question des interrelations entre écologie du paysage et écologie 
sensorielle, une interface disciplinaire qui n’a pour l’instant pas, ou très peu, été questionnée, ni par la 
Science ni d’un point de vue opérationnel. 
 
J’ai tout d’abord dressé en introduction un état des lieux des connaissances, des enjeux et des pratiques 
afin de faire émerger la problématique suivante : Dans quelle mesure les trames écologiques devraient-
elles tenir compte des pollutions lumineuses, sonores et olfactives ?  

J’ai décliné cette problématique en deux sous-questions de recherche :  

- la première porte sur les fondements scientifiques : A quel point les pollutions sensorielles sont-elles 
susceptibles d’entraver la mobilité des espèces, de faire disparaitre ou fragmenter des habitats et donc 
d’influer sur l’organisation spatiale de la biodiversité à l’échelle d’un paysage ?  

- la seconde interroge les implications opérationnelles : Si la prise en compte de l’échelle paysagère en 
écologie politique repose sur les trames écologiques, de quelle manière ces politiques publiques 
pourraient-elles tenir compte des pollutions lumineuses, sonores et olfactives ? 
 
Pour répondre à ces deux sous-questions, j’ai mobilisé différentes méthodes (décrites dans le 
chapitre 1) : l’expérimentation in-situ et ex-situ pour l’acquisition de connaissances sur les impacts, les 
cartes et revues systématiques pour une vision plus globale de la littérature et l’ingénierie écologique 



pour transférer ces connaissances vers la sphère opérationnelle. Cette thèse compile ainsi 7 articles 
publiés (3) ou soumis (4) à des revues scientifiques et mobilise différents travaux menés à titre d’expert 
sur la thématique des pollutions sensorielles dans le cadre de mes missions à PatriNat (OFB-MNHN-
CNRS-IRD). 
 
Dans le chapitre 2, un protocole expérimental ex-situ de type contrôle-exposition mené sur le pholque 
phalangiste (Pholcus phalangioides) a montré que des bruits anthropiques sont susceptibles de perturber 
l’occupation spatiale de ces araignées en dégradant la qualité d’accueil de l’habitat. Une seconde 
expérimentation in-situ de type Avant/Pendant/Après, menée en collaboration avec un parc naturel 
régional, a mis en évidence que la lumière artificielle nocturne tend à perturber les déplacements de 
certaines espèces de mammifères selon les périodes de l’année. 

Dans le chapitre 3, un travail de carte puis de revues systématiques a fait ressortir des effets néfastes 
des bruits anthropiques des activités récréatives et des émissions sonores des éoliennes, deux activités 
en pleine expansion. Par ailleurs, deux revues systématiques, l’une sur les rapaces nocturnes et l’autre 
sur les mammifères européens, ont révélé que les pollutions sonores et/ou lumineuses altèrent la qualité 
des habitats directement (évitement) ou indirectement (ex : baisse des ressources alimentaires, 
masquage des partenaires potentiels, modification des rythmes d’activités). 

Dans le chapitre 4, plusieurs travaux ont permis de massifier la dynamique à l’œuvre sur la Trame noire 
(ex : guide technique, contribution au cadre national, plaidoyer international) et de proposer son 
extension aux autres pollutions sensorielles (bruits et odeurs). Ces propositions ont été abordées sous 
l’angle conceptuel mais aussi sous l’angle de la mise en œuvre. Sur ce deuxième point, l’exemple de la 
gestion de la lumière artificielle dans les continuités écologiques, et plus précisément du clignotement 
de ces lumières, a retracé le processus complet depuis une question de recherche jusqu’à des 
propositions règlementaires. 

Cette thèse se termine par un chapitre de discussion qui capitalise sur l’ensemble des travaux présentés 
et soulève à la fois les limites et les implications pour la recherche et les décideurs. Cette discussion 
aborde par exemple les manques dans la connaissance scientifique et la complexité à comprendre la 
dimension sensorielle du vivant. Elle questionne aussi la définition qui pourrait être donnée à ces 
nouvelles "trames sensorielles", leur articulation avec les trames vertes et bleues existantes ou encore 
les limites auxquelles pourraient se heurter leur intégration concrète dans la planification territoriale. 
 
Il ressort de cette thèse que la prise en compte des pollutions sensorielles dans les trames écologiques 
apparait comme une progression logique au croisement, d’une part, de l’accroissement des 
connaissances scientifiques mettant en évidence les impacts de ces pressions anthropiques jusqu’ici 
méconnus et, d’autre part, de l’intérêt grandissant des infrastructures comme outil d’intégration de la 
biodiversité dans les territoires. Les résultats obtenus soulignent la nécessité d’élargir notre manière 
d’appréhender les continuités écologiques, ce qui implique une évolution de certaines notions comme 
celle d’habitat, de paysage, d’obstacles. Cet élargissement des trames écologiques aux pollutions 
sensorielles soulève de nombreuses questions (notamment méthodologiques ou règlementaires) car la 
protection de la nature, l’urbanisme ou encore le droit se sont construits essentiellement en lien avec la 
dimension physique de notre monde. Le chantier est donc très vaste et cette thèse se présente avant 
tout comme une invitation à engager un débat interdisciplinaire pour que la perception sensorielle soit 
davantage considérée, afin que nos actions en faveur de la biodiversité ne se limitent pas à la partie 
visible et tangible du monde.  



 

GENERAL SUMMARY 
 
 
The way we develop our land and our activities result in the loss, degradation and fragmentation of natural 
habitats. These landscape transformations disrupt biodiversity and are among the main causes of its 
extinction. To take account of these anthropogenic pressures, ‘Green Infrastructure’ policies have been 
developed throughout the world over the last few decades. They are based on the advantages of 
connectivity recognised by landscape ecology and in particular the concept of ecological networks: sets of 
natural habitats linked by corridors, optimising the ecological functioning of an area in the context of 
global change. We now have several years' hindsight on the way in which these policies have been 
implemented, and in particular the ‘Trame verte et bleue’ in France initiated in 2007. We can see that these 
‘Green Infrastructure’ have been built essentially by considering the material dimension of the landscape 
and dealing mainly with physical obstacles. 

Yet, animals interact with their environment through their senses. They use sight, hearing and smell to 
select their habitats and move around (to find their way, detect a mate, avoid predators, pursue a target). 
Whereas until now the landscape has been implicitly considered to be primarily diurnal and visual, in reality 
it is also audible and olfactory and specific to each individual. As a result, sensory perception potentially 
plays a key role in the functioning of ecological networks. Our human activities - housing, transport, 
industry, agriculture, leisure, etc. - emit artificial light at night, noise and odours that can interfere with the 
natural sensory stimuli to which organisms are accustomed. This light, noise and odour pollution causes 
damage at various levels (individuals, populations, ecosystems) and potentially on landscapes, as a factor 
in the loss or even fragmentation of habitats. 

In this context, this thesis addresses the question of the interrelationships between landscape ecology and 
sensory ecology, a disciplinary interface that has so far received little or no scientific or operational 
attention. 
 
I began by taking stock of the current state of knowledge, issues and practices in order to raise the 
following question: To what extent should ‘Green Infrastructure’ take account of light, noise and odour 
pollution? 

I divided it into two research sub-questions: 

- the first concerns scientific foundations: to what extent is sensory pollution likely to hinder the mobility 
of species, cause the loss or fragmentation of habitats and therefore influence the spatial organisation of 
biodiversity on a landscape scale? 

- The second deals with operational implications: if ‘Green Infrastructure’ are the basis for addressing the 
landscape scale in political ecology, how can these public policies take account of light, noise and odour 
pollution? 
 
To answer these two sub-questions, I have mobilised different methods (described in chapter 1): in-situ 
and ex-situ experimentation to acquire knowledge about impacts, maps and systematic reviews for a more 
global view of the literature, and ecological engineering to transfer this knowledge to the operational 
sphere. This thesis thus compiles 7 articles published (3) or submitted (4) to scientific journals and draws 



on different work carried out as an expert on the subject of sensory pollution in the context of my missions 
at PatriNat (OFB-MNHN-CNRS-IRD). 
 
In Chapter 2, an ex-situ experimental control-exposed protocol carried out with spiders Pholcus 
phalangioides showed that anthropogenic noise is likely to disturb the spatial occupation of individuals by 
degrading the quality of their habitat. A second in-situ Before/During/After experiment, carried out in 
collaboration with a regional nature park, showed that artificial night-time light tends to disrupt the 
movements of certain mammal species depending on the time of year. 

In Chapter 3, a systematic map followed by systematic reviews highlighted the harmful effects of 
anthropogenic noise from recreational activities and noise emissions from wind turbines, two rapidly 
expanding activities. In addition, two systematic reviews, one on nocturnal raptors and the other on 
European mammals, revealed that noise and/or light pollutions alter the quality of habitats directly 
(avoidance) or indirectly (e.g. reduction in food resources, masking of potential partners, modification of 
activity rhythms). 

In Chapter 4, several works have contributed to consolidate the implementation of a ‘Dark Infrastructure’ 
(e.g. technical guide, contribution to the French national framework, international advocacy) and to 
propose its extension to other forms of sensory pollutants (i.e. noise and odors). These proposals were 
addressed from both a conceptual and an implementation perspective. On this second point, the example 
of the mitigation of artificial light in ‘Green Infrastructure’, and more specifically the flickering of these 
lights, retraced the entire process from a research question to regulatory proposals. 

This thesis concludes with a discussion chapter that capitalises on all the works presented and raises both 
the limits and the implications for research and decision-makers. This discussion addresses, for example, 
the gaps in scientific knowledge and the complexity of understanding the sensory dimension of living 
organisms. It also looks at the definition that could be given to these new ‘Sensory Infrastructure’, how 
they relate to existing ‘Green and Blue Infrastructure’, and the limits that could be encountered when 
integrating them into territorial planning. 
 
This thesis shows that taking sensory pollutants into account in ‘Green Infrastructure’ is a logical 
progression at the crossroads between, on the one hand, the increase in scientific knowledge highlighting 
the adverse effects of these anthropogenic pressures that were unknown until now and, on the other hand, 
the growing interest in ‘Green Infrastructure’ as a tool for integrating biodiversity into territories. The 
results obtained stress the need to broaden our understanding of ecological networks, which implies a 
change in certain concepts such as habitat, landscape and barriers. This broadening of ‘Green 
Infrastructure’ to include sensory pollutants raises a number of issues (particularly methodological and 
regulatory), as nature conservation, town planning and law have all been built essentially around the 
physical dimension of our world. There is therefore a huge amount of work to be done, and this thesis is 
above all an invitation to engage in an interdisciplinary debate to ensure that sensory perception is given 
greater consideration, so that our actions in favour of biodiversity are not limited to the visible and tangible 
part of the world. 
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CONTEXTE GENERAL : LA DIVERSITE DU VIVANT 
MENACEE 
 
Le terme "biodiversité" a été introduit par la Convention sur la diversité biologique adoptée au 
Sommet de la Terre à Rio en 1992 qui le définit comme la « variabilité des organismes vivants de 
toute origine y compris, entre autres, les écosystèmes terrestres, marins et autres écosystèmes 
aquatiques et les complexes écologiques dont ils font partie ; cela comprend la diversité au sein des 
espèces et entre espèces ainsi que celle des écosystèmes » (Convention Sur La Diversité Biologique, 
1992). Cette notion - désormais largement utilisée par les scientifiques, la sphère politique et la 
société - désigne donc l’ensemble de la diversité du vivant à toutes ses échelles d’organisation - 
incluant notamment la diversité génétique, spécifique et écosystémique. 
 
Sur la base de divers indicateurs, les écologues et naturalistes mettent en évidence que la 
biodiversité décline depuis plusieurs décennies (Gill et al., 2015). 

D’après le rapport du Millenium Ecosystem Assessment commandé par l’ONU en 2000, la diversité 
spécifique s’est érodée 1 000 fois plus vite ces dernières centaines d'années qu’au cours des temps 
géologiques (Millennium Ecosystem Assessment, 2005). Au moins 322 espèces de vertébrés 
terrestres se sont déjà éteintes depuis 1500 (Dirzo et al., 2014). Sur 128 918 espèces évaluées par la 
liste rouge de l'Union Internationale pour la Conservation de la Nature (UICN) en 2020, tous taxons 
confondus, 28 % sont menacées d'extinction (IUCN, 2020). Certains groupes sont particulièrement 
menacés, comme les amphibiens (41 % des espèces). 

Un effondrement des populations (aires de répartitions et abondances) est observé chez de 
nombreux groupes biologiques, ce qui laisse présager une disparition massive d’espèces à court et 
moyen terme. Dans son Living planet report publié en 2022, le World Wildlife Fund (WWF) estime 
que les effectifs des vertébrés sauvages (32 000 espèces considérées) ont régressé de 69 % depuis 
1970 (WWF, 2022). D’après l’évaluation mondiale de Ceballos et al. (2017) sur la période 1900-2015, 
177 espèces de mammifères ont perdu au moins 30 % de leur aire de répartition et plus de 40 % 
d’entre elles ont perdu au moins 80 % des individus (Ceballos et al., 2017). Cet effondrement touche 
aussi des espèces dites "communes" ; par exemple les populations d’oiseaux communs en Europe 
ont diminué de 25 % entre 1980 et 2016 (Rigal et al., 2023) et on note une réduction de 30 % en 
France chez les oiseaux des milieux agricoles entre 1989 et 2019 (Fontaine et al., 2020). Les insectes, 
à la base de nombreuses chaines alimentaires, subissent un déclin massif ; les populations de 39 % 
des papillons des prairies ont chuté en Europe depuis 1990 (Warren, 2021) et 67 % des populations 
d’invertébrés ont perdu 45 % en moyenne de leur abondance à travers le globe (Dirzo et al., 2014). 
Des tendances alarmantes sont détectées jusque dans les aires sensées être protégées, comme 
celles d’Allemagne où trois quart de la biomasse d’insectes a disparu entre 1989 et 2016 (Hallmann 
et al., 2017).  
 
Cette crise de la biodiversité est engendrée par les sociétés humaines ; en particulier cinq facteurs 
anthropiques sont identifiés et encore rappelés récemment par le consortium mondial de 
scientifiques sur la biodiversité, l’IPBES (Intergovernmental Science-Policy Platform on Biodiversity 
and Ecosystem Services) : le changement d’usage des sols, la surexploitation des ressources, le 
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changement climatique, les pollutions et les espèces au comportement invasif (IPBES, 2019) (Figure 
I.F1). Cette thèse de doctorat en écologie appliquée s’inscrit dans ce contexte d’érosion de la 
biodiversité et sa problématique se situe à l’interface entre deux de ces pressions anthropiques : le 
changement d’usage des sols et les pollutions. 
 
Le changement d’usage des sols est un phénomène multifactoriel (Sánchez-Bayo & Wyckhuys, 
2019; D. L. Wagner et al., 2021). Il résulte, entre autres, de l’intensification agricole (Albero et al., 
2021; Jiménez-Navarro et al., 2023), de la déforestation (Franco et al., 2019; Negret et al., 2021) et de 
l’urbanisation (Sun et al., 2022; Szabó et al., 2023). Il conduit à des modifications paysagères telles 
que la dégradation, la destruction et la fragmentation des habitats (Godet & Devictor, 2018).  
 
Concernant les pollutions, des substances chimiques (pesticides, métaux lourds, hydrocarbures, 
etc.) ou des éléments physiques (ex : microplastiques) ont depuis longtemps été mis en évidence 
comme des facteurs de dégradation de la qualité des écosystèmes, notamment des sols ou des eaux 
(Cristiano et al., 2021; Dulsat-Masvidal et al., 2023; L.-X. He et al., 2023; Pawan Kumar et al., 2023; 
Yang et al., 2023). Depuis peu, des pollutions de natures différentes (ondulatoires ou volatiles) et 
interférant avec la perception sensorielle des espèces attirent l’attention (Halfwerk & Slabbekoorn, 
2015). 
 

 
Figure I.F1 : Principales causes d’érosion de la biodiversité. Les bandes de couleur représentent 
l'impact relatif des différents facteurs de pression. Le changement d'usage des sols ressort comme 
le facteur d’impact prépondérant (environ un tiers) sur les écosystèmes terrestres. 
Crédit : Romain Sordello 
Source : IPBES, 2019 
 
L’introduction qui suit déroule à travers 5 parties le cheminement intellectuel et fournit les savoirs 
essentiels à la compréhension de cette problématique. 
 
La première partie de l’introduction tracera un premier axe, celui de l’écologie du paysage et des 
phénomènes paysagers qu’elle étudie - notamment la disparition et la fragmentation des habitats 
- jusqu’au développement des politiques de trames écologiques auquel elle a abouti, des politiques 
spatialisées basées sur les réseaux écologiques. 



Introduction générale 

Romain Sordello. Thèse de doctorat. Juin 2024. Page 7/154 

La deuxième partie de l’introduction développera un second axe, celui de la perception sensorielle 
- objet d’étude de l’écologie sensorielle - en donnant des éléments de compréhension sur les stimuli 
et les systèmes sensoriels auxquels cette thèse s’intéressera : la vue, l’ouïe et l’odorat et soulignant 
le rôle des sens dans le fonctionnement écologique. 

En troisième partie, nous interrogerons les relations entre ces deux disciplines, l’écologie du 
paysage et l’écologie sensorielle, en recroisant ces deux premières parties, ce qui commencera à 
problématiser le sujet de thèse. 

Dans une quatrième partie, nous introduirons les pollutions lumineuses, sonores et olfactives - trois 
pollutions sensorielles d’origine anthropique que cette thèse va considérer. Nous décrirons ces 
pollutions et les impacts qu’elles ont sur la biodiversité. 

Enfin, dans la dernière partie, la problématique de la thèse sera clairement mise en exergue et nous 
déclinerons les questions précises à investiguer ainsi que le plan de thèse à dérouler. 
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PARTIE 1 : ÉCOLOGIE DU PAYSAGE, DISPARITION ET 
FRAGMENTATION DES HABITATS, TRAMES 
ÉCOLOGIQUES 
 
 

 
 
 

I. Pouvoir se déplacer librement dans un espace 
géographique adapté : deux contraintes majeures 
pour la pérennité des populations 

 
A. Une surface optimale d’habitats 

 
Les espèces expriment des besoins qui leur sont propres pour vivre, ce qui nous amène à la notion 
de domaine vital. Ce dernier peut être défini comme la surface minimale qui permet à un individu 
d’assouvir ses besoins primaires réguliers (Burt, 1943). Cette zone est donc composée des habitats 
qui fournissent les conditions optimales et suffisantes à la vie d’un animal : ressources alimentaires, 
cachettes, zone d’hivernage, site de nidification, etc.  
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La notion d’habitat est polysémique (Maciejewski et al., 2016); elle peut s’entendre notamment 
comme : 

- l’habitat d’espèce, défini alors comme « le lieu où vit une espèce », composé de « son environnement 
immédiat à la fois biotique et abiotique » (Ramade, 2003). 

- un espace géographique donné, homogène par ses conditions stationnelles (climat, sol, relief) et 
sa biocénose. Précisément il est alors souvent décrit par sa végétation caractéristique (Rameau et 
al., 2000). 

Le domaine vital ne doit pas être confondu avec le territoire qui correspond à la partie de domaine 
vital défendue par l’individu - vis-à-vis de concurrents par exemple - et qui n’existe donc pas 
nécessairement toute l’année (période de reproduction notamment) (Ramade, 2003). 
 
On constate une grande palette de surfaces requises, au sein du règne animal, certaines espèces 
réalisant leurs besoins sur de petites étendues et d’autres en nécessitant de très grandes (Sordello 
et al., 2013). A titre d’exemple, le domaine vital d’un campagnol amphibie (Arvicola sapidus) est 
estimé à 3 600 m² (Rigaux et al., 2009), quand celui d’un cerf élaphe (Cervus elaphus) couvre 500 à 
2000 ha pour les groupes matriarcaux (femelles et jeunes) et 1 100 à 3 000 ha pour les groupes de 
mâles (Storms & Hamann, 2008). 

Cette grande variabilité peut s’expliquer par l’amplitude de la niche écologique liée à différents 
traits de vie, par exemple la diversité et la spécificité des habitats recherchés ou la plasticité ou non 
du régime alimentaire (Ramade, 2003). Certaines espèces sont ainsi qualifiées de spécialistes (niche 
écologique étroite) et d’autres sont considérées comme plus généralistes. 
 
De manière assez logique, il découle de ce qui précède que la richesse en espèces suit une relation 
linéaire avec la surface d’habitats favorables (relation d’Arrhenius) : plus la surface d’habitats est 
grande plus une diversité d’exigences pourra être satisfaite (Arrhenius, 1921; Williamson et al., 2001). 
Le maintien de surfaces d’habitats favorables est donc un des premiers enjeux majeurs de la 
préservation de la biodiversité. 
 

B. Pouvoir bouger librement 
 
Au sein de son domaine vital, un animal est amené à se déplacer pour accomplir son cycle de vie. 
Ses besoins s’organisent généralement dans des espaces différents de son domaine vital (zones de 
chasse, zones d’hivernage, zones de repos, etc.) ce qui implique un transit. Certains habitats seront 
ainsi plutôt voués à une fonction de déplacement. 
 
Pour cela, les animaux utilisent différents modes de déplacements actifs (nage, marche, course, vol, 
saut, etc.) ou parfois passifs. Ces trajets peuvent être quotidiens ou se faire épisodiquement. Par 
exemple, chez certaines espèces, les jeunes émancipés effectuent un déplacement caractéristique 
appelé la dispersion natale entre le lieu de naissance et le lieu de la première reproduction (Clobert, 
2012). Par ailleurs, certains animaux sont migrateurs : ils effectuent deux fois par an un mouvement 
pendulaire à de grandes distances, parfois de plusieurs centaines ou milliers de kilomètres, entre 
leur zone d’hivernage et leur zone de reproduction (Ramade, 2003).  
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On constate donc là aussi une grande palette de distances pratiquées au sein du règne animal en 
lien avec différents traits de vie (fidélité au lieu de naissance, mode de déplacement, sédentarité, 
etc.) (Swingland, 1984) et différents facteurs motivant les déplacements (Lidicker & Stenseth, 1992; 
Matthysen, 2012). A titre d’exemple la dispersion juvénile du bouvreuil pivoine (Pyrrhula pyrrhula), 
oiseau plutôt fidèle à son lieu de naissance, est de l’ordre de 4,6 km en moyenne (Paradis et al., 1998) 
alors que chez la chouette de Tengmalm (Aegolius funereus), dont les jeunes émancipés sont très 
mobiles, les distances généralement observées vont de 10 à 20 km depuis le lieu de naissance et 
parfois jusqu’à 400-500 km (Mebs & Scherzinger, 2006). 
 
Certains animaux se déplacent peu. Toutefois, le mouvement semble indispensable d’une manière 
ou d’une autre, dans la mesure où il permet in fine le brassage génétique de la reproduction sexuée, 
lui-même nécessaire à la pérennité des populations. Même chez la flore, où les individus peuvent 
être fixes, un mouvement est assuré par le transport du grain de pollen (gamétophyte mâle) ou de 
la graine (embryon végétal). Garantir au vivant la possibilité de se déplacer librement dans l’espace 
est donc un autre enjeu majeur de la préservation de la biodiversité. 
 
Ces considérations de surfaces et de déplacements nous invitent logiquement à dépasser l’échelle de 
l’écosystème pour nous intéresser à une échelle plus vaste au sein de laquelle cette sélection d’habitats 
et ces flux biologiques se déroulent. C’est ici que le paysage intervient. 
 

II. Écologie du paysage 
 

A. Paysage : un terme polysémique 
 
En 2000, le Conseil de l’Europe adopte à Florence une convention sur le paysage. Elle a vocation à 
mettre de la cohérence dans l’identification, la qualification, la gestion et la protection des paysages 
en Europe. Cette convention définit le paysage comme « une partie de territoire telle que perçue par 
les populations, dont le caractère résulte de l’action de facteurs naturels et/ou humains et de leurs 
interrelations. » (Convention Européenne Du Paysage, 2000). 

Cette convention est le premier texte international dédié au paysage. Dès lors, elle fixe 
juridiquement le terme de "paysage", avec un certain parti pris : le paysage n’existe qu’en présence 
d’un observateur humain. Il est une réalité perçue - avant tout visuellement même si la définition ne 
le dit pas - à travers un filtre subjectif humain ; il se distingue en ce sens d’un simple espace, de la 
nature ou du cadre de vie. 
 
Pourtant, sans retracer en détails l’origine et l’évolution du terme "paysage", celui-ci reste un objet 
atypique qui agrège différentes acceptions (Donadieu, 2007). Parfois confondu avec les termes de 
"point de vue", "perspective", "territoire", "site", le paysage est appréhendé aussi bien de manière 
esthétique que culturelle, historique ou patrimoniale. De par son côté "malléable" il a attiré 
l’attention de diverses disciplines comme l’art, la géographie ou la sociologie (Poullaouec-Gonidec 
et al., 2005). Dans les années 1980, c’est l’écologie qui se l’approprie, d’abord aux Etats-Unis puis en 
Europe et notamment en France, conduisant à l’émergence d’une nouvelle discipline, l'écologie du 
paysage (Décamps & Décamps, 2004). 
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B. Le paysage de l’écologue 
 
Pour l’écologue, le paysage est débarrassé de ses attributs subjectifs. Il est défini objectivement, 
comme un cadre d’étude, un niveau d’organisation de la biosphère plus large que le niveau de 
l’écosystème (Burel & Baudry, 1999). Si l’échelle de l’écosystème est intéressante pour aborder les 
relations interspécifiques ou les cycles de la matière (carbone, eau, etc.), elle est moins opérante 
pour appréhender la dimension spatiale du vivant. L’échelle du paysage répond à ce besoin. 
Volontairement floue, cette échelle est définie au cas par cas comme l’échelle adaptée à la question 
posée. 

L'écologie du paysage va ainsi étudier les processus écologiques à cette échelle intégratrice 
(Forman & Godron, 1986). Elle vise notamment à décrypter les dynamiques spatiales et temporelles 
du vivant - tels que les flux de gènes et d’individus - en cherchant à les expliquer au regard de la 
nature et de l’organisation des éléments naturels et/ou anthropiques qui composent ce paysage 
(Turner & Gardner, 2015).  

Cette approche factuelle du paysage n’isole pas pour autant l’écologie des autres disciplines ayant 
trait elles-aussi au paysage. En effet, la configuration du paysage analysée par l’écologue résulte 
aujourd’hui en grande partie des sociétés humaines : de l’agriculture, de la sylviculture, de 
l’urbanisation et plus généralement de l’attachement des habitants à leur paysage, invitant de fait 
à une interdisciplinarité (Nassauer, 2013).  
 

C. Lecture paysagère en écologie 
 
Le paysage en écologie est souvent décrit selon sa composition (nature et qualité des éléments qui 
le constituent) et sa configuration (organisation de ces éléments) (Wiens, 2007). Des objets ont alors 
été définis pour lire le paysage (Farina, 1998). 
 
La grille de lecture "tâches-corridors-matrice" est un des modèles proposés (Forman, 1995) (Figure 
I.F2) : 

- les tâches (patch en anglais) correspondent aux ensembles surfaciques d’habitats relativement 
homogènes et favorables. 

- les corridors sont les structures linéaires du paysage (haies, ripisylves, etc.) assurant donc plus 
spécifiquement une fonction de déplacement. 

- la matrice représente le "reste" du paysage, un milieu plus ou moins hostile ne permettant pas de 
manière optimale la vie ou le déplacement des individus. 
 
Bien que relevant d’une simplification de la réalité, cette grille de lecture offre de nombreuses 
possibilités pour analyser un paysage (Blandin, 2009). Les tâches et les corridors constituent des 
"motifs" pouvant être décrits (par leur nature, nombre, forme, surface, densité, répartition, 
connexions, etc.) afin de calculer divers indices paysagers (taille moyenne, indice d’agrégation, 
distance euclidienne moyenne au plus proche voisin, dimension fractale, indice de contagion, etc.) 
(Riitters et al., 1995). Ces indices traduisent la complexité et l'hétérogénéité du paysage, 
considérées comme des proxy de sa fonctionnalité écologique (Allouche et al., 2012; Benton et al., 
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2003). L’évolution d’un même paysage peut être suivie au cours du temps ou modélisée et des 
paysages peuvent être comparés entre eux. 
 

 
Figure I.F2 : Lecture d’un paysage en écologie avec la nomenclature patch-corridor-matrice  
Crédit : Romain Sordello d’après FISRWG (10/1998) 
 
Il existe de nombreuses questions auxquelles l’écologie du paysage peut répondre. Néanmoins, 
historiquement, l’émergence de cette discipline est à mettre en relation avec la montée de 
préoccupations environnementales liées à la disparition et à la fragmentation des habitats sous 
l’influence des activités humaines, deux phénomènes que nous allons présenter dans la section qui suit. 
 

III. La disparition et la fragmentation des habitats 
naturels 

 
Deux modèles ont fortement présidé à la prise de conscience de l’importance de la disparition et de 
l’isolement des habitats en écologie du paysage - la théorie des iles et la métapopulation. Nous n’y 
reviendrons pas en détails ici mais ils sont présentés en Annexe I.A1. 
 

A. Le manque d’habitats favorables : un problème majeur pour la 
biodiversité 

 
1) Un aménagement du territoire consommateur d’espace 

 
Notre manière d’aménager les territoires est très consommatrice de milieux naturels. Les forêts 
sont particulièrement touchées à l’échelle mondiale : selon la Food and Agriculture Organization 
(FAO), 420 millions d’hectares de forêt ont été détruits entre 1990 et 2020, à un rythme d’environ 
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10 millions d'hectares par an entre 2015-2020 (FAO, 2020). D’après le Global Forest Watch1 qui 
permet de suivre en temps "réel" l’état des forêts mondiales, la superficie totale de la forêt primaire 
humide a diminué de 7,1 % entre 2002 et 2022 et 4,1 millions d’hectares de forêt primaire tropicale 
ont été perdus en 2022 (10 % de plus qu’en 2021). Des surfaces considérables de milieux naturels 
sont artificialisées chaque année par l’urbanisation. Les projections pour 2050 prévoient une 
augmentation de 78 % à 171 % par rapport à 2015 (Huang et al., 2019). La conversion des terres pour 
l’agriculture est également massive (Potapov et al., 2022). Au XXème siècle notre planète a connu une 
bascule en franchissant la barre des 50 % de sa surface terrestre désormais allouée à l’agriculture et 
à l’implantation humaine (Ellis et al., 2010). 
 
En France métropolitaine, plus d’un demi-million d’hectares de terres agricoles et d’espaces 
naturels ont été perdus entre 2006 et 2015, ce qui représente autour de 65 000 ha artificialisés 
chaque année (ONB, 2019). En 2015, près de 10 % de notre territoire métropolitain était couvert par 
des surfaces artificialisées, soit une augmentation correspondant à la superficie d’un département 
moyen comme la Seine-et-Marne depuis 2006. Si la forêt est en croissance en France depuis la 
deuxième moitié du XIXème siècle (Cinotti, 1996), deux grands types d’habitats subissent une forte 
régression :  

- les milieux semi-naturels alloués à l’agriculture : sur la période 1990 et 2018 ce sont 58 691 ha de 
prairies, pelouses et pâturages qui ont été perdus par artificialisation (Figure I.F3), une superficie 
équivalente à environ deux fois la taille du Luxembourg (ONB, 2020c). 

- les zones humides : 80 % des sites humides emblématiques ont connu une régression entre 2010 
et 2020 en métropole et en outre-mer (ONB, 2022). 
 

2) Les impacts de la réduction des surfaces d’habitats 
 
Cette disparition des surfaces d’habitats suscite des préoccupations de premier plan (Ananjeva et 
al., 2015; Brooks et al., 2002; Foley et al., 2005) car elle s’accompagne d’une contraction globale des 
aires de répartitions des espèces (Ceballos & Ehrlich, 2002). L’expansion de l’urbanisation d’ici à 
2050 devrait réduire encore drastiquement les aires de répartition (Simkin et al., 2022). 

La perte de surfaces d’habitats se traduit par une diminution des ressources pour les espèces, qu’il 
s’agisse par exemple de ressources alimentaires ou de lieux potentiels pour se reproduire. Comme 
nous l’avons vu, plus les habitats sont grands, plus ils hébergent d’espèces. Il est donc logique que 
la disparition des habitats affecte négativement la richesse spécifique, mais aussi l’abondance 
d’espèces animales et végétales (Harcourt & Doherty, 2005; Kline & Joshi, 2020; Kurosawa & Askins, 
2003; Martínez & Carvajal-Cogollo, 2022) ainsi que leur distribution (Botello et al., 2015). 
Notamment, la diversité d’endémiques est fortement diminuée par la suppression d’habitats (Green 
& Ostling, 2003; F. He & Hubbell, 2013, 2011; F. He & Legendre, 2002; Kinzig & Harte, 2023). 
A terme, la destruction des habitats peut conduire à l’extinction d’espèces avec des effets en 
cascade par le jeu des relations trophiques et d’interdépendances (Fortuna & Bascompte, 2006; 
Häussler et al., 2020; Pimm & Raven, 2000; Vidal et al., 2019). 

 
1 https://www.globalforestwatch.org/ 

https://www.globalforestwatch.org/
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Figure I.F3 : Proportion des grands milieux détruits en France métropolitaine par artificialisation 
entre 1990 et 2018. La coloration retenue pour une région administrative donnée correspond à la 
couleur du milieu naturel majoritairement artificialisé 
Crédit : Romain Sordello 
Source : Nature France/ONB 
 

3) L’importance de la qualité écologique des habitats 
 
Quand les habitats ne sont pas supprimés, ils peuvent malgré tout être altérés par des pratiques 
humaines plus intensives, par exemple en agriculture (Brambilla et al., 2021; Hannappel & Fischer, 
2020) ou en gestion forestière (Langridge et al., 2023; Ranius & Roberge, 2011). Des changements 
d’usages ou de pratiques peuvent aussi, tout en conservant une occupation du sol végétalisée,  
modifier radicalement l’habitat (ex : la transformation forêt-agriculture) (Cayuela et al., 2015; 
Kadoya et al., 2022). La disparition des habitats intègre donc aussi la dégradation de ces derniers, 
ce qui en fait un problème bien plus vaste. Le fait qu’un habitat soit favorable ou non pour telle ou 
telle biocénose peut dépendre de nombreux facteurs. En ce sens, la dégradation de la qualité des 
sols (structuration, caractéristiques pédologiques) ou des eaux (caractéristiques physicochimiques) 
peut représenter la perte d’un habitat pour certaines espèces (Gilroy et al., 2008; Korine et al., 2015; 
Puczko et al., 2018). 
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Rappelons que sur la période 2013-2018, seuls 20 % des habitats dits "d’intérêt communautaire" ont 
été jugés dans un état de conservation favorable en France (ONB, 2020a) et 15 % en Europe 
(European Environment Agency., 2020b). En France, seulement 6 % des sites humides ont été 
considérés en bon état de conservation sur la période 2013-2018 (ONB, 2020b) et l’état de 41 % des 
sites humides emblématiques s’est dégradé en 2010-2020 (ONB, 2021a). La forêt est un autre 
exemple particulièrement éloquent de découplage entre surface et qualité : alors que 40 % du 
territoire européen est recouvert de forêt (Milicevic, 2023), seulement 15 % des habitats forestiers 
d’intérêt communautaire (représentant 27 % du total des forêts) sont en bon état de conservation 
(European Environment Agency., 2020b). 

Cette transformation des habitats amène petit à petit à leur homogénéisation, généralement à un 
niveau dégradé pouvant encore satisfaire des espèces généralistes au détriment des spécialistes 
(McKinney & Lockwood, 1999; Steffan-Dewenter, 2003) et conduisant ainsi à une homogénéisation 
des communautés (Do Carmo Pônzio et al., 2023). Ceci met en péril l’un des paradigmes fondateurs 
de l’écologie du paysage selon lequel l’hétérogénéité des habitats est un facteur favorable à la 
biodiversité (Fahrig, 2007; Katayama et al., 2014; Nichols et al., 1998). 

Le maintien d’habitats avec des surfaces et des qualités optimales est donc un enjeu majeur dans le 
contexte actuel de préservation de la biodiversité. La diversité d’habitats dans un paysage, y 
compris des habitats semi-naturels comme les milieux agricoles, est également un facteur favorable 
pour soutenir les communautés (Martins et al., 2018). En outre, la préservation des habitats rentre 
en interaction avec le changement climatique (Jantz et al., 2015). En effet, ce dernier peut amplifier 
les impacts négatifs de la perte d’habitat (Mantyka-pringle et al., 2012). A l’inverse, la préservation 
d’habitats constitue un levier pour l’adaptation de la biodiversité au changement climatique 
(Fourcade et al., 2021; Hodgson et al., 2011) et l’atténuation de ce dernier, notamment par la 
préservation des écosystèmes fixateurs de carbone comme les forêts (Amoakwah et al., 2022), les 
prairies et les zones humides. 
 

B. Le manque de connexions entre habitats : un deuxième problème 
majeur pour la biodiversité 

 
1) La fragmentation des habitats 

 
La fragmentation des habitats naturels est le processus qui conduit à scinder une "unité" d’habitat 
(par exemple une forêt) en au moins deux unités isolées (traduit de l’anglais : « Fragmentation means 
dividing something into smaller pieces, i.e. for habitat it means decreasing fragment size and increasing 
degree of isolation between fragments » (Andrén, 1997) (Figure I.F4). Notons que des éléments 
naturels peuvent jouer ce rôle de barrière dans le paysage (ex : un cours d’eau, une montagne, un 
désert, etc.) ; nous nous intéresserons ici uniquement à la fragmentation d’origine anthropique.  
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Figure I.F4 : Processus de fragmentation des habitats par lequel une unique et grande surface 
d'habitat est transformée en plusieurs ilots d’habitats plus petits, formant une superficie totale 
moindre, et isolés les uns des autres par une matrice d'habitats différents de l'original. Les zones 
noires représentent l'habitat et les zones blanches représentent la matrice. 
Source : Fahrig, 2003 2 
 
Deux grandes sources de fragmentation anthropique des habitats naturels ont été mises en 
évidence depuis longtemps : 

- les infrastructures linéaires de transport (routes/autoroutes/énergie) : Le déploiement des routes 
à travers le monde est un phénomène massif (Kleinschroth et al., 2019) (Figure I.F5) et ces 
infrastructures coupent de manière nette les milieux naturels (Laurance et al., 2009). La France est 
très concernée par ce phénomène avec des réseaux d’infrastructures de transport longs et variés : 
en 2016 elle comptait 1 million de kilomètres de routes soit le réseau le plus long d’Europe 
(l’Allemagne en seconde position n’a "que" 644 000 km de routes) et le plus dense rapporté au 
nombre d’habitants (16,6 km/1000 habitants) ; 9 400 km d’autoroutes ce qui est là encore le plus 
long réseau d’Europe ; et 30 300 km de voies ferrées soit le deuxième plus long réseau ferroviaire 
européen après l’Allemagne (41 300)  (Service de l’observation et des statistiques, 2016). 

- les éléments ponctuels sur les cours d’eau (barrages, seuils, etc.) qui entrainent une fragmentation 
aquatique et sédimentaire. D’après une évaluation récente, la connectivité des rivières mondiales 
est médiocre (Figure I.F5). Seulement 37 % des longs fleuves du monde (> 1 000 km) ont des niveaux 
jugés élevés de connectivité sur toute leur longueur, tandis que le reste est segmenté par des 
barrages et d’autres infrastructures fluviales artificielles (Grill et al., 2019). En France, on compte 
environ 60 000 obstacles à l’écoulement dans le référentiel national ROE3. 

De manière générale, la bétonisation, au-delà de consommer des espaces naturels, crée des poches 
relictuelles d’habitats isolés par le biais de l’étalement et du mitage urbains. L’intensification 
agricole produit aussi une forme de fragmentation, en particulier par la disparition des haies, des 
bosquets, des arbres isolés qui constituent des supports de déplacements pour la faune dans un 
paysage de bocage (Boissinot, 2009; Delattre, 2010; Devictor, 2007). 
 
 

 
2 Fahrig L (2003) Effects of habitat fragmentation on biodiversity. Annu Rev Ecol Evol Syst 34:487–515. 
https://doi.org/10.1146/annurev.ecolsys.34.011802.132419 

3 https://professionnels.ofb.fr/fr/node/367 

https://doi.org/10.1146/annurev.ecolsys.34.011802.132419
https://professionnels.ofb.fr/fr/node/367
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Le niveau de fragmentation dans le monde est très variable selon les habitats et les endroits de la 
planète. En Europe, une évaluation de la fragmentation des forêts entre 1990 et 2000 montre que 
celle-ci est restée globalement stable mais que 10 % des régions européennes (au sens 
administratif) ont connu sur cette période une augmentation significative de leur fragmentation 
(> 10 %) (Saura et al., 2011). La fragmentation des habitats fait partie des préoccupations majeures 
de la conservation de la nature. A l’échelle mondiale, les mammifères terrestres dont les aires de 
répartitions sont les plus fragmentées se retrouvent dans les catégories d’espèces les plus 
menacées d’extinction (Crooks et al., 2017). En 2024, un rapport a dressé pour la première fois un 
état des lieux sur les espèces migratrices, espèces pour lesquelles la mobilité est cruciale et la 
fragmentation des habitats un problème. Ce rapport a révélé une situation alarmante avec 44 % des 
1200 espèces évaluées qui s’avèrent en déclin, certains groupes taxonomiques présentant un risque 
accru d’extinction comme les poissons (97 % des espèces sont menacées) (PNUE-WCMC, 2024). 
  

2) Conséquences de la fragmentation sur la biodiversité 
 
Les paysages fragmentés se caractérisent par une augmentation du nombre de patch d’habitats ce 
qui a deux grandes conséquences : 1/ une distance plus ou moins grande entre ces patchs (effet 
isolement) et 2/ une augmentation de l’effet lisière. Ces phénomènes sont parfois difficilement 
dissociables de ceux de la disparition des habitats car disparition et fragmentation sont souvent 
intriquées (Fischer & Lindenmayer, 2007) ; pour approfondir ces aspects le lecteur peut consulter 
l’Annexe I.A2. 

La fragmentation des habitats a des répercussions très diverses sur les écosystèmes (D. A. Saunders 
et al., 1991). Elle complique la capacité des espèces à se déplacer dans le paysage (Bergerot et al., 
2012; Chetcuti et al., 2022). Cela peut aller jusqu’à modifier les mœurs de déplacements ; par 
exemple des gazelles de Mongolie (Procapra gutturosa) ont réduit leurs déplacements longue 
distance sous l’influence du trafic routier (Mendgen et al., 2023). La dispersion en milieu urbain est 
également très couteuse pour certaines espèces (Finand et al., 2023). En limitant la dispersion, la 
fragmentation perturbe le fonctionnement méta-populationnel (León-Cortés et al., 2003; Niemelä, 
2013; Wintle et al., 2005). Les espèces migratrices sont particulièrement exposées du fait des 
distances qu’elles parcourent (Kauffman et al., 2021) et le besoin qu’elles ont de synchroniser leur 
migration à des périodes particulières de l’année (Aikens et al., 2022). 

La fragmentation affecte la dynamique des populations en diminuant la reproduction - par exemple 
en réduisant la fécondité ou le succès de reproduction - chez la faune (Stephens et al., 2004; Temple 
& Cary, 1988) et aussi chez la flore (Aguilar et al., 2006). Les obstacles anthropiques dans un paysage 
génèrent de la mortalité directe par écrasements (Hels & Buchwald, 2001; Medrano-Vizcaíno et al., 
2022), collisions (Loss et al., 2014), électrocutions (Sergio et al., 2004) ou barotraumatismes 
(Baerwald et al., 2008). 

A moyen et long terme, la fragmentation limite le brassage génétique et crée de la distance 
génétique entre populations isolées (Cristóbal-Pérez et al., 2021; Keller et al., 2004; Keyghobadi et 
al., 2005). La persistance des populations d'espèces peut alors être mise en péril (Robinson et al., 
1992), notamment si l’isolement est rapide (Habel & Zachos, 2012). En effet, il peut entrainer une 
dépression de consanguinité, exposant les populations au risque d’extinction (L. W. Andersen et al., 
2004; Madsen et al., 1996), y compris les populations végétales (Lienert, 2004). Lorsque les 
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populations deviennent petites et isolées, les effets stochastiques se révèlent plus importants, 
pouvant accentuer une spirale vers l’extinction (Figure I.F6). 
 

 
Figure I.F6 : Schéma simplifié des impacts que peut avoir l’augmentation de la distance entre 
patch 
Crédit : Romain Sordello 
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Au final, les paysages fragmentés peuvent être moins riches en espèces (Horváth et al., 2019; Sam 
et al., 2014). Les populations sont également susceptibles d’être moins abondantes (Estrada & 
Coates-Estrada, 2002; Luiselli & Capizzi, 1997). Une étude couvrant de multiples biomes et échelles, 
cinq continents et 35 ans de données récoltées démontre que la fragmentation des habitats réduit 
la biodiversité de 13 à 75 % et nuit aux fonctions essentielles des écosystèmes en diminuant la 
biomasse et en modifiant les cycles des nutriments (Haddad et al., 2015). 
 
Enfin, la fragmentation des habitats entrave l’ajustement spatial de la biodiversité nécessaire face 
au changement climatique (Holyoak & Heath, 2016; Opdam & Wascher, 2004). L’existence de 
barrières anthropiques dans le paysage limite les flux dispersifs via lesquels les espèces animales et 
végétales rejoignent des enveloppes climatiques plus favorables, vers le nord, en altitude ou encore 
du littoral vers l’intérieur des terres (Hof et al., 2012; Leimu et al., 2010; Scheller & Mladenoff, 2008; 
Van Daele et al., 2024). 
 
Toutes les espèces n’ont pas la même sensibilité à la fragmentation paysagère (Crooks, 2002). Les 
espèces dites spécialistes sont souvent mentionnées comme étant logiquement les plus vulnérables 
(Berlinches de Gea et al., 2024; Devictor et al., 2008). Différents facteurs et prédispositions peuvent 
aussi entrer en compte comme la taille de la population, la rareté de l’habitat recherché, la région 
biogéographique et différents traits de vie liés à la mobilité, à la compétition, à la sensibilité aux 
perturbations (Henle et al., 2004; Meyer et al., 2008). Il en résulte que deux populations d’une même 
espèce ne réagiront pas de la même manière à l’isolement (Bellotto-Trigo et al., 2023).  
 
La disparition et la fragmentation des habitats sont deux phénomènes majeurs qui affectent la 
biodiversité à l’échelle du paysage. Engendrés par nos activités humaines, ils figurent parmi les 
principaux facteurs d’érosion de la biodiversité. En réponse, les réseaux écologiques ont émergé comme 
un concept clef en écologie. 
 

IV. Les réseaux écologiques comme réponse 
 

A. De la fragmentation des habitats à la connectivité paysagère 
 

1) L’intérêt de la connectivité 
 
La connectivité d’un paysage traduit « dans quelle mesure ce paysage facilite ou entrave les 
mouvements entre les habitats » (traduit de l’anglais : « Landscape connectivity is the degree to which 
the landscape facilitates or impedes movement among resource patches » (P. D. Taylor et al., 1993)). 
 
Alors que la fragmentation des habitats est préjudiciable aux déplacements, la connectivité 
apparait  logiquement comme un facteur facilitant la dispersion, la migration et les flux de gènes 
chez la faune - pour divers taxons : mammifères (Coulon et al., 2004), amphibiens (Todd et al., 2009), 
oiseaux (Radvan et al., 2023), insectes (Ouin et al., 2008) - et aussi chez la flore (Sork & Smouse, 
2006). A titre d’exemple, la connectivité des forêts méditerranéennes en Europe a joué un rôle dans 
l’expansion du pic épeiche (Dendrocopos major) et du pic noir (Dryocopus martius) (Gil-Tena et al., 
2013). 
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Au-delà des déplacements, de nombreux travaux illustrent l’intérêt de disposer d’habitats 
connectés pour divers aspects écologiques ; par exemple des forêts continues augmentent 
l’occurrence d’amphibiens (Almeida-Gomes & Rocha, 2014) et la connectivité de milieux prairiaux 
est bénéfique aux associations plantes/insectes (Rotchés-Ribalta et al., 2018). Des réseaux de zones 
humides proches déterminent les communautés de coléoptères aquatiques (Liao et al., 2022), 
favorisent la reproduction de salamandres (C. Allen et al., 2020), contribuent à la persistance de 
populations de crapauds (V. M. Stevens & Baguette, 2008) et améliorent la survie des tortues d’eau 
(Serrano et al., 2020). Une connectivité globale, y compris entre habitats différents, associant les 
milieux terrestres, aquatiques et d’interfaces, est ainsi encouragée (Clauzel et al., 2024; Hyseni et 
al., 2021; Jonsen & Taylor, 2000).  
 

2) Connectivité structurelle, potentielle et fonctionnelle 
 
Il existe de très nombreuses manières de mesurer la connectivité d’un paysage (Kindlmann & Burel, 
2008). Si l’on revient à la définition originelle, With et al. (1997) définissent la connectivité comme 
« le lien fonctionnel entre les habitats » (traduit de l’anglais : « Landscape connectivity refers to the 
functional relationship among habitat patches ») (With et al., 1997). Celle-ci résulte donc à la fois de 
la structure physique du paysage et de la manière dont les espèces répondent à cette structure 
(traits de vie, mouvements, comportements). Pour différencier ces deux aspects on distingue 
généralement la connectivité structurelle et la connectivité fonctionnelle (Keeley et al., 2021) 
(Figure I.F7).  
 
La connectivité structurelle se base uniquement sur les caractéristiques du paysage (Dunning et al., 
1992; Gustafson, 1998; Metzger & Décamps, 1997; Moilanen & Nieminen, 2002). Elle est mesurable 
avec des métriques variées telles que le nombre, la taille et la forme des habitats et les distances qui 
les séparent. Divers indices ont ainsi été établis pour rendre compte de la connectivité structurelle, 
tels que le degré de division paysagère (D), l’indice de fractionnement (S) ou la taille effective de 
maille (m) (Jaeger, 2000). 
 
La connectivité fonctionnelle quantifie les flux réels dans la zone d'étude. Partant de cette 
définition, il faut d’emblée admettre que nous ne pouvons toujours avoir que des estimations des 
flux réels même si différents outils permettent de s’en approcher. On peut effectuer des suivis par 
pièges photographiques (Chakraborty et al., 2021; Gracanin & Mikac, 2022), radiotélémétrie 
(Laforge et al., 2021; Schüttler et al., 2017), RFID (Radio Frequency IDentification) (Blight et al., 2023; 
Testud et al., 2022) ou GPS (Stevenson et al., 2013). On peut également utiliser des indices et traces 
de passage de la faune. La mesure des flux de gènes dans le paysage est un autre indicateur 
pertinent (Lino et al., 2019; Rivera-Ortíz et al., 2015). C’est tout l’objet de la génétique du paysage, 
discipline développée dans les années 2000 qui croise génétique des populations et écologie du 
paysage (Manel et al., 2003; Storfer et al., 2007). Cette discipline étudie la structuration et la diversité 
génétiques des populations au sein d’un paysage et cherche à expliquer ces patterns par les facteurs 
paysagers, en particulier ceux d’origine anthropique. Par un plan d’échantillonnage adapté, le 
prélèvement de matériel génétique dans un paysage sur un lot d’individus en nombre suffisant peut 
révéler l’organisation spatiale des populations et l’état des flux biologiques, en lien avec 
l’urbanisation (Miles et al., 2019), une infrastructure linéaire (Luqman et al., 2018), un barrage 
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hydroélectrique (Samarasin et al., 2017) ou encore les pratiques agricoles (Fuentes-Contreras et al., 
2014; Villemey, 2015). Les données démographiques peuvent aussi nourrir une estimation de la 
connectivité fonctionnelle (Drake et al., 2022). Enfin, par sa connaissance fine d’un territoire 
(habitudes de la faune, lieux de passages réguliers, etc.), le dire d’expert renseigne lui-aussi sur une 
forme de connectivité fonctionnelle. 
 

 
Figure I.F7 : Les trois types de connectivités structurelle, potentielle, fonctionnelle. 
Crédit : Romain Sordello d’après Calabrese & Fagan, 2004 4 
 
Dans les faits, la connectivité fonctionnelle étant plus compliquée ou "coûteuse" à mesurer, on 
observe que les études tendent à se focaliser sur la connectivité structurelle (P. Taylor et al., 2006). 
Toutefois, de plus en plus d’outils sont développés pour estimer une connectivité potentielle, à mi-
chemin entre la connectivité structurelle et la connectivité fonctionnelle (Figure I.F7). La 

 
4 Calabrese, J.M. and Fagan, W.F. (2004), A comparison-shopper's guide to connectivity metrics. Frontiers in Ecology 
and the Environment, 2: 529-536. https://doi.org/10.1890/1540-9295(2004)002[0529:ACGTCM]2.0.CO;2 

https://doi.org/10.1890/1540-9295(2004)002%5b0529:ACGTCM%5d2.0.CO;2
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connectivité potentielle se base sur les caractéristiques du paysage mais prend en compte des 
données biologiques, en s’appuyant sur une ou plusieurs espèces (Baggio et al., 2011; Decout et al., 
2012; A. J. Hansen & Urban, 1992; Meurant et al., 2018). Il peut s’agir de données d’occurrence et de 
connaissances sur les traits de vie des taxons considérés (distance de dispersion, fidélité au site, 
etc.) (Moulherat, 2014). Ces données vont alimenter des modèles permettant de prévoir les 
déplacements et l’occupation spatiale des espèces dans le paysage (par exemple les taux de 
déplacements à travers le paysage, l'aire de dispersion, la mortalité pendant la dispersion, etc.) 
(Brodie et al., 2015; Dondina et al., 2019; Guarenghi et al., 2023). 
 

B. Les réseaux écologiques : un outil de planification spatiale du 
territoire intégrant les enjeux de préservation de la biodiversité 

 
1) Des ensembles de milieux naturels connectés 

 
Le besoin de prendre en compte la connectivité paysagère a fait émerger la notion de "réseaux 
écologiques" (Boitani et al., 2007). Construits sur le modèle "tâches-corridors-matrice" évoqué 
précédemment, les réseaux écologiques correspondent à des ensembles d’habitats (milieux 
naturels et semi-naturels) de qualité optimale et offrant une bonne perméabilité paysagère 
(Jongman, 2004). Ces réseaux sont ainsi constitués de noyaux resserrés ou rapprochés voire 
réellement reliés entre eux par des corridors (J. A. Hilty et al., 2006), le reste constituant la matrice 
(Figure I.F8).  
 

 
Figure I.F8 : Représentation schématique d’un réseau écologique  
Crédit : Romain Sordello 
 
Les noyaux peuvent être définis comme les zones présentant une forte biodiversité ou constituant 
une zone d'habitat bien définie pour une ou des espèces spécifiques. Les corridors sont quant à eux 
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des enveloppes linéaires et continues d'habitats qui relient les noyaux (Puth & Wilson, 2001; D. 
Saunders & Hobbs, 1991). Une image simple à se représenter est celle de boisements (noyaux) reliés 
par des haies (corridors) dans un espace agricole (matrice) (Décamps & Décamps, 2007). 
 
Les réseaux écologiques ont ainsi vocation à intégrer une grande diversité d’éléments du paysage 
en fonction des contextes : les forêts (López-Mendoza et al., 2022), les rivières (Jongman, 1998) et 
ripisylves (Meier et al., 2005), les zones humides (Roe & Georges, 2007) et certains milieux ouverts 
(Reisch et al., 2017). Les éléments paysagers agricoles tels que les haies (Wehling & Diekmann, 
2009), prairies (Herrera et al., 2017) ou pelouses calcicoles pâturées (H. H. Wagner et al., 2013), les 
jachères (Fourie et al., 2015), les bords de champs (Guiller et al., 2016) sont également à considérer. 
De même, des éléments anthropiques mais présentant un caractère semi-naturel peuvent, selon les 
cas, contribuer aux réseaux écologiques comme habitats ou corridors, tels que les bords de routes 
(G. E. Andersen et al., 2017), les emprises de lignes électriques (D. L. Wagner et al., 2019), les toits 
végétalisés (Louis-lucas et al., 2022), les jardins domestiques (Mimet et al., 2020), les bassins 
(Deacon et al., 2018), les canaux (Zulka, 2008), etc. 
 

2) Intérêts des réseaux écologiques 
 
L’objectif des réseaux écologiques est de répondre à la fois au besoin d’habitats et au besoin de 
déplacements des espèces, en réponse à la disparition et à la fragmentation des milieux naturels (J. 
A. Hilty et al., 2019). Ils visent à assurer la persistance des espèces, le brassage génétique et les 
fonctions écologiques. 
 
Les réseaux écologiques se différencient des démarches historiques de la conservation de la nature 
par le fait qu’ils englobent les espèces dites "ordinaires" et qu’ils apportent deux innovations 
majeures : 

- ils dépassent la préservation d’habitats individuels en incluant la connectivité inter-habitats/inter-
sites (Battisti, 2003). Le terme de "réseau" ne fait donc pas référence simplement à un ensemble de 
sites (ex : réseau d’aires protégées), mais bel et bien à un maillage qui fonctionne ensemble. 

- ils ont vocation à s’implanter partout et pas seulement dans les zones les plus sensibles. Ils se 
présentent en effet comme un outil d’aide à la planification territoriale qui se révèle pertinent à 
différentes échelles du national au local (Pietsch, 2018; Wickham et al., 2010) et aussi bien en 
contexte naturel (Samways & Pryke, 2016) qu’en contexte urbain (Hamid & Tan, 2017). 
 
Enfin, dans l’éventail des mesures d’adaptation à mettre en œuvre face au changement climatique 
les réseaux écologiques figurent parmi celles qui sont les plus plébiscitées par les scientifiques 
(Heller & Zavaleta, 2009; Prober et al., 2019). Ces réseaux sont vus comme un moyen de favoriser 
l’ajustement spatial des aires de répartition (Opdam et al., 2006; Rüter et al., 2014; Su et al., 2021). 
Par exemple, Hardy et al. (2010) ont montré que des réseaux de prairies pouvaient permettre au 
papillon aurore (Anthocharis cardamines) de suivre les effets du changement climatique en 
"déplaçant" sa répartition en altitude (Hardy et al., 2010). L’identification des réseaux peut se faire 
en tenant compte des évolutions attendues des répartitions d’habitats dans le contexte du 
changement global (Albert et al., 2017). Pour optimiser l’ajustement spatial, une des préconisations 
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est aussi d’orienter certains corridors du réseau perpendiculairement aux enveloppes climatiques 
(Nuñez et al., 2013; Olson et al., 2009). 
 

3) Les corridors écologiques 
 
Comme nous l’avons vu, l’une des plus-values évidentes des réseaux écologiques est d’intégrer la 
connectivité paysagère. En particulier les corridors écologiques apparaissent comme un objet 
nouveau destiné à promouvoir les déplacements entre deux noyaux (patch d’habitats). 
 
Le rôle des corridors comme facilitateurs des déplacements des espèces dans le paysage a été 
observé ou démontré par de nombreuses études (Beier & Noss, 1998). Ces études concernent un 
large panel de vertébrés (Bolger et al., 2001; Dixon et al., 2006; Torres et al., 2022), en particulier les 
petits mammifères (Aars & Ims, 1999; Andreassen et al., 1998; A. F. Bennett, 1990; Henein & 
Merriam, 1990; Tischendorf & Wissel, 1997) mais aussi les oiseaux que l’on pourrait penser moins 
sensibles à la fragmentation en raison de leur capacité de vol pour se déplacer d’habitat en habitat 
(Bolger et al., 2001; Dmowski & Kozakiewicz, 1990; Gillies & Clair, 2008; Machtans et al., 1996). Les 
insectes font également l’objet de plusieurs travaux (Do et al., 2017; Gutiérrez-Chacón et al., 2020; 
Noordijk et al., 2011) ainsi que la flore vasculaire (Humphrey et al., 2015). Les corridors apportent un 
bénéfice aussi en ville (Vergnes et al., 2012, 2013). 
 
Dans le même temps, la connectivité d’un réseau écologique ne se limite pas aux corridors 
(Tischendorf & Fahrig, 2000). Cette confusion amène à des débats réguliers dans lesquels les 
corridors sont parfois présentés comme un concept simpliste (Chetkiewicz et al., 2006; Simberloff & 
Cox, 1987). Pourtant, les corridors ne sont qu’une approche possible, qui présente des avantages et 
des inconvénients (Noss, 1987). Surtout, il existe une multitude de corridors possibles (forme, taille, 
largeur, hétérogénéité, etc.) allant de structures linéaires et contiguës à des éléments en pas 
japonais (Rosenberg et al., 1997) (Figure I.F9). Tout dépend également de l’échelle considérée : des 
éléments d’habitats peuvent former un corridor à plus vaste échelle. Ainsi, des paysages 
perméables peuvent constituer des corridors à leur échelle.  Enfin, la connectivité peut être assurée 
entre deux habitats proches sans corridor matérialisé, notamment selon les espèces (mode de 
déplacement, distance de dispersion, etc.) (Gustafsson & Hansson, 1997). 
 
Le modèle noyaux/corridors des réseaux écologiques est schématique mais il est pratique et 
opérationnel, notamment dans les territoires où l’espace est contraint et soumis à des arbitrages 
politiques récurrents entre la préservation de la biodiversité et l’aménagement. Ce modèle 
n’exonère pas de protéger la nature et de réduire la pression humaine partout où cela est possible 
et donc de porter aussi attention à la matrice paysagère, ces espaces en dehors du réseau 
écologique qui participent également au fonctionnement du paysage (Prevedello & Vieira, 2010). 
 
Préserver et restaurer des réseaux écologiques est une des manières possibles de répondre au 
phénomène de disparition et de fragmentation des habitats. Dans les vingt dernières années, cette 
approche spatialisée et intégratrice s’est imposée à travers le monde comme un levier opérationnel pour 
prendre en compte la biodiversité dans l’aménagement du territoire. 
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Figure I.F9 : Différentes formes de corridors écologiques  
Crédit : Romain Sordello d’après FAJON Matthieu/Irstea 
 

V. De plus en plus de politiques publiques de trames 
écologiques mises en place à travers le monde 

 
A. Des aires protégées aux trames écologiques 

 
Dans de nombreux pays, la conservation de la nature a généralement débuté par la protection de 
certaines zones sensibles (Gunnell, 2009). Les aires protégées ont ainsi été les premiers outils 
développés, basés sur un zonage généralement associé à une règlementation. 
 
La littérature reste assez contradictoire sur l’efficacité des aires protégées, avec un bilan positif dans 
certains cas et moins dans d’autres (Y. Chen et al., 2017; Hidalgo-Mihart et al., 2023; Rayner et al., 
2014). Leur efficacité semble beaucoup dépendre de la taille (Schödelbauerová et al., 2009) et de 
leur statut qui détermine la gestion qui y est pratiquée et les activités humaines qui y sont autorisées 
(Geldmann et al., 2013; Schulze et al., 2018).  
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Fatalement, les aires protégées rencontrent deux principales limites : 

- elles forment des réseaux mais elles ne peuvent pas agir sur les espaces qui les séparent ; le besoin 
de connexions entre les sites n’est donc pas ou très peu considéré. Seulement 10 % des aires 
protégées de la planète s’avèrent structurellement connectées (Ward et al., 2020). Plusieurs 
évaluations soulignent le manque de connectivité entre sites Natura 2000 (Mazaris et al., 2013; 
Sahlean et al., 2020) et cette situation représente une fragilité face changement climatique (McKay, 
2023; Parks et al., 2023). 

- par définition les aires protégées sont limitées aux zones à forts enjeux de biodiversité (espèces 
menacées, hotspots). Le réseau Natura 2000 (Directives européennes "Oiseaux" et "Habitats, Faune 
Flore"), qui fut un précurseur des réseaux écologiques, reste malgré tout basé sur des espèces et des 
habitats patrimoniaux dits "d’intérêt communautaire". Les surfaces protégées dans le monde 
augmentent régulièrement - elles ont gagné 21 millions de km² entre 2010 et 2020 pour atteindre 
environ 17 % des écosystèmes terrestres et d’eau douce5 - mais en dépit de cette augmentation 
elles ne pourront pas s’étendre indéfiniment, sauf à perdre de leur intérêt en s’accommodant de 
certaines activités humaines. 
 
Ces limites ont rapidement fait ressortir le besoin d’outils complémentaires pour prendre en compte 
la préservation - non plus seulement de la nature mais de la biodiversité - de manière plus globale 
et au-delà des périmètres (Blandin, 2019). Ce besoin a trouvé une forme de réponse dans les réseaux 
écologiques qui, comme nous l’avons vu, proposent une vision holistique du paysage et prennent 
en compte la connectivité. La protection de la nature a ainsi connu un changement de paradigme 
dans les années 1990 au profit d’une approche plus intégrative et dynamique (Clauzel, 2022) (Figure 
I.F10). Depuis plus de 20 ans désormais, l’UICN met en avant les réseaux écologiques comme un 
outil clef pour la conservation de la nature (A. F. Bennett, 2003; J. Hilty et al., 2020).  
 

 
Figure I.F10 : Évolutions des politiques de conservation de la nature 
Crédit : Clauzel, 2022 

 
5 https://livereport.protectedplanet.net/chapter-3 

https://livereport.protectedplanet.net/chapter-3
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B. Le déploiement des infrastructures vertes 
 
Les différents sommets mondiaux autour de la biodiversité ont régulièrement inscrit les réseaux 
écologiques dans les objectifs de leurs plans d’action. En 2002, le Sommet de Johannesburg acte de 
« promouvoir l'établissement de réseaux et de corridors écologiques aux niveaux national et régional » 
afin d'assurer la conservation et l'utilisation durable de la biodiversité (objectif 44.g). Le plan 
stratégique adopté à Nagoya en 2010 invite à l’augmentation d’aires protégées sous la forme « de 
réseaux écologiquement représentatifs et bien reliés d’aires protégées […] intégrées dans l’ensemble du 
paysage » (objectif 11). Plus récemment, les Objectifs d'Aichi pour la biodiversité 2011-2020 
ambitionnent : « D'ici à 2020, [...] la dégradation et la fragmentation sont réduites de manière 
significative. » (objectif 5). En 2024, à l’occasion de la 14ème conférence des parties de la convention 
de Bonn sur les espèces migratrices, un appel à l’action mondiale, immédiate et coordonnée a été 
formulé pour l'amélioration de la connectivité. En marge de ce sommet, plusieurs organisations 
environnementales et quelques Etats, dont la France, ont initié un Partenariat mondial sur la 
connectivité écologique (GPEC). 
 
En Europe, les Etats membres de l'Union Européenne (UE) se sont engagés dans la constitution d'un 
réseau écologique paneuropéen dès 1992, pour permettre la conservation des écosystèmes et des 
habitats en Europe, à mettre en œuvre aux niveaux national, régional ou local (Jongman, 1995). 
Cette initiative a néanmoins été peu suivie d’effet. En 2013, la démarche a pris davantage d’ampleur 
avec la promotion par la Commission européenne de la Green Infrastructure (Green Infrastructure 
(GI) — Enhancing Europe’s Natural Capital, 2013). Celle-ci est définie comme un « réseau 
stratégiquement planifié de zones naturelles et semi-naturelles avec d'autres caractéristiques 
environnementales, conçu et géré pour contribuer au maintien de la biodiversité dans un paysage 
fragmenté et pour fournir un large éventail de services écosystémiques ». L’expression Blue 
infrastructure est parfois utilisée pour désigner spécifiquement les habitats aquatiques mais, dans 
la pratique, le nom de Green Infrastructure s’est aujourd’hui imposé comme un terme générique qui 
inclut à la fois les habitats terrestres et aquatiques (Silva & Wheeler, 2017). L’infrastructure verte est 
destinée à favoriser la biodiversité mais aussi les services qu’elle fournit aux populations (qualité de 
vie, régulation des risques naturels, pollinisation, etc.) (European Commission, 2019a; Science for 
Environment Policy, 2012). Aujourd’hui elle fait partie de la stratégie globale de l'UE pour la 
biodiversité à l'horizon 20306. 
 
Dans le monde, de nombreux États ont mis en œuvre des politiques de réseaux écologiques depuis 
la fin des années 1990 environ (G. Bennett et al., 2006). Dans l’UE, les pays membres sont 
aujourd’hui nombreux à avoir initié ce type de programme national (European Commission, 2019b; 
Jongman et al., 2004) : par exemple la Belgique (Wlaams Ecologisch Netwerk en Flandres et Structure 
Ecologique Principale en Wallonie), l'Estonie (Green Network), la France (Trame verte et bleue, voir 
plus loin), l'Allemagne (Biotopverbund) et la Hongrie (National Ecological Network).  
 

 
6 https://environment.ec.europa.eu/strategy/biodiversity-strategy-2030_en 

https://environment.ec.europa.eu/strategy/biodiversity-strategy-2030_en
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Encadré I.E1 : Exemples d’infrastructures vertes dans le monde 
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Les infrastructures vertes s’implantent aussi aux échelles infranationales. Par exemple, elles sont 
devenues un outil incontournable de la transition écologique des métropoles : à Londres (Morley et 
al., 2014), à Madrid (Velázquez Melero & Rodríguez-Espinosa, 2023), à New-York (Meerow, 2020), à 
Tokyo (Aleksejeva et al., 2022). Elles y sont envisagées comme une mise en cohérence spatiale des 
mesures de préservation et de restauration de la biodiversité urbaine, en lien avec l’évolution des 
transports (mobilités douces, recul de la voiture), l’adaptation au changement climatique (réduction 
des ilots de chaleurs, sobriété en eau, etc.) et les aménités paysagères (accès à la nature, bien être, 
cadre de vie). 
 
Les infrastructures vertes sont des objets politiques même si elles se basent sur le savoir 
scientifique. En ce sens, elles ne correspondent pas à l’ensemble des continuités écologiques d’un 
territoire. Elles peuvent aussi s’intéresser à des continuités écologiques répondant à des 
préoccupations plus sociétales qu’écologiques (services écosystémiques). Le passage du réseau 
écologique à l’infrastructure verte se fait par le filtre de la gouvernance, de la concertation, de 
l’arbitrage politique. Pour cette raison aussi des visions relativement variées cohabitent, de même 
que la forme que prennent les rendus. L’encadré I.E1 montre quelques exemples de politiques 
d’infrastructures vertes à différentes échelles dans le monde. Ces politiques ne sont généralement 
pas contraignantes. Elles se présentent comme des politiques de planification destinées à guider la 
prise de décision dans l’aménagement et trouvent leur applicabilité par des processus d’incitation 
ou d’opposabilité juridique envers les projets, plans et programmes.  
 

C. En France : la Trame verte et bleue 
 
Dans la continuité des démarches portées par des territoires pionniers (ex : nombreux parcs naturels 
régionaux, département de l’Isère, Région Rhône-Alpes, etc.), une nouvelle politique nationale 
consacrée aux continuités écologiques a été officiellement lancée en 2007 en France lors du 
Grenelle de l’environnement, sous l’impulsion des associations de protection de la nature : la Trame 
verte et bleue (TVB). 

S’inscrivant dans la dynamique décrite précédemment, la TVB vise à freiner l'érosion de la 
biodiversité résultant de l’artificialisation et de la fragmentation des espaces, en particulier par la 
préservation et la remise en bon état des continuités écologiques, afin que les populations d'espèces 
animales et végétales puissent se déplacer et accomplir leur cycle de vie (alimentation, 
reproduction, repos, etc.) dans des conditions favorables. Si la TVB possède avant tout des objectifs 
écologiques, elle affiche aussi des objectifs sociaux et économiques, par le maintien de services 
rendus par la biodiversité ou la mise en valeur paysagère et culturelle des espaces qui la composent. 
Enfin, elle contribue également à l’adaptation au changement climatique de la biodiversité 
(notamment l’ajustement spatial).  

Inscrite dans les lois Grenelle I (2009) et II (2010), la TVB a fait l’objet d’un corpus règlementaire 
posant son cadre et diverses définitions (voir notamment le décret relatif à la Trame verte et bleue 
n° 2012-1492 du 27 décembre 20127). En reprenant en grande partie les concepts de l’écologie du 
paysage décrits précédemment, la TVB a ainsi été définie comme « un réseau formé de continuités 

 
7 https://www.legifrance.gouv.fr/jorf/id/JORFTEXT000026855992 

https://www.legifrance.gouv.fr/jorf/id/JORFTEXT000026855992


Introduction générale 

Romain Sordello. Thèse de doctorat. Juin 2024. Page 32/154 

écologiques terrestres et aquatiques » (article R371-19.-I). Plus précisément, « les continuités 
écologiques constituant la trame verte et bleue comprennent des réservoirs de biodiversité et des 
corridors écologiques » (article R371-19.-I).  
 
Le déploiement de cette politique publique s’articule autour de trois échelles territoriales : 
nationale, régionale et locale (voir l’Encadré I.E2 et l’Annexe I.A3 pour plus de détails) : 

- à l’échelle nationale, un document cadre intitulé Orientations nationales pour la préservation et la 
remise en bon état des continuités écologiques (ON TVB) fixe les grandes lignes directrices de la 
politique et définit des enjeux nationaux (espèces, habitats, grandes continuités d’importance 
nationale) à prendre en compte par les déclinaisons régionales. 

- à l’échelle régionale, le dispositif a reposé jusqu’en 2016 sur les Schémas Régionaux de Cohérence 
Écologique (SRCE) élaborés conjointement par l’Etat et les Régions 8. Depuis 2016, les continuités 
écologiques régionales sont identifiées au travers des Schémas Régionaux d'Aménagement, de 
Développement Durable et d'Égalité des Territoires (Sraddet) portés uniquement par les Régions - 
excepté en Ile-de-France qui conserve son SRCE. Un travail colossal a été effectué à l’époque des 
SRCE des 21 régions métropolitaines pour aboutir à l’identification de 15,7 millions d'hectares de 
réservoirs de biodiversité (29 % du territoire continental français) et de 50 717 km de corridors 
linéaires, à préserver ou restaurer (Billon & Sordello, 2017) (Figure I.F11). 

- à l’échelle locale, la TVB est intégrée dans les documents de planification et les documents 
d’urbanisme. Un éventail très large de schémas, plans et programmes sont ainsi concernés, avec en 
premier lieu les Schémas de Cohérence Territoriale (SCoT) et les Plans Locaux d’Urbanisme (PLU) 
(Belmont et al., 2010; Bertaïna et al., 2012; Brouard-Masson et al., 2013). 
 
En outre, la mise en œuvre de la TVB se traduit concrètement par des actions de terrain pour 
restaurer les continuités écologiques, à l’initiative des collectivités, associations, entreprises et 
même des particuliers (voir Encadré I.E2 et l’Annexe I.A3 pour plus de détails). On peut citer la 
création de passages à faune pour le franchissement sécurisé des infrastructures de transport 
(Cerema, 2021) et la réduction ou l’effacement des obstacles à l’écoulement (Larinier et al., 2006). 
Au-delà de ces actions "phares", une multitude de mesures plus ou moins ciblées sur la TVB 
contribuent en réalité au rétablissement des continuités écologiques (plantation de haies, 
réouverture de cours d’eau, gestion des emprises d’infrastructures, etc.). Divers outils permettent 
cette mise en œuvre, qu’il s’agisse d’outils d’inventaires, contractuels, fonciers, incitatifs ou 
financiers  (atlas de la biodiversité des communes, obligations réelles environnementales, mesures 
agro-environnementales, contrats de rivière, etc.) (CDR TVB, 2017; Landas, 2013). 

Ces actions concernent les espaces naturels et ruraux (Hamon, 2010) mais en ville aussi les trames 
vertes et bleues ont connu un succès grandissant. Ces trames urbaines sont le vecteur du retour de 
la nature en ville au croisement entre écologie, urbanisme, géographie et sociologie. La liste des 
villes françaises, grandes comme moyennes, qui disposent d’une politique publique en ce sens est 

 
8 Notons que dans les territoires d’Outre-mer et en Corse, le document porteur de la TVB est respectivement les 
Schéma d’Aménagement Régional (SAR) et le Plan d'Aménagement et de Développement DUrable de Corse (PADDUC) 



Introduction générale 

Romain Sordello. Thèse de doctorat. Juin 2024. Page 33/154 

désormais longue - à titre d’exemples : Marseille, Paris, Angers, Nantes, Strasbourg, Montpellier ou 
encore Rennes (Clergeau & Blanc, 2013). 
 
 

 
Figure I.F11 : Carte de France des données de SRCE 
Source : Billon et al., 2017b, 2020 9 10 
 

 
9 Billon L, Duchêne C, Gomes S, et al (2020) Mapping the French green infrastructure – an exercise in homogenizing 
heterogeneous regional data. International Journal of Cartography 6:241–262. 
https://doi.org/10.1080/23729333.2020.1717843 

10 Billon L, Grégoire A, Duchene C, et al (2017b). Réalisation d’une carte de synthèse nationale des continuités écologiques 
régionales - Rapport méthodologique. UMS 2006 Patrimoine naturel, AFB/CNRS/MNHN. 

https://doi.org/10.1080/23729333.2020.1717843


Introduction générale 

Romain Sordello. Thèse de doctorat. Juin 2024. Page 34/154 

Encadré I.E2 : Implémentation de la Trame Verte et Bleue française à différentes échelles 
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D. Enseignements méthodologiques et conceptuels 
 
Nous disposons désormais de plusieurs années voire décennies de recul sur les politiques de trames 
écologiques menées dans le monde. Nous pouvons donc en tirer des enseignements sur la manière 
dont les infrastructures vertes sont identifiées et implémentées. 

Une masse d’information est disponible dans divers guides méthodologiques destinés aux 
praticiens pour la conception des infrastructures vertes et dans de nombreux recueils de retours 
d'expériences (European Commission, 2019b; J. Hilty et al., 2020; Naumann et al., 2011; Science for 
Environment Policy, 2012). En France, un travail important de capitalisation a été effectué sur les 
trames régionales en 2017 pour les 21 régions métropolitaines de l’époque (Billon et al., 2017; 
Sordello et al., 2017; Vanpeene et al., 2017). Nous utiliserons ici ces bilans français, non pas pour 
décrire de manière exhaustive les méthodes et approches existantes, mais pour souligner des 
marges de progrès qui vont nourrir plus tard la problématique de cette thèse. 
 

1) Des démarches par milieux : engendrant une vision trop matérialiste et 
fixiste des habitats ? 

 
Nous notons en premier lieu que ces trames se déclinent généralement par grands milieux (forêts, 
landes, rivières, etc.). En France, la notion de "sous-trame" a été instaurée par le décret relatif à la 
TVB (n°2012-1492 du 27 décembre 2012). Le Code de l’environnement demande ainsi que les 
réservoirs et les corridors soient rattachés à cinq grands milieux - « a) Milieux boisés ; b) Milieux 
ouverts ; c) Milieux humides ; d) Cours d'eau ; e) Milieux littoraux, pour les régions littorales » (article 
R371-27) ; la Trame verte et bleue résulte alors de la superposition de ces sous-trames (Figure I.F12). 
 
Le bilan des trames régionales françaises montre que le nombre de sous-trames varie de 4 à 11 par 
région avec une moyenne de 6 (Sordello et al., 2017). Parfois, des sous-trames basées sur des 
niveaux typologiques plus fins ont été imbriquées dans les grands habitats ; par exemple pour les 
milieux forestiers, selon l’altitude, le type de peuplement ou de sol ou encore l’âge des forêts (ex : 
en Midi-Pyrénées "milieux boisés de plaine et milieux boisés d’altitude" et en Picardie "réseaux de 
vieux bois, gros bois"). 

Cette approche par sous-trame apporte le bénéfice évident de simplifier la démarche en évitant 
d’identifier une trame pour chaque espèce. Elle part du principe que les cortèges d’espèces ayant 
des niches écologiques similaires bénéficieront chacune de la ou des sous-trames correspondantes 
et qu’au final toutes les espèces seront couvertes par le réseau. Dans le même temps, cette 
approche cantonne la notion de niche écologique aux préférences d’habitats et plus précisément à 
la dimension tangible des habitats (milieu boisé, milieu ouvert, milieu aquatique, etc.). Elle se place 
également dans un espace-temps figé : la sous-trame de forêt est vue comme intemporelle, elle 
ignore notamment la différence qu’il peut y avoir entre le fonctionnement d’une forêt la nuit ou le 
jour. 
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Figure I.F12 : Les cinq sous-trames identifiées par le Code de l’environnement 
Source : MNHN-SPN 2016, d’après Allag-Dhuisme et al., 2010 
 

2) Des méthodes basées essentiellement sur les caractéristiques physiques du 
paysage 

 
Nous constatons l’emploi d’une diversité de méthodes pour identifier les éléments de trames, en 
l’occurrence des réservoirs et des corridors de la TVB en France (Sordello et al., 2017).  
 
Pour les réservoirs de biodiversité, en plus de l’intégration obligatoire de certains zonages existants, 
les régions françaises ont notamment utilisé des données d’habitats ou plus généralement 
d’occupation du sol (forêts, étangs, bocages, landes, etc.). Des critères ont été appliqués, seuls ou 
en combinaison, par polygone ou par maille, pour identifier les réservoirs. Il peut s’agir de critères 
de forme (ex : compacité des éléments), de surface (ex : en Basse-Normandie, seuls les boisements 
de 500 ha ou plus ont été retenus en réservoirs), de densité (ex : densité de haies pour des réservoirs 
de bocages) (Figure I.F13). Ces critères sont donc exclusivement basés sur les caractéristiques 
"tangibles" des éléments paysagers. 
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Figure I.F13 : Identification de réservoirs de prairies en Champagne-Ardenne à partir de critères 
structurels 
Source : SRCE Champagne-Ardenne 2015 (Tome 3 : Rapport méthodologique pour la définition 
des composantes de la TVB régionale, page 35) 

 
Pour l’identification des corridors, il existe aussi différentes méthodes (Sordello et al., 2017). Dans 
les cas les plus simples, la démarche repose sur une photo-interprétation visuelle (photographies 
aériennes et/ou cartes de l’occupation du sol) et consiste à tracer "manuellement" les chemins jugés 
optimaux entre deux réservoirs de même habitat. La plupart du temps, l’identification des corridors 
est automatisée sous SIG, en ayant recours entre autres :  

- à la dilatation/érosion, ce qui consiste à analyser les distances entre les polygones d’habitats 
naturels et à mettre en évidence les chemins les plus directs pour les relier à partir d’un seuil fixé. 

- aux chemins de moindre coût, ce qui consiste à identifier les trajets entre réservoirs les moins 
"coûteux" pour les animaux en fonction de la "rugosité" de l’occupation du sol qui les sépare. 

Pour ce faire, des espèces-cibles sont utilisées, jugées représentatives de l’ensemble des espèces 
d’une sous-trame donnée. Par exemple, pour la dilatation-érosion, le seuil de distance peut 
correspondre à la distance de dispersion maximale d’une espèce indicatrice. Pour les chemins de 
moindre coût, des coefficients de rugosité (ou de friction) sont affectés à l’occupation du sol, en 
fonction des préférences d’habitats d’une ou plusieurs espèces (Figure I.F14). Nous voyons donc que 
ces méthodes se basent sur une connectivité potentielle et non fonctionnelle. Par ailleurs, elles 
reposent là encore sur des paramètres physiques (distances) ou des préférences d’habitats limitées 
à la végétation (ex : partant du principe qu’une espèce forestière dispersera mieux dans la forêt que 
dans une prairie).  
 



Introduction générale 

Romain Sordello. Thèse de doctorat. Juin 2024. Page 39/154 

 
Figure I.F14 : Coûts moyens de déplacement fixés pour unité de distance et carte de friction pour 
l’identification des corridors du continuum de milieux ouverts et semi-ouverts en Aquitaine 
Source : SRCE Aquitaine 2015 (Volet B : Continuités écologiques de la TVB, pages 37-38) 
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3) Les éléments physiques du paysage comme principales sources de 
fragmentation et de conflits 

 
Les projets de trames écologiques commencent généralement par dresser un diagnostic du 
territoire concerné et notamment une évaluation de son niveau de fragmentation. Un bilan a été 
dressé à ce sujet en 2017 concernant les trames régionales françaises, à partir des différents tomes 
des SRCE, de leur évaluation environnementale et de leur déclaration environnementale (Vanpeene 
et al., 2017). Ce bilan montre que, à quelques nuances près, les sources de fragmentation prises en 
compte dans les diagnostics territoriaux des SRCE sont les infrastructures linéaires de transport 
(routes, rails, canaux et lignes électriques), l’urbanisation et les obstacles sur les cours d’eau. 
Différentes méthodes apparaissent pour quantifier et représenter ce niveau de fragmentation 
"physique", par exemple par des analyses multifactorielles aboutissant à des cartes de 
pression globale (ou cartes d’empreinte humaine), principalement alimentées par les 
agglomérations et les réseaux de transport de personnes et d’énergie (Figure I.F15). Dans ces 
indicateurs, les nuisances sonores et lumineuses sont prises en compte à la marge (voir un exemple 
dans le SRCE Auvergne "Diagnostic et enjeux", page 24). 
 

 
Figure I.F15 : Exemple de carte de fragmentation élaborée en région PACA. L’indicateur résulte de 
la combinaison de plusieurs indices de pressions pondérés : réseau de transport (x4), démographie 
(x2), bâti (x2), transport d’énergie (x1), canaux (x1). 
Source : SRCE PACA 2014 (Diagnostic & Plan d’action stratégique, page 109) 



Introduction générale 

Romain Sordello. Thèse de doctorat. Juin 2024. Page 41/154 

Une fois les trames écologiques identifiées et cartographiées, les continuités écologiques sont 
souvent croisées avec les éléments du paysage susceptibles de leur faire obstacle. En France le Code 
de l’environnement (article R371-27) demande ainsi que soient détaillées « la localisation, la 
caractérisation et la hiérarchisation des obstacles » aux continuités écologiques, ce que l’on appelle 
communément les points de conflits (ou points noirs, points de fragilité, etc.). 

Cette étape est importante car elle va permettre de définir ensuite la fonctionnalité des continuités 
écologiques en leur attribuant un objectif de préservation (si la fonctionnalité est jugée optimale) 
ou de remise en état (si la fonctionnalité est jugée dégradée) (articles R371-27 et R371-29 du Code 
de l’environnement). Elle détermine donc la phase mise en œuvre de la politique publique qui suivra 
la phase de conception. 

En capitalisant sur les trames régionales françaises, nous constatons que les points de conflits 
recherchés concernent là aussi essentiellement les éléments physiques du paysage, notamment les 
obstacles à l’écoulement (éléments ponctuels) et les infrastructures de transport (éléments linaires) 
(Vanpeene et al., 2017). Les taches d’urbanisation sont également prises en compte en s’appuyant 
sur l’occupation du sol ; comme elles sont surfaciques elles sont généralement moins considérées 
comme des éléments fragmentants que comme des zones à enjeux ou de vigilance.  
 
En ce qui concerne les obstacles à l’écoulement, la définition est cadrée par le Code de 
l’environnement (article R214-109) ; il s’agit forcément d’un ouvrage, donc d’un élément physique 
du paysage, qui « ne permet pas la libre circulation des espèces biologiques […], empêche le bon 
déroulement du transport naturel des sédiments, interrompt les connexions latérales avec les réservoirs 
biologiques ou affecte substantiellement l'hydrologie des réservoirs biologiques ». La totalité des SRCE 
se sont ainsi appuyés sur le ROE (évoqué en section III.C de cette Partie 1), référentiel qui recense 
en France les obstacles à l’écoulement et précise leur degré de franchissabilité (Figure I.F16). 
 
Pour les infrastructures de transport, les éléments considérés en premier lieu sont les routes et les 
autoroutes et dans une moindre mesure le réseau ferré et les canaux. La plupart du temps il s’agit 
de croisements cartographiques mettant donc en évidence des obstacles potentiels résultants des 
intersections entre ces infrastructures et les continuités écologiques sans vérification de terrain 
(connectivité structurelle). 
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Figure I.F16 : Exemple de carte des obstacles à l’écoulement en Basse-Normandie 
Source : SRCE Basse-Normandie 2014 (Tome 3 : Diagnostic du territoire et identification des 
enjeux régionaux relatifs aux continuités écologiques, page 124) 
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Résumé Partie 1 
 
Les animaux ont besoin de surfaces minimales d’habitats et doivent pouvoir bouger librement 
pour accomplir leur cycle de vie. Leurs activités et leurs déplacements s’organisent ainsi dans le 
paysage au sein de leur domaine vital. 
 
Le terme de paysage est polysémique ; il a rencontré notamment l’écologie pour faire émerger 
une nouvelle discipline dans les années 1980 : l’écologie du paysage. Le paysage de l’écologue 
est un cadre d’étude dans lequel l’expert analyse la composition et l’organisation spatiale des 
éléments paysagers. La finalité est de comprendre les processus écologiques dans le temps et 
l’espace et de chercher à les expliquer par les facteurs paysagers naturels ou anthropiques. 
 
L’écologie du paysage s’est notamment intéressée à la surface des éléments et à leur 
connectivité, et donc à la disparition des habitats et à leur fragmentation sous l’effet des 
activités humaines. 
 
La littérature montre que le manque d’habitats et leur isolement ont des effets néfastes sur la 
biodiversité. A l’inverse, le fonctionnement des populations est amélioré si les habitats forment 
un ensemble suffisamment étendu et connecté : les réseaux écologiques. 
 
Depuis les années 1990, cette doctrine a séduit la sphère opérationnelle et politique et a 
propulsé le développement des trames écologiques en tant que politiques publiques. Dans les 
pays industrialisés où le paysage est contraint, l’identification, la préservation et la restauration 
de réseaux de réservoirs et de corridors permettent en effet de trouver un certain équilibre 
entre protection de la biodiversité et aménagement du territoire. 
 
Ces Green infrastructure ont été développées dans de nombreux pays à travers le monde. En 
France, c’est la Trame verte et bleue qui porte cette approche basée sur les continuités 
écologiques à toutes les échelles du territoire, du national au local. Aujourd’hui nous disposons 
d’un retour d’expérience de plus de 15 ans sur cette politique publique initiée en 2007. 
 
Sur cette base, nous pouvons identifier des marges de progrès dans la conception de ces 
infrastructures vertes. Notamment, elles sont souvent déclinées par grands milieux (forêts, 
zones humides, cours d’eau, etc.) en se focalisant sur la dimension tangible de niches 
écologiques sans lien avec le cycle jour/nuit. En outre, elles identifient leurs éléments 
constitutifs (réservoirs et corridors) sur la base de critères essentiellement physiques (surfaces, 
distances, préférences d’habitats). Enfin, elles considèrent comme obstacles principalement les 
éléments matériels du paysage (obstacles à l’écoulement, réseaux de transport, urbanisation). 
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PARTIE 2 : L’ÉCOLOGIE SENSORIELLE OU COMMENT 
LES INDIVIDUS ENTRENT EN RELATION PAR LE BIAIS 
DES SENS 
 
 

 
 
 
Les organismes vivants ont besoin d'informations pour résoudre différents problèmes tels que 
localiser des ressources ou répondre à des menaces (capture d’une proie, détection d’un prédateur, 
etc.) (Bowdan & Wyse, 1996). 

Ces informations sont toujours transmises depuis une source - qui peut être abiotique mais aussi 
biotique (Gibson, 1983). En effet, les organismes eux-mêmes ont besoin d’échanger des 
informations par le biais de différents stimuli (bioluminescence, chants/cris, phéromones, etc.) afin 
d'influencer le comportement d'autrui : s'identifier entre individus apparentés, avertir les 
congénères d'un danger, coordonner des activités au sein d’un groupe de conspécifiques ou encore 
tromper un prédateur. 
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Toutes ces informations sont véhiculées par un vecteur, parmi lesquels figurent des ondes (lumière, 
son) ou des substances chimiques. Ces stimuli sont ensuite captés par les organismes au moyen de 
systèmes sensoriels. 

Cette perception sensorielle est le maillon indispensable qui connecte les êtres vivants les uns aux 
autres et les relie à leur environnement. En effet, la réception d’une information sensorielle par un 
individu tend à réduire son niveau d'incertitude et à l’amener vers une meilleure connaissance (voire 
une meilleure "conscience") de ce qui l’entoure, augmentant ainsi la probabilité qu’il prenne une 
décision appropriée.  

Dans cette partie nous allons fournir des éléments de compréhension de base sur les systèmes 
sensoriels et en particulier trois d’entre eux - la vue, l’ouïe et l’odorat - en présentant à la fois la 
nature des stimuli et les organes récepteurs associés. Nous approfondirons ensuite le rôle essentiel 
que joue cette perception sensorielle dans la manière dont les individus interagissent entre eux et 
avec leur environnement. 
 

I. Les systèmes sensoriels, du récepteur au cerveau 
 

A. Qu’est-ce qu’un système sensoriel ? 
 
La manière avec laquelle un animal interagit avec son environnement dépend à la fois de ses 
capacités à recevoir les informations extérieures (qui dépend par exemple des types de capteurs) et 
de ses facultés d’intégration (voire de cognition) qui déterminent comment l'information 
sensorielle disponible dans des circonstances environnementales particulières est interprétée pour 
engendrer un comportement. 
 
Un "système sensoriel" comprend donc l’ensemble des tissus formant un circuit sensitif au sein d’un 
individu, depuis la réception d’un stimulus jusqu’à l’interprétation qui en découle. Il regroupe les 
récepteurs sensoriels, les voies de transmission et les parties du système nerveux central 
responsables du traitement de l'information. 
 
Le circuit sensitif est semblable quel que soit le système (Figure I.F17) :  

1/ Un stimulus est capté par un récepteur sensoriel. 

2/ Une transformation d’énergie s’opère dans le neurone sensoriel afin de changer ce stimulus en 
influx nerveux, c’est la transduction. 

3/ L'influx nerveux, codé sous forme de trains de potentiels d’action, est transmis par les axones des 
neurones, assemblés en un faisceau nerveux, jusqu'au système nerveux central. 

4/ Le système nerveux central intègre et analyse l’influx nerveux de différents neurones sensoriels 
(dans des aires spécialisées). 
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Figure I.F17 : Schéma type d’un circuit sensoriel 
Crédit : Romain Sordello 
 
La chronologie d’apparition des systèmes sensoriels au cours de l’évolution reste difficile à élucider. 
Les tout premiers organismes sur Terre (bactéries, eucaryotes unicellulaires) avaient déjà très 
probablement des récepteurs membranaires leur permettant d’acquérir de l’information de leur 
environnement, de type chimiorécepteurs, mécanorécepteurs, voire des photorécepteurs (Carbone 
& Narbonne, 2014; Himmel et al., 2019). C’est ensuite au moment de "l’explosion cambrienne", il y a 
environ 500 Ma, que des systèmes sensoriels complexes se sont développés (Mángano & Buatois, 
2016). Cette période charnière dans l’histoire de la vie est caractérisée par l’apparition "brutale et 
rapide" d’organismes pluricellulaires et macroscopiques (Hsieh et al., 2022). Par un jeu 
d’adaptations, notamment entre proies et prédateurs, une "course à l’armement" se serait alors 
déclenchée, engendrant une complexification des systèmes sensoriels en parallèle d’un 
enrichissement des signaux sensoriels eux-mêmes (Plotnick et al., 2010). Certains scientifiques 
parlent d’une véritable "révolution de l’information". 
 
Aujourd’hui on connait plusieurs systèmes sensoriels spécialisés au sein du vivant - plus ou moins 
présents et développés en fonction des taxons - notamment : les systèmes visuel, auditif, olfactif, 
gustatif et tactile - respectivement vecteurs des sens de la vision, de l'ouïe, de l'odorat, du goût et 
du toucher (voir exemple en Tableau I.T2 chez les vertébrés). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



Introduction générale 

Romain Sordello. Thèse de doctorat. Juin 2024. Page 47/154 

Tableau I.T2 : Récapitulatif des différentes étapes simplifiées du circuit sensitif pour les principaux sens 
chez un mammifère 

Sens Stimulus 
Organe 

sensoriel 
Récepteur Signal Conducteur Analyseur1 

Vision Lumière Oeil Rétine 

Influx 
nerveux 

Nerf optique 
Aire visuelle 
du cerveau 

Ouïe Son Oreille Cochlée Nerf auditif 
Aire auditive 
du cerveau 

Odorat Odeur Nez Epithélium Nerf olfactif 
Aire olfactive 

du cerveau 

Gout Saveur Langue 
Bourgeons 

gustatifs 
Nerfs crâniens 

et tronc cérébral 
Aire gustative 

du cerveau 

Toucher 

Pressions, 
douleur 

et 
température 

Peau 
Terminaisons 

nerveuses 

Nerf sensitif, 
moelle épinière 

et tronc cérébral 

Aire du 
toucher 

du cerveau 

1 Il existe en réalité plusieurs aires sensorielles pour un sens donné (primaires, secondaires, etc.). 
 

B. Les récepteurs sensoriels 
 
On distingue plusieurs types de récepteurs sensoriels selon la nature du stimulus qu’ils sont 
capables de détecter et notamment (Poinsot et al., 2018): 

- les photorécepteurs qui réagissent à la lumière. 

- les mécanorécepteurs qui détectent des déformations des tissus, des vibrations ou des 
variations de pression et sont donc impliqués dans l’ouïe et le toucher. 

- les chimiorécepteurs qui sont stimulés par certaines molécules et sont donc impliqués dans 
l’olfaction (odeurs) ou le goût (saveurs). 

- les thermorécepteurs qui réagissent à des variations de la température. 
 
Ces récepteurs sensoriels sont des neurones ; ils convertissent le signal extérieur (ex : molécule 
odorante, onde sonore, lumière) en signal nerveux (influx électrique). Chez les organismes 
complexes ils sont situés dans/sur les organes sensoriels (ex : œil, oreille, cavité nasale, peau, 
langue). 
 
Dans la suite de cette section nous allons décrire plus précisément trois systèmes sensoriels en lien 
avec le sujet de la thèse - la vision, l’ouïe et l’odorat - et la nature des stimuli qui leur sont associés. 
Sans rechercher une exhaustivité, l’objectif est de fournir des notions de base de biologie, illustrées 
par quelques exemples de systèmes sensoriels, pour mieux comprendre comment cette perception 
sensorielle se déroule. 
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II. La lumière et la vision 
 

A. La lumière, onde électromagnétique 
 
La lumière est une onde électromagnétique. C’est donc une oscillation qui peut se caractériser par 
sa longueur d'onde - trajet parcouru par l'onde pendant une période (ou dit autrement la distance 
horizontale entre deux creux ou crêtes consécutifs de l’onde) - et par sa fréquence (nombre 
d'oscillations par seconde) (Figure I.F18). La lumière se déplace à environ 300 000 km/s dans le vide. 
Tout en étant une onde, la lumière véhicule des particules élémentaires, les photons. La lumière 
présente ainsi des propriétés ondulatoires et des propriétés corpusculaires (dualité onde-particule). 
 

  
Figure I.F18 : Fréquence et longueur d’onde 
Crédit : Romain Sordello 
 
Le terme "lumière" fait généralement référence à la partie du spectre électromagnétique visible par 
les humains, qui s'étend à peu près de 400 nm (violet) à 800 nm (rouge) (Figure I.F19). Au-delà se 
trouvent les énergies qui ont une plus basse fréquence (et donc une plus grande longueur d'onde) : 
rayonnements infrarouges, microondes, ondes radio. En deçà, on trouve les énergies de plus hautes 
fréquences (plus petite longueur d’onde) : rayonnements ultraviolets (UV), rayons-X et rayons 
gamma.  
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Figure I.F19 : Plages de longueur d’onde et lumière visible pour l’être humain 
Crédit : Romain Sordello 
 

B. Exemple d’un système sensoriel dédié à la vision 
 
Les yeux sont les organes sensoriels du système visuel. Ils ont pour fonction de réceptionner 
l’énergie lumineuse (photons) et de la guider vers des cellules réceptrices spécialisées 
(photorécepteurs) qui - comme nous l’avons vu précédemment - vont traduire cette énergie 
photonique en énergie électrique (influx nerveux). Certains organismes sont dotés d’organes 
photosensibles mais qui n’aboutissent pas à la formation d’images et ne sont donc pas considérés 
comme des organes de la vision. Au sein de la diversité des yeux, on peut distinguer deux grands 
types : les yeux simples, présents notamment chez les vertébrés et les araignées, et les yeux 
composés que possèdent par exemple les insectes. Comme cette thèse s’intéressera aux impacts 
de la pollution lumineuse sur les mammifères et les oiseaux nocturnes dans ses chapitres 2 et 3, 
nous décrirons ci-après le système visuel des vertébrés. Si le lecteur souhaite avoir un aperçu d’un 
deuxième système visuel totalement différent, les yeux composés des insectes sont présentés en 
Annexe I.A4. 
 
Tous les vertébrés sont dotés d’yeux simples avec une structure qui a peu évolué depuis les poissons 
primitifs. L’œil, ou globe oculaire, a la forme d’une cavité globalement sphérique. Il se compose de 
différentes tuniques, d’un cristallin et de liquides (Figure I.F20). La tunique la plus interne est la 
rétine, dont la couche interne renferme les photorécepteurs ainsi que les cellules traitant et 
acheminant l’information visuelle vers le cerveau. Les fibres nerveuses efférentes sortent de l’œil 
par le nerf optique. 
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Figure I.F20 : Processus de formation d’une image visuelle chez un mammifère 
Crédit : Romain Sordello 
 
On recense deux types de photorécepteurs impliqués dans la formation d’images visuelles : les 
bâtonnets et les cônes. Les bâtonnets réagissent à de faibles quantités de lumières et sont donc 
impliqués dans la vision nocturne (vision scotopique). Les cônes ont besoin de beaucoup plus de 
lumière pour fonctionner et sont ainsi impliqués dans la vision diurne (vision photopique). 

Chez certaines espèces, comme chez l’humain, il n’existe qu’un seul type de bâtonnet, aboutissant 
ainsi à une vision scotopique en nuance de gris. D’autres taxons ont plusieurs types de bâtonnets 
avec des pics d’absorption différents leur permettant ainsi de voir les couleurs la nuit. 

Concernant les cônes, il en existe de nombreux types ayant chacun leur gamme de sensibilité (les 
insectes peuvent en avoir 12 différents) ; notamment 3 sont présents chez l’humain S, M, L (pour 
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Short, Medium et Long) dont le pic d’absorption est respectivement dans le bleu foncé, le vert et le 
jaune (Figure I.F21). 

Il en résulte qu’au sein du vivant on constate une grande diversité de sensibilités spectrales diurnes 
et nocturnes selon les espèces (Figure I.F22). 
 

 
Figure I.F21 : Exemples de cônes et batônnets, ici chez l’humain 
 
La perception ou non d’une lumière clignotante est quant à elle définie par la fréquence de fusion 
critique propre à chaque espèce (Critical Flicker Fusion Frequency, CFF). Si la fréquence de l’onde 
lumineuse dépasse la CFF de l’animal, celui-ci percevra une lumière continue ; en dessous il percevra 
le clignotement. La CFF s'accroît avec l'intensité lumineuse jusqu'à atteindre une valeur maximale. 
A titre de repère, chez l’être humain, la CFF se situe autour de 50 Hz. 

Bien que les yeux des vertébrés soient tous construits selon le même schéma, il existe de 
nombreuses variations morphologiques et cellulaires entre les taxons. Celles-ci conduisent à des 
performances visuelles très variables en cohérence avec les mœurs nocturnes ou diurnes des 
espèces, le milieu dans lequel elles vivent (milieu fermé ou ouvert), la rapidité avec laquelle elles se 
déplacent, des proies qu'elles doivent chasser et des prédateurs auxquels elles doivent échapper. 

En particulier, les vertébrés nocturnes se caractérisent généralement par des yeux plus gros, une 
capacité à dilater davantage la pupille, des batônnets plus nombreux ou encore la présence d’une 
membrane réfléchissante derrière la rétine à l’instar des insectes, le tapetum lucidum, qui fait en 
sorte que la lumière traverse deux fois la rétine (Figure I.F20). Des spécificités morphologiques 
(position des yeux) peuvent également amplifier la réception des ondes lumineuses. Par exemple, 
chez les rapaces nocturnes les yeux sont situés au fond de cuvettes formant un masque facial qui 
optimise la concentration des ondes lumineuses. 
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Figure I.F22 : Exemples de sensibilité spectrale pour diverses espèces 
Crédit : Alaasam et al., 2021 
 
 
 
 
 
 



Introduction générale 

Romain Sordello. Thèse de doctorat. Juin 2024. Page 53/154 

III. Le son et l’ouïe 
 

A. Le son, une onde mécanique 
 
Le son correspond à une onde, qui répond elle-même aux caractéristiques d’une onde mécanique. 
L’onde sonore n’est donc pas de même nature que l’onde lumineuse (onde électromagnétique 
comme exposé plus haut). Elle ne se propage pas dans le vide, elle nécessite un milieu matériel pour 
se déplacer, milieu qui peut être solide, liquide ou gazeux (ex : le sol, l’eau, l’air). L’onde sonore est 
formée depuis une source exerçant une "pression acoustique" sur ce milieu. Comme cette 
perturbation se propage de proche en proche dans le milieu sans transport de matière, on parle 
d’onde "progressive". 
 
A l’instar de la lumière, l’onde sonore peut se caractériser par sa longueur d’onde (rappel : période 
spatiale) et par sa fréquence (rappel : nombre d'oscillations par seconde) (Figure I.F18 plus haut). 
Plus la fréquence est élevée plus le son est aigu et inversement, plus la fréquence est basse plus le 
son est grave. La gamme d'audition humaine comprend des fréquences comprises entre 20 Hz et 
20 kHz. En-dessous de 20 Hz se trouvent les infrasons et au-dessus de 20 kHz, les ultrasons. En 
fonction des taxons, la gamme d’audition sera variable et pourra couvrir les infrasons et/ou les 
ultrasons (Figure I.F23). 
 

 
Figure I.F23 : Gamme des fréquences audibles chez plusieurs espèces 
Crédit : Science et Vie, 2021 
 
L’onde sonore peut également se caractériser par sa vitesse (célérité). Celle-ci dépend du milieu de 
propagation et non pas de la fréquence de l'onde sonore. La vitesse du son dans l’air est voisine de 
340 m/s. Enfin, l'amplitude mesure l’écart entre les crêtes et les creux de l’onde sonore. Plus 
l’amplitude d’une onde sonore est grande, plus le son sera perçu comme fort. L’amplitude est 
couramment exprimée en décibel (dB) et notamment en dB(A) (pondération conçue pour tenir 
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compte des fréquences audibles à l’oreille humaine). La plage d’amplitude est différente pour 
chaque espèce, caractérisée par un seuil en-dessous duquel le son n’est pas entendu. 
 
Nous allons maintenant décrire brièvement deux systèmes auditifs, tout d’abord celui des araignées 
puisqu’une expérimentation ex-situ sur l’impact de bruits anthropiques sera menée sur ces animaux 
dans le chapitre 2, puis celui des oiseaux puisque le chapitre 3 inclura une revue systématique des 
effets de la pollution sonore sur les rapaces nocturnes. Ces deux exemples donnent un premier 
aperçu de la diversité au sein du vivant pour la perception acoustique des ondes mécaniques. 
 

B. Exemple de la perception acoustique chez les araignées 
 
Les araignées sont capables de détecter des stimuli lumineux, chimiques et vibratoires (Uetz & 
Roberts, 2002). Concernant les vibrations, il reste difficile à ce jour de dire si ces animaux sont 
capables de percevoir distinctement des vibrations mécaniques (substrate-borne vibration) - par 
exemple du sol ou de la toile - et des vibrations de l’air (airborne vibration) autrement dit des ondes 
sonores. L’identification d’un système sensoriel spécialisé dans l’audition comme on le connait chez 
les vertébrés reste mal décrit encore aujourd’hui chez les araignées. Le fait est qu’aucune structure 
tympanique n'a été trouvée chez aucun arachnide (Shamble et al., 2016). Pourtant, des études 
témoignent bien d’une sensibilité aux sons chez les araignées.  

L’expérience récente de Shamble et al. (2016) basée sur les réponses neuronales de l’espèce 
Phidippus audax montre qu’elle est capable de détecter des signaux sonores de 80 Hz, à 65 dB, à 3 m 
de la source (Shamble et al., 2016). Dès 1966, Frings & Frings avaient mis en évidence que les 
réactions de plusieurs espèces (Araneus cavaticus, Argiope aurantia et Argiope avara) à l'agitation de 
la toile et aux sons aériens sont différentes (Frings & Frings, 1966). D’une part, les araignées 
réagissent à l'agitation de la toile (vibrations mécaniques) en attaquant la source comme elles le 
font avec les insectes piégés. D’autre part, elles réagissent aux sons (vibrations aériennes) par des 
mouvements défensifs sans que la toile ne soit nécessaire pour cette perception. Ces auteurs en ont 
donc déduit qu’il existait deux types de récepteurs différents pour le toucher (vibrations 
mécaniques) et pour l’ouïe (vibrations de l’air). 

Frings & Frings (1996) ont suggéré que ces récepteurs acoustiques soient localisés au niveau des 
pattes. En effet, la perception sensorielle chez les araignées passe par deux grands 
vecteurs identifiés : 

- leurs yeux : il s’agit d’yeux simples qui détectent les mouvements et/ou les images avec des degrés 
de résolution variables et qui sont équipés d’un tapetum lucidum chez les espèces nocturnes. Les 
araignées peuvent avoir 6 à 8 yeux, le plus souvent en deux rangées de quatre (Canard & Rollard, 
2015). 

- leurs soies et notamment celles situées sur les pattes, des soies sensorielles appelées 
trichobothries (Canard & Rollard, 2023; Jones et al., 2000) (Figure I.F24). Ces soies possèdent des 
récepteurs du gout, de l’olfaction et du toucher. Elles jouent un rôle prépondérant dans la 
récupération d’information extérieure, probablement plus que la vue, pour la réalisation de 
certaines tâches comme la capture de proies. Par exemple, une expérience menée sur Cupiennius 
salei a montré que des individus privés de leurs trichobothries mais avec leurs yeux intacts ne 
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sautent jamais en l'air pour attraper une proie volante alors qu’ils le font lorsque leurs yeux sont 
masqués et leurs trichobothries intactes (F. Barth et al., 1995). Par conséquent, l’implication des 
trichobothries dans la perception acoustique est pressentie. Pour cette raison, nous les présentons 
ci-dessous plus en détails tout en sachant que nous touchons ici aux limites de la connaissance. 

Chez Cupiennius salei les trichobothries mesurent entre 100 et 1400 µm (F. Barth et al., 1993). Elles 
sont distribuées sur les tarses, les tibias et les méta-tarses. Une araignée peut donc en posséder 
plusieurs centaines ; chez l’espèce Cupiennius salei, 1000 trichobothries ont été recensées sur 
l’ensemble des 8 pattes et des pédipalpes. Elles forment un cercle de capteurs à la périphérie de 
l’animal, permettant la réception d’information provenant de toutes les directions. Elles sont elles-
mêmes recouvertes de "poils" donnant une structure en "arbre" (hair shaft). 
 

 
Figure I.F24 : Système auditif d’une araignée 
Crédit : Romain Sordello 
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C. Exemple de la perception acoustique chez les oiseaux 
 
L’évolution a généré des systèmes auditifs différents parmi les vertébrés en lien notamment avec 
la sortie des eaux (changement de milieu). Tous les vertébrés, y compris les poissons, ont en 
commun de posséder une oreille interne. Cependant, ils ne partagent pas forcément la présence 
d’une oreille externe. Chez les oiseaux, l'oreille externe est un simple canal en forme d’entonnoir 
qui mène au tympan (Figure I.F25). 
 

 
Figure I.F25 : Système auditif d’un rapace nocturne 
Crédit : Romain Sordello 
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L’entrée de l’oreille externe est recouverte de plumes protectrices appelées oreillettes qui 
atténuent le bruit du vent. L'oreille moyenne est constituée d’un seul os, la columelle. L'oreille 
interne baigne dans un liquide et renferme notamment la cochlée (droite) qui traduit les 
informations acoustiques en impulsions nerveuses11. 
 
Chez les rapaces nocturnes, l’entrée des deux conduits auditifs se trouvent près des yeux, au sein 
des disques faciaux ; elles bénéficient ainsi de la forme parabolique qui concentre les ondes sonores. 
Deux plis cutanés peuvent fermer ou agrandir l'entrée du conduit (G. Martin, 1990). Les deux trous 
auriculaires sont asymétriques ce qui entraîne un léger décalage dans la perception du son entre les 
deux oreilles, permettant la localisation des sources sonores avec une grande précision. 
 

IV. Les molécules volatiles et l’odorat 
 

A. Les odeurs, un message moléculaire 
 
Une odeur résulte de l’émanation de molécules se propageant dans l’air ou dans l’eau et qui entrent 
en contact avec un système olfactif. L’odeur a donc un statut différent des deux autres stimuli 
évoqués jusqu’ici (la lumière et le son) : 

- d’une part, il ne s’agit pas d’une onde mais d’un stimulus chimique. 

- d’autre part, l’odeur n’existe pas par elle-même, contrairement à l’onde lumineuse ou à l’onde 
sonore. Des molécules ne deviennent odorantes que si elles rencontrent des récepteurs biologiques 
qui les détectent comme telles. Selon l’espèce considérée, les molécules détectées par les 
récepteurs olfactifs entraineront un message envoyé au système nerveux central qui sera assimilé 
à telle ou telle odeur plutôt qu’à rien. 
 
De ce fait, la classification des odeurs est compliquée. Il est possible de les décrire sur un plan 
purement chimique comme n’importe quelle substance (concentration, types de molécules, etc.) 
mais il ne semble pas exister de logique particulière qui déterminera le caractère olfactif d’une 
molécule. Ce caractère peut dépendre : 

- de la longueur des chaînes moléculaires et notamment du nombre de carbones constitutifs de la 
chaîne principale. 

- de la présence de composés organiques : alcool, acide, aldéhyde, cétone, composé aromatique, 
etc. 

- de la configuration spatiale des molécules (isomère, énantiomère). 

Des molécules de compositions et de structures proches peuvent représenter des odeurs voisines 
mais dans de nombreux autres cas une toute petite nuance suffit à générer une odeur totalement 
différente. 
 

 
11 Pour en savoir plus : Martin, Graham R. (2017). The Sensory Ecology of Birds. Oxford Avian Biology Series. 
https://doi.org/10.1093/oso/9780199694532.001.0001 

https://doi.org/10.1093/oso/9780199694532.001.0001
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Pour qu’une odeur soit perçue, les molécules doivent en revanche être : 

- volatiles pour atteindre les animaux récepteurs à partir de la source d’émission (un végétal, un 
autre animal, une source abiotique). 

- suffisamment concentrées (le seuil de détection est propre à chaque système olfactif mais peut 
aussi varier chez un même individu en fonction de son état physiologique). 

Les composés odorants sont en général peu hydrosolubles. Des protéines de transport facilitent 
alors leur transit dans le mucus nasal ou la lymphe sensillaire qui leur permettent d’atteindre les 
récepteurs olfactifs. 
 
Chez les espèces aquatiques, les composés générateurs d’odeurs sont en majorité des acides 
aminés ou des sels biliaires. Dans les écosystèmes terrestres, ils appartiennent à des familles 
chimiques très diverses mais on les regroupe sous le terme de Composés Organiques Volatils (COV) 
pour leur capacité à passer facilement de l’état liquide à l’état gazeux, dans les conditions normales 
de pression et de température. Leur volatilité est néanmoins variable (certaines phéromones par 
exemple sont des hydrocarbures à chaine assez longue, peu volatils). Il existe aussi des composés 
volatils non organiques et à forte odeur (H2S par exemple). 
 
Parmi les molécules impliquées dans la communication olfactive, on distingue à part les 
phéromones qui transmettent des signaux innés et déclenchent des comportements sexuels et 
sociaux ainsi que des fonctions neuroendocrines. 
 
Nous allons maintenant présenter un exemple de système olfactif, en prenant le cas d’un insecte 
lépidoptère afin de diversifier les taxons considérés. Pour le lecteur qui souhaite obtenir un 
deuxième exemple très différent, le système olfactif d’un serpent est présenté en Annexe I.A5. 
 

B. Exemple du système olfactif d’un papillon diurne  
 
Chez les insectes, dont les lépidoptères, les molécules odorantes sont détectées au niveau de leurs 
antennes qui possèdent des soies cuticulaires appelées "sensilles olfactives" (M. Stevens, 2013) 
(Figure I.F26). Ces soies sont recouvertes de pores par lesquels les molécules odorantes pénètrent. 
A l’intérieur elles sont composées de neurones récepteurs olfactifs (Olfactory Receptor Neurons, 
ORN) baignant dans une lymphe sensillaire qui sert d’interface liquide entre le milieu extérieur et 
les récepteurs olfactifs. Chaque ORN répond de façon spécifique à une molécule chimique ou à une 
famille de molécules chimiques ; certains sont sensibles aux phéromones et d’autres aux odeurs 
issues des plantes. Le "répertoire sensillaire" des insectes est donc très grand, en réponse à la 
diversité des molécules odorantes existantes (Picimbon, 2002). Les ORN sont reliés aux centres de 
l’olfaction du système nerveux central où l’information est intégrée : la reconnaissance de l’odeur 
découle d’une analyse combinée des différentes molécule perçues (notion de "codage sensoriel") 
(Renou, 2019). 
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Figure I.F26 : Système olfactif d’un insecte 
Crédit : Romain Sordello 
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V. La perception sensorielle : un maillon indispensable 
du fonctionnement écologique 

 
Dès le XIXème siècle, les éthologues ont essayé de comprendre quels signaux de l’environnement 
influençaient les comportements ; voir par exemple les expériences de Jean-Henri Fabre - 
entomologiste et précurseur de l’éthologie - sur les odeurs des papillons 12. Au sein de l’écologie, la 
prise en compte de la perception sensorielle a été plus tardive et n’a été formalisée que dans les 
années 1990 sous l’impulsion du biologiste David Dusenbery qui publia un ouvrage de référence : 
Sensory Ecology: How Organisms Acquire and Respond to Information (Dusenbery, 1992). L’écologie 
sensorielle cherche à comprendre comment les organismes extraient des informations de leur 
environnement par le biais de leurs sens et comment ces informations influencent les communautés 
et les écosystèmes (F. G. Barth & Schmid, 2001). On peut évoquer également l’émergence dans les 
années 1960 d’une "Ecologie chimique" cherchant à décrire les interactions moléculaires entre les 
êtres vivants et avec leur environnement ; discipline qui s’est donc intéressée à la communication 
olfactive (Bagnères et al., 2012). 
 

A. Utilité générale des sens 
 
La vue conduit à la formation d’une image sur la rétine (chez les vertébrés), transmise au cerveau 
de l’animal, qui obtient donc une projection de son environnement (Gibson, 1986). Cette image lui 
permet de comprendre ce qui l’entoure, de repérer sa nourriture, de reconnaitre un conspécifique, 
un parent, un enfant, de détecter l’arrivée d’un danger, de calculer des distances, des formes et des 
volumes. Comme nous l’avons vu, selon les capacités de chaque espèce, le champ visuel sera plus 
ou moins large, plus ou moins profond, plus ou moins riche en couleurs, les mouvements seront 
détectés plus ou moins rapidement, etc. 

Par le biais de l’ouïe, l’animal détecte les signaux sonores émis par son environnement biotique ou 
abiotique et qui peuvent traduire la présence d’un partenaire, d’un rival, d’un prédateur, d’une proie, 
ou renseigner sur la situation extérieure (présence d’un cours d’eau, vent, pluie, etc.). Avec l’ouïe, 
l’animal est capable d’évaluer une distance et une direction à laquelle se trouve un obstacle ou un 
être vivant, pour le poursuivre ou l’éviter. Certaines espèces - comme les cétacés ou les chauves-
souris - disposent précisément d’un sonar avec lequel elles écholocalisent, c’est-à-dire qu’elles 
analysent l’écho de leurs propres sons, généralement en utilisant des ultrasons. 

Enfin, l’odorat repose quant à lui sur un fonctionnement chimique permettant de pister une proie, 
détecter un danger, un concurrent, trouver et reconnaître un congénère disponible, identifier des 
ressources favorables (nourritures, soins) ou au contraire dangereuses (aliments avariés ou 
toxiques). 
 
 
 
 

 
12 https://medias.pourlascience.fr/api/v1/files/5a82a5318fe56f4a406a09f8?alt=file 

https://medias.pourlascience.fr/api/v1/files/5a82a5318fe56f4a406a09f8?alt=file
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B. La perception sensorielle, porte d’entrée du fonctionnement 
écologique 

 
Les sens sont impliqués dans de nombreux processus déterminants pour le fonctionnement d’un 
écosystème. Sans chercher à être exhaustif nous montrerons l’importance des sens dans le 
fonctionnement des communautés en décrivant ici quelques-unes de leurs fonctions principales. 
 

1) Recherche de nourriture 
 
C’est par les sens que les animaux recherchent puis prélèvent/capturent leurs ressources 
alimentaires dans l’environnement, ce qui fait qu’un bon usage des sens a un impact direct sur leur 
condition physique et sur leur survie. 

La vision est très largement utilisée, par exemple par les serpents (Mullin & Cooper, 1998), les 
amphibiens (Freed, 1988) et les rapaces (Potier et al., 2018) tels que les faucons (Kane & Zamani, 
2014). Des indices de nourriture sont repérés par de nombreux vertébrés grâce à leur vision dans 
l’ultraviolet (Honkavaara et al., 2002; Lind et al., 2013). Des signaux visuels attirent les insectes dans 
les toiles des araignées (Craig et al., 1996). Les papillons repèrent les fleurs qu’ils recherchent par 
des indices visuels (Kinoshita & Arikawa, 2014). 

De nombreuses espèces détectent aussi leurs proies par des stimuli sonores, par exemple les 
araignées (Stafstrom et al., 2020) et les oiseaux (H. Wagner et al., 2013). Le bruit des insectes qui 
marchent renseigne les prédateurs insectivores (Goerlitz et al., 2008) ; de même des vers de terre 
dans le sol peuvent être repérés par des indices acoustiques (Onrust et al., 2017). 

L’odorat est fortement mobilisé chez les mammifères, carnivores comme herbivores, pour trouver 
leur nourriture (Conover, 2007; Howard et al., 1968; Sörensen et al., 2019). Les insectes nectarivores 
tels que les abeilles l’utilisent aussi pour repérer les fleurs (Howell & Alarcón, 2007; Tang et al., 2013) 
et les chauves-souris frugivores repèrent leur alimentation à l’odeur (Kshitish Acharya et al., 1998). 
Les oiseaux sont dotés d’odorat, notamment les oiseaux marins (Cunningham & Nevitt, 2011) et les 
rapaces (Potier, 2020). Des coléoptères détectent les odeurs de limaces dont ils se nourrissent 
(Thomas et al., 2008). Une olfaction sélective permet aux éléphants de discerner la nourriture 
favorable (McArthur et al., 2019). 
 

2) L’évitement de la prédation 
 
Les sens sont aussi directement impliqués dans la survie des animaux en leur permettant d’esquiver 
leurs prédateurs. C’est la réception de signaux sensoriels qui met en action des stratégies anti-
prédation (fuite, repli, attaque, camouflage, etc.). 

Ici, l’odorat semble tenir une place prépondérante chez beaucoup de taxons. Les mammifères 
réagissent aux odeurs de leurs prédateurs par la fuite, l’évitement ou une vigilance accrue (Brachetta 
et al., 2016; Sun et al., 2022; Van Beeck Calkoen et al., 2021; Wikenros et al., 2015). La détection 
d’odeurs de serpent entraine un comportement de fuite chez les geckos (Cornelis et al., 2019) et les 
larves de salamandres répondent à des odeurs de poissons (Kats, 1988). Des serpents détectent 
leurs prédateurs par les odeurs, y compris des espèces invasives auxquelles ils ont été peu 
confrontées, soulignant la rapidité de l’apprentissage olfactif (C. Webster et al., 2018) également 
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mise en évidence chez des mammifères (Steindler & Letnic, 2021). La détection d’un prédateur peut 
ensuite être transmise à des conspécifiques, là encore par une communication sensorielle. Par 
exemple, des oisillons vocalisent pour appeler leurs parents en cas d’intrusion d’un prédateur dans 
le nid (Magrath et al., 2010; Wheatcroft, 2015) et chez le triton pygmée (Triturus pygmaeus) des cris 
d’alarme de conspécifiques relaient le signal d’un danger (Gonzalo et al., 2012). 
 

3) La reproduction 
 
Les sens sont le vecteur de la communication entre mâles et femelles et ils sont donc déterminants 
pour la reproduction, dont dépend la pérennité d’une population. 

Ils permettent à deux conspécifiques de se trouver, de se courtiser et au final, de choisir le meilleur 
partenaire, ce qui a un impact direct sur la fitness et le brassage génétique des populations. Par 
exemple, le choix du partenaire implique des signaux auditifs chez les grenouilles (F. Jiang et al., 
2015), des stimuli olfactifs chez les serpents (Mason, 1993) et les sauterelles (Ivy et al., 2005) et des 
indices visuels chez les odonates (Gorb, 1998; Winfrey & Fincke, 2017). 

Les sens entrent également en jeu au sein d’un couple ; chez le macaque de Barbarie (Macaca 
sylvanus) les vocalisations des femelles renseignent les mâles sur leur disponibilité 
reproductive (Semple & McComb, 2000). 

Les signaux sensoriels informent aussi sur la présence d’éventuels compétiteurs ou rivaux, par le 
biais des vocalisations chez les oiseaux (Matyjasiak, 2005) ou des odeurs chez les coléoptères (Lane 
et al., 2015). 
 

4) Elevage des jeunes 
 
Un autre phénomène directement relié à la dynamique d’une population est la communication 
parents-progénitures dont dépendent la survie juvénile et le succès reproducteur. 

La reconnaissance des petits par leurs parents est indispensable pour éviter de dépenser de 
l’énergie dans une progéniture qui n’est pas la sienne et garantit ainsi la survie de ses descendants. 
Cette reconnaissance passe là-aussi par des stimuli sensoriels, par exemple des indices visuels chez 
les oiseaux (Johnson & Freedberg, 2014). De même, les petits reconnaissent leurs propres parents 
grâce à leur signature sensorielle ; des oisillons se fient aux vocalisations de leurs parents (Leonard 
et al., 1997; Medvin & Beecher, 1986) et des lézards à l’odeur de leur mère (Léna et al., 2000).  

Les relations quotidiennes parents-petits, telles que le nourrissage, mettent également en jeu une 
communication sensorielle, notamment chez les insectes  (Steiger & Stökl, 2017). Des études sur 
des coléoptères montrent que les parents informent leur progéniture de la préparation au 
ravitaillement en émettant une phéromone spéciale qui suscite en retour un comportement de 
quémandage (Takata et al., 2019). Chez le lapin la fixation au mamelon par les nouveau-nés se fait 
par communication phéromonale en mettant en jeu des indices olfactifs appris pendant la période 
prénatale (Coureaud et al., 2006; M. Luo, 2004). 
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C. Panoplie sensorielle 
 
Chaque animal est doté d’une "boite à outils sensorielle" et chaque sens possède des avantages et 
des inconvénients selon le contexte et la finalité. La vue, qui dépend du vecteur "lumière", sera 
surtout utilisée de jour ou dans des espaces dégagés. L’ouïe peut ainsi se révéler plus efficace que 
la vue dans d’autres contextes, notamment la nuit, ou bien le jour dans certains milieux (grands 
espaces où la vue s’arrête à l’horizon, milieux fermés denses sans visibilité, profondeurs marines, 
grottes, etc.). Les animaux peuvent ainsi privilégier l’usage de tel ou tel sens (Rubene et al., 2023). 
 
Bien souvent, les animaux vont interpréter leur environnement en combinant des informations 
provenant de plusieurs sens (Munoz & Blumstein, 2012). La manière dont les différents stimuli sont 
intégrés et hiérarchisés reste encore à comprendre (Hebets & Papaj, 2005). Les exemples de 
complémentarité sensorielle sont nombreux, notamment entre vision et odorat. Chez le coyotte 
(Canis latrans), la détection d’un prédateur mobilise ces deux sens (Lawson et al., 2019). Certains 
rapaces utilisent aussi de manière équivalente la vue et l’olfaction pour repérer leur nourriture 
(Potier et al., 2019), de même que des oiseaux insectivores pour repérer les arbres favorables 
(Rubene et al., 2019). Le choix des mâles chez l’araignée loup (Schizocosa rovneri) se fait par des 
indices visuels et olfactifs (Rutledge et al., 2010). La détection de nourriture chez les singes Aotus 
nancymaae implique l’audition, l’olfaction et la vue (Breitenbach et al., 2023). Ces trois sens sont 
également complémentaires dans la capture de proies par des geckos (Chou et al., 1988). Chez la 
drosophile (Drosophila melanogaster), la détection d’un concurrent mobilise une multitude d’indices 
sensoriels interchangeables - auditifs, olfactifs, visuels, tactiles (Bretman et al., 2011). Les couleurs 
et les odeurs sont les indices les plus importants chez les papillons Papilio maackii pour localiser la 
nourriture et les partenaires (S. Chen et al., 2021).  
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Résumé Partie 2 
 
Les sens relient les êtres vivants entre eux et avec leur environnement. C’est le vecteur qui les 
renseigne sur ce qui se passe autour d’eux et leur permet de prendre des décisions adaptées. 
 
Au fil de l'évolution, notamment à partir du Cambrien (-500 Ma), des systèmes sensoriels 
complexes se sont développés. On recense 5 systèmes sensoriels principaux chez les animaux et 
dans cette thèse nous nous intéressons à 3 d’entre eux : la vision, l'ouïe et l'odorat. Un système 
sensoriel correspond à un circuit sensitif au sein d’un individu. Ce système reçoit puis 
transforme des informations extérieures - ondes lumineuses, ondes sonores ou molécules 
odorantes - en influx nerveux générant ensuite une interprétation par le système nerveux et le 
cas échéant une action par le biais d’un réflexe ou d’un processus cognitif. 
 
Les yeux sont les organes sensoriels sensibles à la lumière, onde électromagnétique. Ils 
permettent la vision c’est-à-dire la constitution d’une image projetée de l’environnement, au-
delà d’une simple perception de la luminosité. On constate une grande diversité d’yeux dans le 
règne animal - incluant les yeux composés des insectes et les yeux simples des vertébrés. 
Chaque espèce possède ainsi des capacités visuelles propres, caractérisées notamment par les 
plages de longueurs d’onde (400-800 nm chez l’humain), l’intensité (vision photopique ou 
scotopique) ou la modulation temporelle de la lumière qu’elle est capable de percevoir ou non. 
 
Apparue d’abord dans l’eau, l’ouïe a dû s’adapter à la vie sur Terre où les propriétés de 
propagations aériennes du son sont différentes. Les organes sensoriels de l’ouïe sont ceux qui 
permettent la perception auditive des ondes mécaniques. On rencontre une grande diversité de 
système auditifs, regroupant aussi bien les soies sensorielles des araignées que les oreilles des 
vertébrés. On rencontre une large gamme de fréquences perceptibles selon les animaux, bien 
plus large que la gamme de perception humaine (20 Hz-20 kHz). 
 
L’olfaction est basée sur une communication moléculaire, en particulier de molécules volatiles 
dans l’air. Une odeur n’existe pas en tant que telle, le caractère odorant d’une molécule nait de 
sa rencontre avec un récepteur biologique qui l’interprètera comme telle. Cette communication 
chimique très répandue dans le règne animal pourrait être l’un des sens les plus ancestraux. 
 
Cette perception sensorielle a attiré l’attention de l’écologie, en particulier depuis les années 
1990 en formalisant la naissance d’une nouvelle discipline, l’écologie sensorielle. Les sens 
jouent en effet un rôle essentiel dans le fonctionnement écologique car ils sont, pour tout 
organisme, la seule porte d’entrée sur son environnement. Ils permettent aux animaux de 
communiquer entre conspécifiques et notamment entre partenaires ou parents, de repérer des 
ressources alimentaires (proies, fleurs, etc.) ou encore de détecter un danger comme un 
prédateur. La perception sensorielle a donc une influence directe sur des paramètres clefs tels 
que la condition physique des individus, leur survie et celle de leur progéniture. 
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PARTIE 3 : ÉCOLOGIE SENSORIELLE ET ÉCOLOGIE DU 
PAYSAGE, REGARDS CROISÉS 
 
 

 
 
 

ans la première partie de l’introduction nous avons déroulé un premier axe scientifique : 
celui de l’écologie du paysage. Nous avons vu que les individus se déplacent dans le paysage 
et que les populations s’organisent spatialement. Nous avons décrit le paysage comme un 

cadre d’étude, au sein duquel la composition et la configuration des éléments sont analysées par les 
écologues pour expliquer les flux et la structuration spatiale du vivant. Nous avons mis en avant les 
bénéfices d’un paysage perméable composé d’habitats connectés formant des réseaux 
écologiques. 

Dans la seconde partie de l’introduction, nous avons déroulé un deuxième axe disciplinaire : celui 
de l’écologie sensorielle. Nous avons vu que les individus interagissent entre eux et avec leur 
environnement par le biais des sens, notamment la vue, l’ouïe et l’odorat. Nous avons décrit le rôle 
clef que cette perception sensorielle joue dans le fonctionnement écologique, avec un impact sur 
des facteurs déterminants comme la survie ou la reproduction. 

D 
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Dans cette troisième partie nous allons commencer à esquisser la problématique de la thèse qui va 
émerger de la rencontre de ces deux "univers" pour le moment dissociés. En effet, si la perception 
sensorielle est considérée depuis longtemps à l’échelle de l’individu (biologie, éthologie) ou même 
de l’écosystème (relation entre espèces), son intégration à des échelles plus larges, notamment 
celle du paysage, reste pour le moment inexplorée (Little et al., 2022). Pourtant, deux interactions 
émergent à première vue : 

1- les sens ont une incidence sur le choix des habitats et guident les déplacements des individus ; 
ils ont donc des répercussions à l’échelle du paysage. En conséquence, la perception sensorielle a 
une influence évidente sur les réseaux écologiques. 

2- les stimuli sensoriels ne sont pas isolés les uns des autres, ils se côtoient dans le paysage, 
jusqu’à former des paysages sensoriels. En conséquence, appréhender la perception sensorielle à 
l’échelle paysagère parait très pertinent. 
 

I. La perception sensorielle a des répercussions à 
l’échelle du paysage 

 
A. Ecologie sensorielle et écologie du paysage : deux maillons d’une 

même chaine ? 
 
Selon certains auteurs, l’écologie sensorielle est considérée comme un maillon de l’écologie de 
l’information, une autre discipline plus large de l’écologie, qui se définit comme « l'étude de la 
manière dont les organismes acquièrent et utilisent l'information dans la prise de décision pour gérer 
leur vie - par exemple trouver de la nourriture, sélectionner des habitats, éviter des prédateurs […] - et 
sa signification pour les populations, les communautés, les paysages et les écosystèmes » (Schmidt et 
al., 2010a). 

L’écologie de l’information embrasse alors l’ensemble du processus : 1/ la réception de 
l’information, 2/ son traitement par l’individu, 3/ réactions réflexes/prises de décision et 4/ les 
conséquences de la prise de décision éclairée. 

Sans que cela n’ait été véritablement conceptualisé jusqu’ici au sein de la science, cette grille de 
lecture relie donc intuitivement l’écologie sensorielle et l’écologie du paysage (Figure I.F27). 

En effet, les premières étapes du processus informationnel constituent principalement les 
domaines de l'écologie sensorielle (réception/perception de l’information) et l’écologie du paysage 
pourrait se situer en fin de processus (conséquences de la prise de décision à l’échelle du paysage). 
En effet, l’écologie du paysage s’intéresse à la structuration spatiale et aux flux du vivant dans le 
paysage - qui ne sont autres que des conséquences de réactions et prises de décision. Or, ces 
réactions/décisions résultent de la perception sensorielle, objet d’étude de l’écologie sensorielle. 
Nous voyons donc que l’écologie sensorielle et l’écologie du paysage forment une 
continuité disciplinaire qui mérite d’être creusée. L'importance de développer ce type de regard 
croisé associant l'écologie du paysage et l'écologie sensorielle - pour comprendre comment les 
facteurs environnementaux naturels et anthropiques façonnent le flux d'informations - a été 
soulignée très récemment dans un Edito (Hrncir et al., 2023). 
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B. La sélection des habitats procède d’indices sensoriels 
 
Les individus sont sans cesse confrontés à des décisions à prendre et notamment choisir leurs 
habitats - tels que le lieu de reproduction, d’hibernation, de nourrissage (Owen et al., 2017). La 
sélection d’un habitat a des conséquences importantes pour un individu car des paramètres clefs 
comme sa condition physique, son succès reproducteur et sa survie en dépendent. En partie 1 nous 
avons vu que la surface d’un habitat était l’un des critères importants mais nous allons montrer ici 
que cette approche quantitative ne reflète qu’une facette de la réalité du vivant. En effet, les 
organismes tiennent compte d’indices sensoriels pour choisir leurs habitats au sein d’un paysage 
constitué de multiples possibilités plus ou moins favorables (Forsman & Kivelä, 2022). 

Comme présenté précédemment, les signaux sensoriels vont fournir à l’individu les informations 
qu’ils recherchent pour apprécier la disponibilité en nourriture, la présence de conspécifiques ou 
encore le risque potentiel de rencontrer un prédateur dans un habitat (Endler, 1992). Il n'est 
pratiquement jamais possible pour les individus d’anticiper parfaitement les conséquences de leur 
choix vers tel ou tel habitat mais ils peuvent diminuer leur degré d’incertitude grâce à ces indices 
sensoriels (Szymkowiak & Schmidt, 2022). 

Le niveau de ressources, le potentiel reproductif (alimentation, partenaire disponible, compétiteurs 
éventuels, etc.) ou encore la sécurité (quiétude sonore, absence de prédateur) sont des 
composantes essentielles d’un habitat, qui déterminent sa qualité, et cette qualité s’apprécie par le 
biais des sens (Stamps, 2001). Cette façon de voir les choses est nouvelle au regard des définitions 
communément données pour un habitat qui ne font pas référence à sa dimension sensorielle 
comme nous l’avons vu en partie 1. 
 
Pourtant, les caractéristiques visuelles, acoustiques et olfactives d’un habitat sont des indices 
importants pour sa sélection ou non par un individu et peuvent même modifier les communautés 
d’espèces. 

Par exemple, des moucherons piqueurs de grenouilles choisissent leur habitat en fonction de la 
signature acoustique du chorus de grenouilles (Aihara et al., 2016). A l’inverse, diffuser des chants 
d’oiseaux compétiteurs fait diminuer la richesse spécifique de l’avifaune sur un site (Fletcher Jr., 
2008).  Des études ont aussi montré que la présence d’un cours d’eau, engendrant un fond sonore 
permanent qui masque les stimuli sensoriels essentiels, peut constituer un critère négatif : cela 
modifie les assemblages des communautés d’amphibiens (Carvajal-Castro & Vargas-Salinas, 2016; 
Jiménez-Vargas et al., 2021) et dégrade l’habitat des écureuils (Le et al., 2019). 

Les indices odorants sont aussi utilisés par de nombreux taxons dans la sélection de l’habitat et 
l’évaluation de son avantage/risque. 

Chez des souris, les femelles préfèrent les odeurs des mâles vivant dans des habitats de meilleure 
qualité (Nunes et al., 2009). Des souris évitent aussi des zones de recherche de nourriture où des 
signaux sensoriels d’un prédateur sont disséminés (Powell & Banks, 2004). Une étude manipulatoire 
démontre que le guano de chauves-souris augmente la probabilité d’occurrence de leurs prédateurs 
(Threlfall et al., 2013). Une étude expérimentale sur des serpents révèle que des odeurs de proies 
sont un critère de sélection dans le choix des habitats (Theodoratus & Chiszar, 2000) 
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De nombreux insectes utilisent eux-aussi des "indices d'habitat" qui sont souvent des indices 
chimiques volatils libérés par la végétation sur une zone relativement étendue (B. Webster & Cardé, 
2017). Ces indices détectables à longue distance les renseignent sur le fait qu’un site est propice, 
notamment que des plantes hôtes spécifiques sont susceptibles de s’y trouver. Des études 
manipulatoires prouvent que des indices chimiques influencent les préférences d'habitat chez des 
hyménoptères et des fourmis (Djieto-Lordon & Dejean, 1999; Honda & Walker, 1996; Monge & 
Cortesero, 1996).  

Nous constatons donc que, là où les définitions classiques d’un habitat (cf. Partie 1) le considèrent 
comme un ensemble physique (topographie, végétation, structure), un habitat peut en réalité être 
vu comme un ensemble de stimuli sensoriels visuels, acoustiques et olfactifs lui conférant une 
certaine valeur. Ce portrait sensoriel est même la seule porte d’entrée par laquelle les individus 
peuvent apprécier la qualité d’un habitat (Figure I.F28). 
 

C. Les signaux sensoriels guident les déplacements 
 
En partie 1 nous avons présenté pourquoi les individus avaient besoin de se déplacer régulièrement 
dans un paysage : rechercher un partenaire, une ressource, un habitat, fuir un prédateur. Ces 
déplacements peuvent être quotidiens, pendulaires (migration) ou exceptionnels (dispersion 
natale).  
 
Au cours de ces déplacements, les individus tirent là encore les informations de leur environnement 
par leurs sens, ce qui va leur permettre d’atteindre un but, optimiser un trajet, anticiper et éviter les 
dangers (Dall et al., 2005; Lewis et al., 2021) (Figure I.F28). En particulier, la vue, l’ouïe et l’odorat 
(contrairement au goût ou au toucher) fonctionnent en l’absence de contact direct avec la source 
du stimulus (Fletcher Jr., 2006). Ils sont donc très utiles pour jouer le rôle de repère dans l’espace. 
Un stimulus sensoriel pourra ainsi servir de cible, à éviter ou à atteindre, à plus ou moins 
grande distance : pister une proie, anticiper l’arrivée d’un prédateur, localiser un partenaire 
potentiel, détecter un habitat favorable dans la matrice, etc. 
 
La navigation implique de percevoir et de répondre aux informations relatives à la structure spatio-
temporelle de l'environnement sensoriel biotique et abiotique, faisant intervenir le cas échéant la 
mémoire d’expériences antérieures (Nathan et al., 2008). 
 
Deux grandes stratégies de navigation ont été décrites en relation avec les indices sensoriels (Maria 
Menti et al 2022) : 

- la stratégie de navigation orientée vers un objectif : l’animal poursuit un but et navigue dans sa 
direction par la perception directe d'indices sensoriels émanant de cette cible. Ce type de navigation 
est notamment utilisé pour traquer une proie ou suivre un conspécifique. Il peut s’agir de signaux 
visuels, auditifs (Buchler & Childs, 1981) ou olfactifs (panaches d’odeurs) (Vickers, 2000). 

- l'intégration des trajectoires avec retour d'information : à partir d'un point de référence (par 
exemple le nid) l’animal enregistre la séquence de ses déplacements, les distances parcourues et les 
directions prises en s’appuyant sur des indices sensoriels, notamment visuels, olfactifs ou 
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magnétiques (Collett & Graham, 2004). Cette navigation est surtout utilisée pour des trajets où la 
cible est trop loin pour être directement perçue (ex : migration) ou carrément non identifiée 
(déplacements erratiques, en recherche d’opportunité) (Muheim et al., 2014). Son utilisation laisse 
penser que les animaux sont donc capables d’élaborer des "cartes mentales" sur des étendues plus 
ou moins vastes, en faisant intervenir leur mémoire (McNaughton et al., 2006). Celles-ci leur 
permettent ensuite d’élaborer des stratégies (prise de raccourcis, chemins à privilégier dans tel ou 
tel contexte, etc.) (Åkesson et al., 2014). Il a été suggéré que les animaux, notamment les oiseaux, 
peuvent ensuite moduler ces cartes mentales avec des paramètres contextuels comme les 
conditions météorologiques (par exemple le vent modifie les signaux sensoriels olfactifs).  
 

 
Figure I.F28 : La sélection des habitats et la navigation sont guidées par la perception sensorielle 
Crédit : Romain Sordello 
 
Les preuves que les animaux sollicitent leurs sens pour guider leur navigation sont multiples. 

Le recours à l’olfaction est établi pour plusieurs taxons  (Reddy et al., 2022) : des mammifères 
(Catania, 2013; Liu et al., 2020; Orlando et al., 2020), des oiseaux  (Gagliardo, 2013; Papi, 1990; H. G. 
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Wallraff, 2004), des amphibiens (Miller & Kiepenheuer, 1976), des arthropodes (Steele et al., 2023). 
Chez les insectes le phénomène est particulièrement documenté (Murlis et al., 1992). Par exemple, 
des fourmis savent retrouver leur chemin uniquement par l’odorat (Buehlmann et al., 2015) ; des 
abeilles s’orientent aux odeurs des fleurs (Chaffiol et al., 2005) et évitent des fleurs occupées par des 
fourmis prédatrices grâce à l’olfaction (Sidhu & Wilson Rankin, 2016). La faune du sol - collemboles, 
vers de terre - est également attirée par l’odeur des champignons et microorganismes (Bengtsson, 
1988; Zirbes et al., 2011). 

La perception visuelle est un facteur majeur pour l’orientation des déplacements (Gibson, 1958), 
bien documentée chez les insectes (Freas & Spetch, 2023). De jour, le soleil représente un repère 
essentiel pour les animaux (Foà et al., 2009; Heinze & Reppert, 2011; Muheim et al., 2006). Des 
éléments ponctuels servent aussi d’indices visuels (Bahlai et al., 2008; McLeman et al., 2002; Pratt et 
al., 2001), par exemple la couleur des fleurs (Kheradmand & Nieh, 2019) ou la structure d’un arbre 
(Slagsvold & Wiebe, 2021). A plus vaste échelle, les éléments paysagers nourrissent la perception 
visuelle lors de la navigation (H. Wallraff, 2005). Le niveau de luminosité est en soi une information 
visuelle pour les déplacements de certaines espèces (Newman et al., 2023). De nuit, la vue reste un 
sens mobilisé par de nombreux animaux dotés d’une vision scotopique (Penteriani & Delgado, 2017; 
Warrant, 2004). Ils utilisent alors les repères lumineux naturels du ciel étoilé (Foster et al., 2018), via 
la configuration des étoiles (Mauck et al., 2008), la rotation du ciel nocturne autour du pôle céleste 
(Wiltschko et al., 2010), la Voie lactée (Dacke et al., 2013) ou la Lune (Cresci et al., 2019). 

Les espèces équipées d’un sonar, comme les chauves-souris, naviguent en analysant l’écho de leurs 
propres sons - généralement des ultrasons - et souvent en complément de la vue (Danilovich & 
Yovel, 2019; Geva-Sagiv et al., 2015). Les oiseaux marins utiliseraient les infrasons dans leur 
navigation (Patrick et al., 2021). 
 
Au final, les stimuli sensoriels peuvent générer deux comportements opposés, d’attraction ou 
d’aversion. Ce déplacement orienté, appelé tactisme (qualifié de positif ou négatif), est connu avec 
la lumière (phototactisme), le son (phonotactisme) et les odeurs (chimiotactisme) (Tableau I.T3). 
Par exemple, des preuves de phonotactisme existent chez les amphibiens (Bartlett-Healy et al., 
2008; Bee, 2007; Diego-Rasilla & Luengo, 2004) et les arthropodes (Gribakin et al., 1990), notamment 
les orthoptères (Ando et al., 2021; Nolen & Hoy, 1986).  
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Tableau I.T3 : Exemple de tactisme pour les trois stimuli considérés dans cette thèse 

Tactisme 

Positif Négatif 

  

Phototactisme 

Orientation avec le soleil ou le ciel 
nocturne 

 
Attraction mâle-femelle chez les 

espèces bioluminescentes 

Effet lucifuge de la pleine Lune sur 
certains taxons 

 
Signaux lumineux aposématiques13 

contre des prédateurs 

Phonotactisme 

 
Repérage acoustique de 

partenaires potentiels ou de proies 
 

Avertissements sonores contre des 
intrus (marquage de territoire) 

 
Evitement de prédateurs ou de zones 

hostiles par repérage acoustique 

Chimiotactisme 
Attraction vers des ressources ou 

des conspécifiques 
Signaux olfactifs aversifs (prédateurs, 

zones hostiles) 

 
D. La perception sensorielle influence les réseaux écologiques 

 
De manière logique, il découle de tout ce qui précède que la perception sensorielle détermine la 
dynamique spatio-temporelle des réseaux écologiques : Quels habitats feront effectivement partie 
de ce réseau ou seront délaissés ? Quels corridors seront effectivement empruntés et non pas juste 
empruntables ? Le choix d’utiliser tels ou tels éléments paysagers pour la vie ou les déplacements - 
fonctions de base des réseaux écologiques - s’apprécie à l’échelle d’un individu par le biais de ses 
sens, seul vecteur par lequel il est capable de décrypter son environnement, tout ceci fluctuant aussi 
dans le temps. 
 
La Figure I.F29 schématise cette proposition. Ce paysage comprend des stimuli aversifs 
(compétiteurs, prédateurs) et attractifs (ressources, partenaires disponibles). Au sein d’un paysage, 
nous suivons un animal représenté par le point noir à la recherche d’un habitat favorable. L’habitat 
(A) dans lequel se situe l’individu est suffisamment grand avec des ressources propices mais 
l’individu ne trouve pas de partenaire disponible, il quitte cet habitat. L’habitat (B) lui envoie 
immédiatement des stimuli aversifs par la présence de prédateurs, ce patch d’habitat - pourtant 
grand avec des ressources attractives - est donc ignoré. L’habitat (C) est intéressant mais de 
nombreux compétiteurs l’occupent déjà, il est transité mais ne sera pas sélectionné. De même 
l’habitat (D) est grand mais ne comprend finalement que peu de ressources utilisables. L’habitat (E) 
est trop petit. L’habitat (F) aurait été suffisamment grand, il dispose de ressources et de partenaires 
potentiels mais il est déconnecté du réseau donc l’individu ne peut pas l’atteindre. L’habitat (G) est 
finalement le seul habitat favorable que l’individu pourra sélectionner, répondant à toutes ses 

 
13 Mécanisme de protection d’un animal, basé sur des signaux avertisseurs, prévenant d'éventuels prédateurs qu’il n’est 
pas comestible. 
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contraintes. Cette situation est vraie à un temps "t" dans la mesure où les compétiteurs, prédateurs 
et partenaires potentiels se déplacent eux-mêmes dans le paysage et que les ressources varient 
également dans le temps. Nous voyons en tous cas qu’une lecture classique de ce paysage, qui se 
limiterait à regarder la composition et la configuration des éléments physiques - surface des 
habitats et connexions éventuelles entre eux - serait insuffisante. La dimension sensorielle nous 
apporte des informations supplémentaires sur la manière dont ce réseau écologique fonctionne en 
réalité : signature olfactive des végétations, présence de compétiteurs ou de prédateurs, absence 
de ressource alimentaire détectée en dépit d’une surface d’habitat favorable, etc. La dimension 
sensorielle s’additionne au paysage physique puisque notre exemple montre que les critères de 
surfaces et de connectivité restent indispensables. 
 

 
Figure I.F29 : Paysage "classique" et paysage sensoriel 
Crédit : Romain Sordello 
 
Cette approche semble relativement nouvelle à la fois pour la science et pour la sphère 
opérationnelle. Une étude illustre néanmoins ce propos. Des chercheurs ont manipulé des indices 
olfactifs de prédateurs et ont regardé l’utilisation du paysage par des petits mammifères 
(Brinkerhoff et al., 2005). Ils ont révélé que la recherche de nourriture des micromammifères était 
inhibée dans les habitats où les signaux olfactifs répulsifs avaient été disséminés et qu’elle avait 
augmenté dans les habitats adjacents connectés. Ce type d’étude démontre - a priori pour la 
première fois - que la perception sensorielle a des répercussions à l’échelle du paysage - et donc sur 
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le fonctionnement d’un réseau écologique - en amenant des individus à changer d’habitats, ceci 
étant possible par l’utilisation de corridors, en fonction des stimuli sensoriels reçus. 
Nous comprenons donc que l’organisation spatiale des populations à l’échelle d’un paysage découle 
de la perception sensorielle des organismes. Il parait alors logique que le paysage de l’écologue 
intègre cette dimension. 
 

II. Les stimuli lumineux, sonores et olfactifs forment 
des paysages sensoriels 

 
A. Du paysage physique au paysage sensoriel 

 
L’exemple précédent illustré par la Figure I.F29 fait ressortir qu’un paysage est constitué d’une 
multitude de signaux sensoriels. Ces stimuli sensoriels se côtoient, se cumulent, s’amplifient, se 
masquent dans le paysage. Par conséquent, non seulement les signaux sensoriels affectent la 
structuration spatiale du vivant à l’échelle du paysage mais ils sont aussi constitutifs du paysage : ils 
donnent naissance à un paysage sensoriel.  
 
Le paysage sensoriel peut être défini comme « la distribution spatiale et temporelle de tous les stimuli 
émis dans l'environnement d'un organisme » (traduit de l’anglais : « We define a sensory landscape as 
the spatial and temporal distribution of all of the stimuli within an organism’s environment. ») (Jurcak 
& Moore, 2014). La structure spatiale et temporelle des informations contenues dans le paysage 
sensoriel est déterminée par l'interaction des différents stimuli entre eux et avec les propriétés 
physiques et chimiques de l'environnement (air, eau, topographie, végétation, etc.) (Fairhurst et al., 
2013; Moore & Crimaldi, 2004). Un animal lit, entend et sent son paysage par l’intermédiaire de ses 
sens. Dans le même temps, par un jeu d’action/réaction il contribue lui-même au paysage sensoriel 
des autres - par son apparence visuelle, ses manifestations vocales, ses émissions d’odeurs - ce qui 
souligne tout le caractère dynamique du paysage sensoriel. 
 
A l’échelle de chaque individu son paysage sensoriel traduit la manière avec laquelle il perçoit le 
monde qui l’entoure, selon ses capacités sensorielles. Bien que partageant un même espace 
géographique aux caractéristiques physiques identiques, des organismes d’un même écosystème 
vivent donc des réalités extrêmement différentes. C’est ainsi que le biologiste allemand Jakob von 
Uexküll parle de "monde propre" (en allemand Umwelt) pour définir cette idée que chaque être 
vivant possède son propre monde sensoriel. 
 
Cette dimension sensorielle n’est pas présente dans la manière d’aborder le paysage en écologie du 
paysage jusqu’à maintenant. Toutefois, la définition du paysage pour l’écologue posée en partie 1 - 
décrite comme un cadre d’étude au sein duquel les flux sont examinés - n’est pas incompatible avec 
cette nouvelle perspective. La perception sensorielle devient simplement une couche 
supplémentaire à prendre en compte pour expliquer la structuration des populations et les flux au 
sein du paysage. L’étude des flux sensoriels au sein du paysage peut aussi devenir un nouvel objet 
d’intérêt pour l’écologue du paysage, en complément des flux de gènes et d’individus. Comme le 
paysage physique, le paysage sensoriel peut s’analyser par sa composition (nature des stimuli et 
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leurs caractéristiques : intensité, durée, fréquence, direction, etc.) et son organisation (distribution 
spatio-temporelle des stimuli, hétérogénéité). 
 

B. La richesse des paysages sensoriels 
 
Comme nous l’avons décrit, un paysage sensoriel est composé de stimuli de natures différentes 
(lumière, sons, odeurs et autres), biotiques et abiotiques, attractifs et aversifs. A chaque instant tout 
animal se retrouve ainsi baigné dans un environnement sensoriel complexe. Dans ce "brouhaha" 
sensoriel, un organisme doit faire le tri, discerner les stimuli pertinents des stimuli parasites et 
hiérarchiser les informations perçues (Koops, 1998). Il lui revient ensuite de mettre en balance 
toutes les informations d’intérêt pour prendre les décisions adéquates. Par exemple, la détection 
d’un partenaire à proximité sera nuancée par la perception d’un prédateur proche, aboutissant peut-
être au final à rester plutôt qu’à se déplacer ou bien à privilégier la fuite plutôt que l’attaque ou 
encore à emprunter un chemin plutôt qu’un autre. 
 
Finnerty et al. (2022) ont proposé une grille à "4 F" : Fear (Risque de prédation) - Fight (Territorialité) 
- Fornicate (Reproduction) - Food (Alimentation). Le paysage sensoriel d’un individu est ainsi 
composé de stimuli associés à ces 4 F et l’individu doit les comparer avant de prendre une décision 
adaptée, par exemple se déplacer ou non (Finnerty et al., 2022). Des travaux se sont 
particulièrement intéressés aux stimuli aversifs au sein d’un paysage, en particulier ceux impliqués 
dans la relation proies-prédateurs. Certains auteurs ont introduit la notion de "paysage de la peur" 
qui traduit la perception du risque par un individu, généralement une proie, à l’échelle de son 
paysage (Doherty & Ruehle, 2020; Gaynor et al., 2019). 
 
Les liens entre le paysage physique et le paysage sensoriel restent à explorer. Les travaux de 
Schmidt et al. (2022) tendent cependant à montrer que l'hétérogénéité des paysages est corrélée à 
des paysages sensoriels plus riches, ce qui parait assez intuitif : plus un paysage est varié plus il 
aboutit à davantage d’informations sensorielles (Schmidt et al., 2022). Cette richesse sensorielle 
permet aux individus de faire les bons choix, notamment de sélectionner les bons habitats alors 
qu’un paysage homogène sera pauvre en information sensorielle et pourrait au final être plus 
difficile à décrypter (Schmidt et al., 2010b; Schmidt & Massol, 2019).  
 

C. Paysages nocturnes, sonores, olfactifs : les oubliés du paysage ? 
 
Jusqu’à présent le paysage a été essentiellement considéré en écologie, implicitement, comme un 
paysage diurne et perçu visuellement. Cette manière d’appréhender le paysage reste très partielle 
par rapport à la diversité des paysages sensoriels (Figure I.F30). 
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Figure I.F30 : Diversité des paysages sensoriels 
Crédit : Romain Sordello 
 
L’alternance jour/nuit génère des paysages aux niveaux de luminosité très contrastés, distinguant 
des paysages diurnes et des paysages nocturnes. Pour se représenter l’ordre de grandeur, la 
luminance de la Lune est environ 6 millions de fois plus faible que celle du Soleil. Cette photopériode 
a structuré l’évolution du vivant, la formation des systèmes sensoriels et la répartition des niches 
écologiques temporelles avec, chez certains taxons, une dissymétrie au profit de l’activité nocturne 
(Wong & Didham, 2024). 
 
Par ailleurs, les sons naturels émis à la fois par les sources biotiques (toutes les productions sonores 
des êtres vivants : chants, cris, rugissements, etc. formant la biophonie) et abiotiques (tonnerre, 
vent, pluie, torrents etc. formant la géophonie) créent les paysages sonores. Les paysages sonores 
connaissent une dynamique temporelle parfois marquée, sur la journée ou sur les saisons (par 
exemple l’activité vocale des oiseaux s’intensifie en début et en fin de journée au printemps donnant 
naissance à un chorus). 
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Enfin, les odeurs naturelles produites par les microorganismes du sol et la végétation créent les 
paysages odorants possédant leur propre signature olfactive. Ces odeurs ont donc une vraie 
répercussion sur la composition des écosystèmes en influant sur les cortèges d’animaux dépendants 
des plantes (herbivores, granivores, nectarivores, parasites, phytophages), influant à leur tour sur 
les cortèges de carnivores. 
 
Trois fiches présentées en annexe décrivent plus en détails les caractéristiques de ces paysages 
diurnes/nocturnes (Annexe I.A6), sonores (Annexe I.A7) et olfactifs (Annexe I.A8). 
 
Au terme de cette troisième partie de l’introduction, nous comprenons que la perception sensorielle et 
le paysage sont deux sujets intrinsèquement liés. Nous commençons donc à esquisser notre problème. 
La perception sensorielle devrait être prise en compte par l’écologie du paysage, au sein des réseaux 
écologiques et dans les politiques de trames associées. Or, comme nous l’avons vu en première partie 
cela n’est pas le cas. Ce manque prend encore plus d’ampleur en le resituant dans le contexte actuel où 
des activités anthropiques viennent interférer avec cette perception sensorielle par le biais de 
pollutions, ce que nous allons voir dans la quatrième partie. 
 
 



Introduction générale 

Romain Sordello. Thèse de doctorat. Juin 2024. Page 78/154 

Résumé Partie 3 
 
Les disciplines de l’écologie du paysage et de l’écologie sensorielle ne semblent pas avoir été 
explicitement croisées jusqu’à présent alors que des liens évidents apparaissent entre elles. 
 
D’une part, la perception sensorielle a des répercussions à l’échelle du paysage. En effet, la 
sélection des habitats par les individus procède des signaux sensoriels qu’ils reçoivent - 
attractifs et aversifs - et qui les renseignent sur l’habitabilité de tel ou tel patch (présence d’un 
prédateur, de ressources, d’un partenaire potentiel, de concurrents, etc.). Les déplacements 
sont également guidés par les informations sensorielles que les individus reçoivent (repères 
visuels, panaches d’odeurs, stimuli acoustiques). Le fonctionnement des réseaux écologiques 
dépend donc directement de la dimension sensorielle. 
 
D’autre part, les stimuli sensoriels ne sont pas isolés les uns des autres, ils se côtoient et 
composent ainsi des paysages sensoriels au sein desquels ils peuvent s’amplifier ou se masquer. 
Les individus sont donc baignés en permanence dans un environnement sensoriel complexe 
avec la nécessité de trier et hiérarchiser les signaux perçus pour prendre les bonnes décisions. 
Le paysage sensoriel, composé de stimuli biotiques et abiotiques, peut s’analyser, à l’instar du 
paysage physique, par sa composition et sa structuration spatio-temporelle. 
 
Ainsi se forment des paysages sensoriels naturels. De manière naturelle la luminosité ambiante 
varie sous l'effet de la rotation de la Terre, selon un cycle circadien, générant des paysages 
diurnes et des paysages nocturnes dont le niveau de luminosité est très contrasté. Les sons 
naturels, abiotiques (géophonie) et biotiques (biophonie), composent des paysages sonores. Le 
sol et les associations végétales émettent des odeurs conférant une signature olfactive aux 
paysages, paysages dans lesquels les animaux laissent à leur tour leurs empreintes odorantes. 
La notion de paysage, implicitement basée à l’origine sur la vision diurne, s'élargit alors peu à 
peu pour tenir compte de cette sensorialité multiple, faisant émerger des paysages nocturnes, 
des paysages sonores et des paysages odorants. 
 
Dans cette troisième partie, nous commençons donc à observer un problème. L’écologue du 
paysage devrait tenir compte de la dimension sensorielle du vivant pour appréhender le 
fonctionnement de la biodiversité dans les paysages. Cette connaissance devrait irriguer les 
politiques publiques de trames écologiques. Au final, il ressort comme un manque, d’autant plus 
fort que des activités humaines interfèrent avec les sens en émettant des pollutions de nature 
sensorielle. 
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PARTIE 4 : DES PRESSIONS ANTHROPIQUES 
SENSORIELLES : LES POLLUTIONS LUMINEUSE, 
SONORE ET OLFACTIVE 
 
 

 
 
 

ous avons décrit jusqu’ici comment les animaux interagissent naturellement par le biais des 
sens et en quoi cette perception sensorielle a des répercussions sur la structuration du 
vivant à l’échelle du paysage. Nous avons vu aussi qu’une multitude de signaux sensoriels 

formaient des paysages nouveaux, faits de stimuli naturels lumineux, acoustiques et olfactifs. 

Nous allons montrer désormais que les humains, au-delà de leurs capacités naturelles, contribuent 
à ces paysages sensoriels par leurs activités. Celles-ci génèrent en effet des ondes ou des substances 
et ces émissions d’origines anthropiques sont susceptibles de constituer des stimuli sensoriels pour 
le vivant. Dans cette thèse, nous analyserons trois stimuli artificiels, en lien avec les sens décrits 
précédemment : la lumière artificielle nocturne, les sons et les odeurs anthropiques. 
 
 

N 
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I. La lumière artificielle nocturne  
 

A. L’Homme : animal diurne qui vit aussi la nuit 
 
En tant qu’animal biologiquement diurne, l’être humain ne possède pas d’adaptation particulière à 
l’obscurité. La nuit est pour lui un temps de repos biologique et physiologique indispensable. Dans 
le même temps, la nuit a toujours représenté un moment particulier pour les humains, à la fois 
attirant - support de créativité et d’inspiration - et repoussant - source de peurs et d’insécurité. A 
travers cette relation complexe, les êtres humains ont depuis longtemps tenté de maitriser voire de 
coloniser la nuit pour y prolonger leurs activités diurnes par la production de lumière artificielle. 
Historiquement, la domestication du feu, il y a environ 400 000 ans, fut une première étape majeure 
permettant de repousser les limites du jour (De Lumley, 2006). Pendant des millénaires, le feu 
restera la seule manière pour les humains d’éclairer volontairement la nuit (foyers aménagés, 
torches, réverbères à l'huile puis au gaz, etc.) (Reculin, 2017). Ce n’est qu’au début du XIXème siècle 
qu’apparaitront les premières ampoules électriques à incandescence des temps modernes. Depuis 
les années 2010 les LED (Light-Emitting Diode) ont à leur tour fait leur apparition en éclairage 
extérieur, révolutionnant à nouveau notre manière d’éclairer la nuit. 

En France, l’éclairage public n’a réellement fait son entrée qu’à la fin du XVIIème siècle, imposé par 
la monarchie dans les principales villes du royaume (Reculin, 2017). Introduit initialement pour des 
motifs sécuritaires, l’éclairage artificiel remplit aujourd’hui de multiples fonctions. Il peut servir en 
effet à assurer la sécurité et le confort des personnes ou des biens (voirie, stationnement, chantier, 
entrepôts, etc.), il contribue à façonner l’esthétique nocturne par la mise en valeur des bâtiments et 
des jardins, il est aussi considéré comme un levier économique (vitrines, publicités, enseignes). Au 
final, toute activité humaine la nuit est généralement associée à une production de lumière 
artificielle (déplacement, sport, chantier, évènementiel, serre agricole, etc.). 

De nos jours, cette lumière artificielle nocturne est répandue sur tous les continents, faisant 
ressortir une corrélation étroite avec la densité humaine et le taux d’urbanisation (Cox et al., 2020), 
même si cette relation varie selon les continents (Cox et al., 2022). Alors que, comme nous l’avons 
présenté précédemment, l’éclairement d’une nuit naturelle sous nos latitudes se cantonne à moins 
d’1 lux, les rues d’une ville ou un parking en France peuvent être éclairés jusqu’à 100 lux et même 
plus. La lumière émise par l’ensemble des points lumineux s’additionne et modifie les paysages 
nocturnes à grande échelle. Sur la base de leur atlas mondial, Falchi et al. (2016) estiment qu’un 
tiers de l’humanité ne peut plus observer la Voie lactée, notre galaxie (Falchi et al., 2016) (Figure 
I.F31). En Europe, l’obscurité aurait régressé de 15 % environ entre 1992 et 2010, y compris dans les 
aires protégées (Gaston et al., 2015). Ces espaces censés être préservés des pressions anthropiques 
sont en effet exposés aux perturbations lumineuses qui agissent à distance (rappelons que la 
lumière est une onde et se propage donc dans l’environnement) indépendamment des limites 
administratives (Guetté et al., 2018; W. Jiang et al., 2018). Aujourd’hui encore, les émissions de 
lumière artificielle nocturne continuent d’augmenter à l’échelle mondiale, d’environ 2 % par en 
quantité et en surface selon une estimation de 2017 (Kyba et al., 2017). Le déploiement des LED 
accentue encore cet étalement lumineux, par effet rebond ou par amplification du phénomène de 
diffusion de la lumière bleue (Gaston & Sánchez De Miguel, 2022). 
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En France, l’OFB a produit un indicateur à partir des données satellites de la NASA (ONB, 2021b) 
(Figure I.F32). Celui-ci évalue à 85 % la proportion du territoire métropolitain polluée voire très 
fortement polluée et seules quelques poches d’obscurité relictuelles persistent (ex : Bretagne, 
Massif central, Morvan). En outre, ce constat alarmant reste une sous-estimation de la réalité car ce 
chiffre mesure essentiellement la lumière renvoyée vers le ciel - formant les halo lumineux - en cœur 
de nuit par temps clair. Pourtant, la diffusion de la lumière dans l’atmosphère, à l’origine du 
masquage des étoiles, n’est qu’un des différents phénomènes liés à cette lumière artificielle 
nocturne - phénomènes qui englobent aussi la visibilité directe des sources, la projection de lumière 
au sol ou dans les masses d’eau, la polarisation de la lumière par réflexion sur l’eau, etc. (Sordello, 
2017b) (Figure I.F33). 
 

 
Figure I.F32 : Indicateur de luminance zénithale en cœur de nuit par temps clair en France 
métropolitaine 
Crédit : ONB, 2021 
 
Dès les années 1980 les astronomes ont fait de ce sujet leur cheval de bataille, suivis par d’autres et 
notamment les écologues. Aujourd’hui, la nécessaire transition énergétique remet également en 
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question les pratiques d’éclairage (Gouvernement français, 2022). L’éclairage nocturne se retrouve 
ainsi au cœur d’enjeux pluriels à la fois économiques (consommations d’énergie), écologiques 
(biodiversité), sanitaires et patrimoniaux (ciel étoilé, paysages nocturnes), invitant à une sobriété 
énergétique autant que lumineuse (Houel, 2020). Cette thématique est désormais abordée dans 
différentes sphères de la société comme en témoigne son évocation de plus en plus fréquente par 
les médias. 
 

B. La lumière artificielle nocturne perturbe la biodiversité 
 
Les premières connaissances de dégâts causés par la lumière artificielle nocturne sur la faune et la 
flore sont très anciennes. Certains phénomènes étaient déjà documentés par des naturalistes il y a 
un siècle. Par exemple, dès la fin du XIXème siècle des épisodes de mortalités massives d’oiseaux 
étaient observés au pied de tours de télécommunication ou des phares maritimes par 
désorientation des volatiles puis collisions ou épuisements (J. A. Allen, 1880; Squires & Hanson, 
1918). En 1936, on constatait déjà que les arbres perdaient leurs feuilles plus tard en ville lorsqu’ils 
étaient éclairés (Matzke, 1936). Ces écrits ne relèvent pas d’études de recherche mais constituaient 
déjà des alertes. 

Depuis les années 1980 la recherche en biologie et en écologie s’est progressivement penchée sur 
cette problématique générant bientôt une production de publications à un rythme quasi 
exponentiel (Davies & Smyth, 2018). Aujourd’hui, on recense plusieurs milliers d’articles 
scientifiques sur le sujet (Rodrigo-Comino et al., 2021). Une multitude d’impacts sont connus sur la 
faune et la flore (Figure I.F34). La lumière artificielle nocturne agit à différents niveaux de la 
biodiversité - gènes, individus, populations, écosystèmes - et sur différents traits d'histoire de vie 
(croissance, survie, fécondité, mobilité) (Sanders et al., 2021). Par exemple, elle provoque une 
dérégulation des gènes du crapaud commun (Bufo bufo) (Touzot et al., 2021) autant qu'elle altère sa 
reproduction (comportement de reproduction, fertilisation) (Touzot et al., 2020). Elle diminue la 
production de mélatonine chez de nombreux organismes et donc la capacité à synchroniser les 
processus métaboliques diurnes et nocturnes (Grubisic et al., 2019). Elle déséquilibre les relations 
interspécifiques (Maggi et al., 2020), comme les interactions prédateurs-proies (D. G. E. Gomes, 
2020) ou la compétition entre espèces indigènes et exotiques (Speißer et al., 2021). Elle perturbe 
également les rythmes biologiques des espèces végétales (Lian et al., 2021) et animales (Bumgarner 
& Nelson, 2021). Elle diminue la richesse des espèces (Mena et al., 2021), modifie les communautés 
(Van Grunsven et al., 2020) et génère des effets en cascade au sein des écosystèmes (Fleming & 
Bateman, 2018). Elle est susceptible de dégrader voire de fragmenter les habitats, ce que nous 
aborderons dans la partie 5 de cette introduction. Enfin, les fonctions et services écosystémiques 
peuvent être dégradés ou entravés, comme la consommation de litière dans les écosystèmes 
aquatiques (Czarnecka et al., 2021), la pollinisation nocturne et diurne (Giavi et al., 2021; Knop et al., 
2017) ou la minéralisation du carbone (Hölker et al., 2015). 
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La lumière artificielle peut agir par plusieurs facteurs : la quantité émise par la source, la 
composition (spectre) ou encore la durée. La faune et la flore réagissent à des quantités de lumière 
extrêmement faibles (Gaston et al., 2013), ce qui est cohérent avec l’influence déjà provoquée par le 
cycle lunaire (voir quelques exemples en Tableau I.T5). Concernant la composition, il semblerait que 
les couleurs jaune/orange soient les moins impactantes en l’état des connaissances (Sordello, 
2017e).  
 
Tableau I.T5 : Exemples de seuils de sensibilité pour différents taxons et phénomènes biologiques 

Phénomène biologique Seuil de 
sensibilité (lux) 

Référence 

Hypertrophie cardiaque chez les oiseaux 1.5 (Alaasam et al., 2021) 
Modification du comportement de nage des poissons 0.5 (Latchem et al., 2021) 
Croissance accélérée chez les plantes 0.3 (Crump et al., 2021) 
Digestion réduite chez les oisillons 0.3 (Sepp et al., 2021) 
Locomotion plus faible des crapauds 0.04 (Secondi et al., 2021) 
Levée de la diapause des insectes (diptères) 0.01 (Mukai et al., 2021) 

 

II. Les sons anthropiques 
 

A. De l’homme qui parle à l’homme bruyant 
 
L’homme participe lui-même à la biophonie en produisant ses propres sons (parole, cri, chant, 
applaudissement, marche, etc.). Néanmoins, c’est incontestablement sa capacité à imaginer et 
créer des outils qui a généré une bifurcation sonore dans l’histoire des humains. La construction 
d’instruments de musique, dont les plus vieux datent d'au moins 35 000 ans (Schafer et al., 2010), 
fut une première étape, mais ce qui a changé totalement la donne est probablement l’invention du 
moteur à combustion à la fin du XIXème siècle. L’apparition des machines - voitures, trains, bateaux, 
usines, tracteurs, etc. - grâce à la maitrise des énergies fossiles et de l’électricité a de facto constitué 
un point de bascule dans la dimension sonore des sociétés humaines. On qualifie d’anthropophonie 
ou de technophonie cette composante acoustique d’origine anthropique dans l’environnement, en 
comparaison à la géophonie et à la biophonie abordées plus haut. 
 
Aujourd’hui, la plupart de nos activités produisent des sons (Farooqi et al., 2022). Comme liste non 
exhaustive, on peut citer : le secteur des transports - qu’il s’agisse de transports routiers, maritimes 
ou aériens -, les activités industrielles (forage, minage, éoliennes, etc.) et agricoles, les activités 
militaires (aériennes, terrestres, maritimes) ou encore les activités récréatives (concerts, 
fréquentation des milieux naturels, whale watching, etc.) (Hemmat et al., 2023). 
 
Dans certains cas cette émission sonore demeure la finalité même de l’activité et elle est donc 
recherchée (ex : concert). Toutefois, la plupart du temps ces sons sont des effets collatéraux qui ne 
servent pas à l’activité et qui sont indésirables pour l’être humain lui-même (ex : bruit d’un moteur, 
bruit d’une éolienne, bruit d’un chantier). Comme pour la lumière artificielle, les niveaux sonores 
sont généralement corrélés à l’urbanisation ; par conséquent en ville il émane un cocktail de bruits 
produits par différentes activités. Les bruits anthropiques peuvent être continus ou intermittents. 
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Ils occupent aussi toute la gamme de fréquence, des ultrasons aux infrasons. Les niveaux émis vont 
de quelques décibels à plus de 100 dB (Figure I.F35). 
 

 
Figure I.F35 : Quelques repères de niveaux sonores d’activités humaines. Les valeurs restent 

purement indicatives car la distance à laquelle elles ont été mesurées n’est pas toujours connue, 
de même que la métrique utilisée (Leq, Lmax, Lpeak, etc.). 

Crédit : Romain Sordello 
Sources : BruitParif14, Programme des Nations Unies pour l’environnement, 2022 

 
14 https://www.bruitparif.fr/l-echelle-des-decibels/ 

https://www.bruitparif.fr/l-echelle-des-decibels/
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A l’échelle d’un paysage, les sons anthropiques s’additionnent et génèrent ainsi des paysages 
sonores altérés. D’après Bernie Krause, sur 15 000 paysages sonores naturels qu’il a enregistrés en 
un demi-siècle (depuis 1960), la moitié n’existerait plus aujourd’hui. 
 
Comme nous l’avons vu, le son est une onde mécanique. Les sons anthropiques se propagent donc 
dans l’environnement et s’ils ne rencontrent pas d’obstacles (ex : topographie, végétation), ils 
peuvent atteindre des espaces sans activité et même des espaces dits "protégés". Par exemple, aux 
Etats-Unis, une modélisation estime que les bruits anthropiques ont doublé le niveau sonore dans 
63 % des aires protégées par rapport au paysage sonore naturel, et même augmenté d’un facteur 
10 ou plus dans 21 % d'entre elles (Buxton et al., 2017). 
 
Il ne semble pas exister d’atlas, ni mondial ni français, des niveaux de bruit. En revanche, un 
programme de sciences participatives a été lancé en 2016 (Noise-Planet) pour effectuer un suivi du 
bruit ambiant à l’aide d’une application smartphone (Noise capture) (Bocher et al., 2016). Une carte 
en accès libre est alimentée en temps réel avec les données récoltées.  
 
Quelques chiffres permettent de constater l’étendue de cette pression sonore. La Commission 
européenne estimait en 2020 que le nombre total d’européens exposés à des niveaux de bruit de 
55 dB ou plus, de jour comme de nuit, était de (European Environment Agency., 2020a) : 

- 113 millions (sur 447 millions d'européens en 2020, soit un quart) pour le bruit de la circulation 
routière. 

- 22 millions (5 % de la population totale) pour le bruit des voies ferrées. 

- 4 millions (< 1 % de la population totale) pour le bruit des avions. 

- moins d'un million (< 1 % de la population totale) pour le bruit causé par le trafic aérien et par les 
industries. 

En France, la proportion de la population exposée à des niveaux de bruit exprimés en Lden
15 

dépassant 55 dB(A) est d’environ 40 % (ANSES, 2013). 
 

B. Les bruits anthropiques perturbent la biodiversité 
 
Les émissions sonores anthropiques ont des impacts variés sur tout le vivant (Figure I.F36). Sur les 
humains ils peuvent engendrer une perte d’audition, parfois immédiate par perforation du tympan, 
mais aussi des impacts biologiques ou comportementaux (Muzet, 2007; Raja et al., 2019; Stansfeld 
& Matheson, 2003; Waye & Van Kempen, 2021). Concernant la faune sauvage et les écosystèmes, il 
existe de nombreuses études montrant que les sons anthropiques peuvent avoir un impact négatif. 
Les vertébrés sont tous affectés - les oiseaux (Lazerte et al., 2016), les amphibiens (Cunnington & 
Fahrig, 2010), les reptiles (Mancera, Murray, et al., 2017), les poissons (Amoser et al., 2004), les 
mammifères (Shannon, Crooks, et al., 2016) - de même que les insectes (Davis et al., 2018), 

 
15 L’indicateur Lden (pour Level day-evening-night) représente le niveau de bruit moyen pondéré au cours de la journée 
en donnant un poids plus fort au bruit produit en soirée (18-22h) (+ 5 dBA) et durant la nuit (22h-6h) (+10 dBA) pour 
tenir compte de la sensibilité accrue des individus aux nuisances sonores durant ces deux périodes. Source : 
https://www.bruitparif.fr/les-indicateurs-de-bruit/ 

https://www.bruitparif.fr/les-indicateurs-de-bruit/
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mollusques (Charifi et al., 2018), crustacés (Filiciotto et al., 2014). La flore est également perturbée 
(Kafash et al., 2022). Le problème touche ainsi tous les milieux, terrestres (Duarte et al., 2019), 
aquatiques (Jacobsen et al., 2014), marins (Gomez et al., 2016) et côtiers (Hastie et al., 2018). 
 
Un phénomène très étudié concerne l’impact des sons anthropiques sur la communication 
acoustique des animaux. Comme nous l’avons vu, les animaux échangent des stimuli sonores entre 
eux, à l’aide de chants ou de cris, entre conspécifiques (partenaires, parents/descendants, ...) ou 
entre individus d’espèces différentes, par exemple dans la relation proies/prédateurs. Les sons 
anthropiques peuvent alors exercer un effet de masquage en rendant inaudibles ces sons naturels, 
ce qui provoque en réponse des changements de fréquence ou de temporalité notamment chez les 
vertébrés (Duquette et al., 2021; L. Gomes et al., 2022; Roca et al., 2016). 
 
Les sons anthropiques peuvent aussi altérer le système auditif des animaux, parfois de manière 
irréversible (Adler, 1996). Ils engendrent également pléthores d’impacts biologiques et 
physiologiques (stress, dérèglement des horloges internes et du métabolisme, etc.) (Fontana et al., 
2019; Mancera, Lisle, et al., 2017; Troianowski et al., 2017). Les relations entre les espèces sont 
affectées - telles que les interactions proies/prédateurs (Klett-Mingo et al., 2016) ou la pollinisation 
(Francis et al., 2012) - ainsi que la dynamique des populations via une altération de la reproduction 
(Bernath-Plaisted & Koper, 2016), de l’immunité (Tennessen et al., 2018) ou de la survie (Sutter et al., 
2016). Au final, les paysages sonores anthropiques se caractérisent par des changements dans la 
composition des communautés et dans l'abondance des espèces (Eigenbrod et al., 2009; Menon et 
al., 2016). Dans la dernière partie de l’introduction, nous interrogerons la capacité des bruits 
anthropiques à dégrader voire à fragmenter les habitats. 
 
Le seuil à partir duquel un son anthropique cause des problèmes - et peut donc être qualifié de bruit 
- dépend des espèces (capacité auditive) voire des individus, ainsi que du type d'impact considéré 
(ex : perturbations, évitement, dommages physiques) (Harding et al., 2019). Cela dépendra aussi de 
l’émission elle-même - intensité, durée, fréquence du stimulus sonore (Francis & Barber, 2013). Les 
sons anthropiques présentent une grande variabilité temporelle et spatiale et une grande diversité 
d’amplitude, de fréquence, de durée, ce qui génère un fort potentiel d’impacts (Gill et al., 2015). 
 
Une différence fondamentale entre la vision et l’ouïe est que les récepteurs auditifs ne possèdent 
généralement pas de mécanisme de fermeture (contrairement aux paupières des yeux de certains 
animaux). Les êtres vivants subissent donc la plupart du temps leur environnement acoustique. Le 
moyen de s’en extraire repose surtout sur des réponses comportementales (fuite) ou une capacité 
à faire abstraction des informations acoustiques inutiles voire néfastes (faculté connue chez 
l’humain mais difficile à mesurer chez les autres animaux). 
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III. Les odeurs anthropiques 
 

A. Phénomène et quantification 
 
Les activités anthropiques - notamment l’agriculture, l’industrie, les transports - libèrent de 
nombreux composés volatils dans l’environnement (Jürgens & Bischoff, 2017). Par exemple, les 
transports, les industries chimiques, les raffineries et la combustion d’énergies fossiles riches en 
soufre rejettent des quantités importantes d’oxydes d’azote (NOx) ou de dioxyde de soufre (SO2) 
dans l’atmosphère. Ces gaz contribuent à la formation par photolyse de dérivés réactifs de 
l’oxygène (appelés ROS pour Reactive Oxygen Species) comme l’ozone (O3), les radicaux nitrate 
(NO3) ou hydroxyl (OH). 
 

Les paysages odorants se retrouvent ainsi dégradés (Renou, 2022) : 

- par des molécules volatiles nouvelles qui n’existent pas à l’état naturel dans l’environnement. 

- par des molécules présentes naturellement dans l’environnement (émises par les organismes 
vivants) mais libérées par les activités humaines en telles quantités qu’elles deviennent 
problématiques.  
 
Notons aussi que de nombreuses substances anthropiques peuvent se retrouver dans l’eau 
(hydrocarbures, pesticides, métaux lourds, lessives, etc.), devenant des perturbateurs potentiels de 
la communication olfactive aquatique mais nous nous focaliserons ici sur les molécules odorantes 
volatiles. 
 
Comme nous l’avons souligné déjà, le caractère odorant d’une molécule n’existe que lorsque celle-
ci rencontre un récepteur olfactif. Parler d’un suivi de la qualité olfactive de l’air n’a donc que peu de 
sens. Toutefois, le suivi de la composition de l’air peut dans une certaine limite apporter des 
éléments de réponses. En effet, la quantification de molécules susceptibles d’être odorantes dans 
l’environnement donne un aperçu du potentiel d’impacts mais nous avons vu précédemment qu’il 
n’existait pas de typologie claire permettant de classifier les molécules pour leur caractère odorant. 
Nous faisons donc ressortir ici que la situation est bien plus difficile à décrire que pour la lumière 
artificielle et le bruit anthropique. 
 

B. Impacts sur la biodiversité : une littérature sommaire à ce stade 
 
Contrairement à la lumière artificielle et au bruit, nous trouvons moins de littérature sur l’effet des 
odeurs anthropiques même si nous observons un nombre croissant d’articles sur le sujet. 

A ce jour, la perturbation de la perception olfactive par des molécules anthropiques a surtout été 
étudiée dans le compartiment aquatique, sur des poissons (Scott et al., 2003), des crustacés (Sherba 
et al., 2000), des mollusques (Lefcort et al., 2000), des amphibiens (Lefcort et al., 1998). Sur le milieu 
terrestre, les recherches visant des molécules volatiles sont rares et ont surtout concerné les 
insectes (Renou & Anton, 2020). 
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Néanmoins, compte tenu du rôle répandu des odeurs dans la perception sensorielle, que nous avons 
longuement exposé, nous pressentons que des impacts existent probablement pour une gamme 
très large de taxons au sein des écosystèmes terrestres. Les impacts identifiés sur les organismes 
aquatiques - et potentiellement transposables aux organismes terrestres - concernent 
essentiellement la détection des prédateurs, des ressources, proies ou hôtes et la communication 
intraspécifique (Lurling & Scheffer, 2007). Sur les insectes terrestres, quelques études montrent déjà 
une perturbation dans la détection des ressources florales (David et al., 2022) et dans la 
communication phéromonales entre mâles et femelles (N.-J. Jiang et al., 2023; Zhou et al., 2005). 
 
Les mécanismes sous-jacents par lesquels ces molécules volatiles agissent d’un point de vue olfactif 
ne sont pas encore bien connus mais deux voies sont identifiées : 

- en agissant sur les récepteurs olfactifs des organismes, provoquant une surexcitation de ces 
derniers ou au contraire une désensibilisation aux molécules naturelles (Dötterl et al., 2016). 

- en agissant sur les molécules volatiles naturelles elles-mêmes, avant qu’elles ne soient perçues par 
l’organisme, modifiant leur durée de vie ou leur configuration moléculaire - les rendant moins 
détectables par les récepteurs olfactifs (Blande et al., 2014; Girling et al., 2013). Par exemple, les 
émissions d’ozone peuvent altérer la durée de vie des COV émis par les plantes et perturber ainsi 
leur détection par les insectes pollinisateurs (Vanderplanck et al., 2021). 
 
Les odeurs anthropiques (y compris l’odeur humaine) pourraient aussi agir comme un parasitage 
des émanations corporelles des animaux, amenant les individus à une toilette plus fréquente afin 
de conserver leur propre signature olfactive (Liang et al., 2019) 
 
Par ce bref état des lieux nous mettons en avant qu’un parallélisme est a priori possible avec les 
autres perturbateurs sensoriels (lumière et son) mais que la connaissance n’est pas au même niveau. 
L’impact des odeurs anthropiques sur les organismes - et encore plus à l’échelle du paysage - reste 
à ce jour un champ à investiguer par la recherche. 
 

IV. Les pollutions sensorielles : une préoccupation 
nouvelle pour l’écologie 

 
Le fait que les activités humaines produisent un ensemble de stimuli artificiels, de nature à 
interférer avec les stimuli naturels auxquels les espèces sont habituées, attire de plus en plus 
l’attention de la communauté scientifique et la notion de "polluants sensoriels" a clairement été 
posée (D. M. Dominoni et al., 2020; Halfwerk & Slabbekoorn, 2015). 
 
Il existe un réel intérêt à adopter une réflexion commune concernant ces stimuli artificiels lumineux, 
sonores et olfactifs car ils présentent des similitudes.  

D’une part, ces stimuli peuvent avoir des sources communes dans le paysage et c’est même souvent 
le cas. Si nous prenons l’exemple d’une route, celle-ci génère à la fois une perturbation lumineuse 
par ses éclairages nocturnes, une perturbation sonore par son trafic et une perturbation olfactive 
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par les hydrocarbures qu’elle émet par exemple. Un même élément paysager anthropique sera donc 
souvent un émetteur multi-sensoriel.  

D’autre part, ces stimuli agissent tous à distance, comme nous l’avons décrit, et peuvent donc 
impacter des zones éloignées des sources. 

Enfin, ils ont des effets similaires. Dominoni et al. (2020b) résument trois grands types d’effets : 

- effet de masquage des stimuli naturels, entrainant des pertes d’opportunité (ressources, 
partenaires), des désorientations par le masquage des repères, un risque de mortalité par non 
détection des prédateurs, etc. (Bee & Swanson, 2007). Par exemple, une modélisation montre que 
la proportion de ressources manquées par un animal dans son paysage augmente avec le volume 
sonore du trafic routier et que cet effet de masquage s’étend à des distances considérables de la 
route ; à plus d’1 km de l’infrastructure même pour des trafics modérés (Toth et al., 2022). 

- effet de distraction des animaux, induisant un stress et les obligeant par exemple à renforcer leur 
vigilance (Sweet et al., 2022). 

- effet de tromperie (un animal confond un stimulus anthropique avec un stimulus naturel), leurrant 
les animaux dans leurs déplacements, l’identification de proies ou de partenaires (Langevelde et al., 
2018). 

Ces trois stimuli anthropiques participent au phénomène de tactisme présenté en partie 3, qui 
génère : 

- une attraction (tactisme positif) à l’origine de pièges, de sources d’erreurs, de perte d’énergie, 
voire de mortalité par collision (Robertson et al., 2013). 

- une répulsion (tactisme négatif), qui perturbe par exemple la navigation ou l’occupation de 
l’espace (Luscier et al., 2023). 

Il en résulte des paysages sensoriels anthropiques complexes faits de stimuli artificiels attractifs et 
aversifs (Halfwerk & Slabbekoorn, 2015), dont les effets peuvent s’additionner, s’amplifier ou être 
antagonistes (D. Dominoni et al., 2020; Halfwerk & Jerem, 2021). 
 
Si nous reprenons l’exemple schématique présenté en partie 3 (Figure I.F29) et que nous y rajoutons 
des sources anthropiques de stimuli sensoriels nous constatons que le fonctionnement du réseau 
écologique change radicalement (Figure I.F37).  
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Figure I.F37 : Interférences entre stimuli naturels et artificiels dans un paysage schématique  
Crédit : Romain Sordello 
 
Dans ce paysage où un individu (point noir) est en quête d’un habitat favorable, les stimuli artificiels 
peuvent notamment : 

- masquer les stimuli naturels aversifs - auquel cas l’individu ne pourra pas ou mal anticiper la 
présence de prédateurs ou de compétiteurs, mettant sa vie en danger. 

- masquer les stimuli attractifs - auquel cas l’individu ne détectera pas ou mal les habitats favorables, 
passant à côté d’opportunités. 

- leurrer la perception de l’animal en l’attirant dans des endroits non propices de la matrice. 
 
Aujourd’hui, la prise en compte de ces perturbations anthropiques sensorielles dans les politiques 
de conservation de la biodiversité est de plus en plus encouragée (Madliger et al., 2016). 

D’une part, il pourrait s’agir d’un nouveau levier pour améliorer des actions d’ingénierie écologique 
(Elmer et al., 2021; Madliger, 2012), en manipulant volontairement les stimuli lumineux (Laguna et 
al., 2022), sonores (Thady et al., 2022) ou olfactifs (Campbell-Palmer & Rosell, 2011). Les 
perspectives sont nombreuses : limiter les dégâts sur des cultures (Swaddle et al., 2016; Werrell et 
al., 2021), les captures accidentelles (G. R. Martin & Crawford, 2015) ou les collisions (Bíl et al., 2018; 
G. R. Martin, 2011). L’enrichissement sensoriel, notamment acoustique, est aussi une piste 
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prometteuse pour améliorer l’efficacité de mesures de restauration des continuités écologiques, 
comme des passages à faune (Testud et al., 2020). 
 
D’autre part, ces stimuli engendrent de nombreux impacts sur la biodiversité, comme nous l’avons 
vu, à tel point qu’ils sont considérés comme des sources de pollution. Dans le langage commun, une 
pollution fait référence à toutes « actions qui dégradent d'une façon ou d'une autre le milieu naturel », 
regroupant « les effets des innombrables composés toxiques rejetés par l'homme dans 
l'environnement » (Encyclopédie Universalis17). D’un point de vue écologique, « constitue une 
pollution toute modification anthropogénique d'un écosystème se traduisant par un changement de 
concentration des constituants chimiques naturels, ou résultant de l'introduction de substances 
chimiques artificielles ; toute perturbation du flux de l'énergie, de l'intensité des rayonnements, de la 
circulation de la matière ; toute altération d'une biocénose naturelle provoquée par une modification 
due à l'homme de l'abondance de certaines de ses espèces ou à la pullulation d'espèces exotiques 
introduites dans des habitats éloignés de leur aire d'origine » (Encyclopédie Universalis citée ci-
dessus, article écrit par François Ramade, 2007). 
 
Certaines pollutions comme celles de l’eau, de l’air ou du sol figurent parmi les plus évidentes mais 
les pollutions lumineuses, sonores et olfactives répondent bien, elles-aussi, à cette définition 
(Richard et al., 2021; Work, 2022). D’un point de vue écologique, la lumière artificielle, le bruit ou les 
odeurs anthropiques résonnent davantage avec le terme de pollution qu’avec le terme de nuisance, 
ce dernier étant associé à des impacts plus légers de l’ordre d’une gêne. Le passage d’un simple 
stimulus à une pollution dépend cependant de plusieurs facteurs, notamment du stimulus lui-même 
(intensité, fréquence, durée, etc.), de l’espèce et de l’impact considérés. 
 
Le fait est que les pollutions lumineuses, sonores, olfactives, sont de plus en plus abordées 
conjointement (Ditmer et al., 2023; Guenat & Dallimer, 2023; Senzaki et al., 2020), soulignant un 
problème global de pollutions sensorielles dans notre environnement. Pour l’instant, ces pressions 
sensorielles ont été peu considérées à une échelle supra-écosystémique, par exemple à l’échelle du 
paysage et des réseaux écologiques (Little et al., 2022). A ce stade de l’introduction nous pouvons 
donc désormais clairement poser la problématique de la thèse dans la cinquième partie. 
 
 

 
17 https://www.universalis.fr/encyclopedie/pollution/ 

https://www.universalis.fr/encyclopedie/pollution/
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Résumé Partie 4 
 
Les activités humaines génèrent dans l’environnement de la lumière artificielle nocturne, des 
sons et des odeurs et ceux-ci peuvent interférer avec la lecture sensorielle des espèces. 

Les éclairages nocturnes ont été démultipliés depuis plusieurs décennies, polluant aujourd’hui 
85 % du territoire français métropolitain. Ces lumières nocturnes génèrent d’innombrables 
impacts négatifs sur la faune (ex : dérégulation des gènes, altération de la reproduction, 
modification du comportement), la flore (désynchronisation des rythmes) et les écosystèmes 
(pollinisation, relations proies/prédateurs, effets en cascade). 

Toutes nos activités humaines émettent des sons dans l’environnement (activités de la ville, 
chantiers, transports, industries, activités récréatives, activités militaires, etc.), des sons continus 
ou intermittents dans toutes les gammes de fréquence et à des niveaux dépassant les 100 dB(A). 
Ces sons anthropiques provoquent une multitude d’impacts sur la faune mis en évidence par la 
littérature scientifique (dégradation du système auditif, stress et vigilance, baisse de l’immunité 
et de la survie). 

Enfin, des odeurs anthropiques sont également émises par plusieurs de nos activités (notamment 
l’industrie, les transports, l’agriculture), pouvant perturber la communication olfactive des 
organismes. Les études sont moins nombreuses, en particulier sur les écosystèmes terrestres, 
que pour la lumière ou le bruit, mais ces odeurs anthropiques peuvent agir sur la détection des 
prédateurs ou des ressources et sur la communication intraspécifique. 
 
Tous ces stimuli sensoriels anthropiques ont des points communs : leur action se fait à très longue 
distance - souvent depuis des éléments identiques dans le paysage - par masquage, distraction, 
tromperie, créant de l’aversion ou au contraire des pièges. Au final, la multiplicité des stimuli 
forme des paysages sensoriels anthropisés. Ces nouvelles formes de pollutions sensorielles 
suscitent de plus en plus d’intérêt auprès de la sphère scientifique et opérationnelle et sont de 
plus en plus appréhendées conjointement. Pour autant, cette préoccupation n’a pas encore ou 
très peu été investiguée à l’échelle du paysage, dans les réseaux écologiques et les politiques de 
trames associées. 
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PARTIE 5 : QUESTIONS, TRAVAUX PRÉVUS ET PLAN DE 
LA THÈSE 
 
 

 
 
 

I. Problématique de la thèse 
 
Nous rappelons ici le cheminement intellectuel que nous poursuivons depuis le début de 
l’introduction : 

1- Depuis les années 1980 une branche de l’écologie cherche à expliquer le fonctionnement de la 
biodiversité par les caractéristiques du paysage - des caractéristiques essentiellement physiques 
(surfaces, connectivité, etc.). Notamment, l’écologie du paysage s’est intéressée à la perte de 
surface et à l’isolement des habitats sous l’effet des activités humaines. Ces connaissances ont 
donné naissance à des politiques publiques de trames écologiques destinées à préserver et restaurer 
des continuités écologiques selon le modèle des réseaux écologiques (notamment tâches-
corridors). 
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2- Les individus interagissent entre eux et avec leur environnement par le biais des sens. Nous avons 
exploré en particulier les sens de la vue, de l’ouïe et de l’odorat en analysant la nature des stimuli 
(lumière, son, molécules odorantes) et les organes sensoriels associés. C’est l’écologie sensorielle 
qui, depuis les années 1990, s’intéresse au rôle majeur que joue la perception sensorielle dans le 
fonctionnement écologique (alimentation, reproduction, survie). 

3- Si les sens constituent l’interface entre les individus et leur environnement, ils influencent donc 
le choix des habitats et guident les déplacements. Ils ont donc des répercussions sur la manière dont 
le vivant s’organise à l’échelle paysagère. Par ailleurs, les stimuli sensoriels se côtoient dans un 
paysage jusqu’à composer des paysages sensoriels : la notion de paysage physique s’élargit aux 
paysages diurnes/nocturnes, sonores et olfactifs. 

4- Les sociétés humaines émettent de nombreux stimuli artificiels de nature à affecter la perception 
sensorielle des animaux en interférant avec les stimuli naturels. Ces pressions anthropiques 
lumineuses, sonores et olfactives ont des impacts négatifs sur la biodiversité et altèrent les 
paysages sensoriels naturels. 
 
Nous identifions donc maintenant clairement notre problème (Figure I.F38) : 
 

« Malgré les interactions évidentes entre écologie sensorielle et écologie du paysage, et dans 
un contexte où les activités humaines émettent des pollutions lumineuses, sonores et 

olfactives, les trames écologiques se sont manifestement développées sans en tenir compte ». 

 
Il en découle la problématique suivante à laquelle cette thèse va contribuer à répondre : 
 

« Dans quelle mesure les trames écologiques devraient-elles tenir compte des pollutions 
lumineuses, sonores et olfactives ? » 

 
Derrière cette formulation « dans quelle mesure » nous entendons à la fois "pourquoi" et "comment", 
ce que nous déclinerons plus précisément en deux sous-questions : 
 
1- Quelle justification scientifique ? A quel point les pollutions sensorielles sont-elles susceptibles 
d’entraver la mobilité des espèces, de faire disparaitre ou de fragmenter des habitats et donc 
d’influer sur l’organisation spatiale de la biodiversité à l’échelle d’un paysage ? En quoi les notions 
de base développées en première partie telles que la surface et la qualité des habitats, la 
fragmentation ou la connectivité paysagère, doivent-elles être revisitées par le prisme des 
pollutions sensorielles ?  
 
2- Quelle opérationnalité ? Si la prise en compte de l’échelle paysagère en écologie politique 
repose sur les trames écologiques, doit-on les reconsidérer pour qu’elles intègrent cette dimension 
sensorielle ? En particulier, de quelle manière ces politiques publiques pourraient-elles tenir compte 
des pollutions lumineuses, sonores et olfactives ? 
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La première question sera abordée dans cette thèse en mobilisant deux approches : des 
expérimentations ex-situ/in-situ et des synthèses bibliographiques (revues systématiques). La 
deuxième question sera abordée à travers une démarche d’ingénierie écologique (transfert des 
connaissances vers la sphère appliquée). 
 
Pour définir précisément le travail de thèse, nous allons maintenant dresser un état des lieux des 
savoirs et des pratiques afin de mettre en exergue les manques relativement à ces deux sous-
questions, respectivement dans les sections II et III qui suivent. 
 

II. Fondements scientifiques : les pollutions sensorielles 
peuvent-elles être sources de disparition et de 
fragmentation des habitats ? 

 
A. Des connaissances variables selon les pressions sensorielles 

 
En ce qui concerne la lumière artificielle nocturne, la connaissance scientifique est abondante sur 
son impact sur les habitats et même sur la formation de barrières optiques pour la faune, un effet 
principalement lié au phototactisme (facteur d’attraction ou de répulsion). 

Concernant les habitats, la lumière artificielle nocturne affecte leurs caractéristiques photiques, ce 
qui provoque leur évitement (Ditmer, Stoner, Francis, et al., 2021) ou au contraire contribue à un 
effet puits (Rodríguez et al., 2021). Des études ont montré que la pollution lumineuse réduit la 
qualité des habitats naturels pour certaines espèces sensibles ; comme des lucioles ou des 
chevreuils (Ciach & Fröhlich, 2019; Picchi et al., 2013). L’effet puits peut conduire quant à lui à des 
mortalités massives d'animaux tels que des insectes ou des oiseaux migrateurs (Boyes et al., 2021; 
La Sorte & Horton, 2021). La pollution lumineuse peut aussi avoir des effets indirects sur l'utilisation 
de l'espace en raison d'une réduction des ressources disponibles (B. Luo et al., 2021), d'une 
modification de la prédation (Czarnecka et al., 2019) ou d'une augmentation de la compétition 
(Salinas-Ramos et al., 2021), ce qui peut finalement restreindre les populations à des zones sombres 
relictuelles.  

Vis-à-vis des déplacements, la lumière artificielle nocturne agit sur les flux des organismes de 
manière générale (Manfrin et al., 2017) ou à des moments spécifiques des cycles biologiques comme 
les mouvements d'immigration et émigration (Gaston & Bennie, 2014), la migration annuelle (La 
Sorte, Johnston, et al., 2022) ou la dispersion (Beier, 1995; Wilson et al., 2018). Dans un premier 
article de revue de littérature, nous avons posé il y a déjà quelques années les principes de base qui 
expliquent que la lumière artificielle peut constituer une barrière paysagère (Sordello, 2017a). Cette 
fragmentation de l’espace peut se faire là encore par effet d’attraction (Eisenbeis, 2006) ou de 
répulsion (Vowles & Kemp, 2021). Les infrastructures éclairées (routes, ponts) peuvent être 
difficilement traversées par diverses espèces comme des insectes ou des chauves-souris (Barré et 
al., 2021; Degen et al., 2016; Hale et al., 2015; Málnás et al., 2011). Par exemple, la migration de 
crapauds vers et depuis leurs lieux de reproduction est entravée (Van Grunsven et al., 2017). 
L’utilisation d’ouvrages de franchissement construits pour restaurer la connectivité peut être 
réduite (Bhardwaj et al., 2020; Bliss-Ketchum et al., 2016). La lumière artificielle entre aussi en 
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synergie avec la fragmentation physique des habitats, par exemple en piégeant des coléoptères 
poussés à quitter leur patch de forêt devenu trop petit et isolé (Camacho et al., 2021). 
 
Moins de littérature existe sur l’impact du bruit artificiel dans le domaine de l’écologie spatiale qui 
nous intéresse ici (domaines vitaux, sélection d’habitats, dispersion, etc.). Une étude montre que le 
bruit freine les déplacements, en interaction avec le type d’occupation du sol, chez les amphibiens 
(Nakano et al., 2018). Le bruit agit comme la lumière par le biais du tactisme ; en l’occurrence, les 
études ont tendance à démontrer un phonotactisme négatif. Autrement dit, les sons d’origine 
humaine sont évités, aboutissant à une perte d’habitats et potentiellement à une segmentation de 
l’espace. Par exemple, le bruit du trafic routier réduit l’usage des habitats adjacents chez des 
oiseaux (Ware et al., 2015) ou des écureuils (H. L. Chen & Koprowski, 2015). La probabilité de 
présence des oiseaux forestiers est ainsi 10 fois plus faible dans ces zones perturbées que dans des 
zones calmes (Goodwin & Shriver, 2011). Les espèces à large domaine vital - comme les grands 
mammifères - voient leurs habitats potentiels particulièrement réduits sous l’effet du bruit (Rabanal 
et al., 2010). Cette aversion au bruit anthropique est mise en évidence pour des habitats : 

- d’alimentation : à titre d’exemple, au-delà de 70 dB un patch d’habitat devient inhospitalier pour 
l’alimentation des cerfs de Virginie (Odocoileus virginianus), amenant les individus à changer 
d’habitats de nourrissage (Drolet et al., 2016). Autre exemple, des singes délaissent totalement les 
zones urbaines bruyantes même si elles sont riches en nourriture (Duarte et al., 2011), 

- de reproduction : par exemple, des passereaux s’implantent préférentiellement dans les zones 
calmes pour nicher (Halfwerk et al., 2016; Injaian et al., 2018). 
 
Une étude a été réalisée ex-situ à partir d’un dispositif expérimental mimant un réseau écologique 
simplifié c’est-à-dire offrant la possibilité à des oiseaux de choisir entre deux "patch d’habitat", l’un 
exposé à du bruit et l’autre non, séparés par un "corridor". L’expérience répliquée deux fois montre 
que 1/ l’habitat bruyant et l’habitat calme sont choisis de manière équivalente la première fois par 
les oiseaux 2/ les oiseaux ayant choisi l’habitat bruyant sont beaucoup plus vigilants, ce qui se traduit 
par une recherche de nourriture moins efficace et 3/ la deuxième fois les individus choisissent 
prioritairement l’habitat calme, mettant en évidence une forme d’apprentissage par l’expérience 
(Evans et al., 2018). 
 
Enfin, concernant les odeurs anthropiques, la connaissance parait balbutiante. Comme nous l’avons 
déjà souligné, quelques études indiquent que les molécules odorantes issues d’activités 
anthropiques influent sur les organismes terrestres. La question se pose donc de savoir si ce 
brouillage peut aussi prendre la forme d’une fragmentation du paysage. Par exemple, on pourrait 
supposer que la fragmentation d’une route soit davantage liée à ses effluves d’hydrocarbures qu’à 
son bitume pour des espèces volantes mobilisant fortement l’odorat. 
 

B. Les manques de connaissance auxquels la thèse va s’intéresser 
 
Nous constatons que des justifications scientifiques existent pour désigner les pollutions 
sensorielles comme des sources de perte et de fragmentation des habitats. Toutefois, ce niveau de 
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connaissance est très inégal entre les trois pressions sensorielles considérées, selon un gradient 
décroissant lumière, bruits, odeurs. 
 
Si la connaissance est déjà avancée pour la lumière artificielle nocturne, un déficit de connaissances 
primaires (études) ou secondaires (revues de littérature) reste marqué pour certains groupes 
biologiques. 

C’est le cas notamment des mammifères terrestres tels que les ongulés et les carnivores (petits, 
moyens, grands). Plusieurs revues de littérature soulignent le manque d’études sur ces taxons en 
comparaison à d’autres groupes comme les oiseaux, les amphibiens, les poissons ou les insectes 
(Pérez Vega et al., 2022; Sanders et al., 2021). Parmi les mammifères, les études se concentrent 
visiblement sur les micromammifères (Bird et al., 2004; Zhang et al., 2020; Zollner & Lima, 1999) ou 
sur les chauves-souris (Dzul-Cauich & Munguía-Rosas, 2022; Voigt et al., 2021). Cette situation est 
problématique sachant que 3624 espèces de mammifères terrestres dans le monde ont connu une 
augmentation de l'intensité lumineuse moyenne dans leur aire de répartition contre seulement 41 
espèces ayant connu une diminution (Duffy et al., 2015). À l'échelle des États-Unis, la pollution 
lumineuse a fragmenté entre 2012 et 2018 la plupart des aires de répartition des mammifères, 
créant des reliquats d’obscurité isolés (Ditmer, Stoner, & Carter, 2021). C’est donc vers ce groupe 
des mammifères terrestres que nous nous tournerons dans le cadre de cette thèse pour 
approfondir l’état des connaissances à la fois sous forme de recherche primaire (étude 
expérimentale) et de recherche secondaire (revue de littérature). 

Les revues de littérature récentes sur la pollution lumineuse font aussi état de peu de publications 
sur les rapaces nocturnes (Strigiformes) alors même que certaines de ces revues visent 
spécifiquement les oiseaux (Adams et al., 2021; Falcón et al., 2020; Svechkina et al., 2020). Les études 
collectées concernent principalement les passereaux. La recherche sur les effets de la pollution 
lumineuse sur l’avifaune s’est manifestement focalisée sur des phénomènes précis comme la 
migration (Cabrera-Cruz et al., 2018; Korpach et al., 2022; La Sorte, Lepczyk, et al., 2022), les 
collisions (Longcore et al., 2013) ou la perturbation des oiseaux diurnes (impacts sur l’immunité, la 
reproduction, etc.) (Da Silva & Kempenaers, 2017; de Jong et al., 2016; Holveck et al., 2019). Une 
récente revue de littérature conclut que les études examinant les impacts des pollutions sensorielles 
sur les rapaces (diurnes et nocturnes) sont rares (McClure et al., 2022). Cette situation est étonnante 
pour les Strigiformes aux mœurs essentiellement nocturnes. Nous avons donc aussi décidé de 
considérer les rapaces nocturnes dans cette thèse pour compléter cet état des lieux sous forme 
de revue de littérature. 
 
Concernant le bruit, la connaissance de l’effet du bruit sur la biodiversité n’apparait pas capitalisée 
de manière récente et complète. Des revues ou méta-analyses ont été publiées mais la plupart ne 
concernent qu'un seul groupe biologique - par exemple les oiseaux (Patricelli & Blickley, 2006) ou les 
poissons (Popper & Hastings, 2009) - ou un type précis de réponses comme l’ajustement des 
vocalisations (Duquette et al., 2021; L. Gomes et al., 2022; Roca et al., 2016). Ceci empêche 
d’appréhender plus exhaustivement l’effet de la pollution sonore sur la faune sauvage et de pouvoir 
comprendre son influence sur l’occupation de l’espace, la disparition et la fragmentation des 
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habitats. Nous faisons donc le choix dans cette thèse de dresser un panorama plus complet et 
récent sur le sujet. 

Par ailleurs, nous identifions déjà que certains types de bruit sont régulièrement traités dans les 
recherches secondaires ; notamment le bruit des transports a fait l’objet de multiples revues 
(Bednarz, 2021; Dooling & Popper, 2007; Kociolek et al., 2011; Münzel et al., 2018; Oden et al., 2020). 
Dans cette thèse nous souhaitons donc capitaliser plus spécifiquement sur les effets de deux 
types de bruits qui nous semblent plus rarement considérés : les bruits des éoliennes et les 
bruits récréatifs. Ces deux sources de bruit soulèvent des enjeux importants avec la montée en 
puissance des énergies renouvelables, d’une part, et de la fréquentation grandissante des milieux 
naturels, d’autre part. 

Enfin, des synthèses bibliographiques font ressortir des manques d’études primaires sur certains 
groupes biologiques ; c’est le cas globalement des taxons d’invertébrés (Radford, 2012; Shannon, 
McKenna, et al., 2016). Cette situation est problématique compte tenu de la capacité d'audition de 
ces espèces qui les rendent effectivement susceptibles d'être affectées par les bruits anthropiques 
(Classen-Rodríguez et al., 2021; Morley et al., 2014; Raboin & Elias, 2019). Nous choisissons donc 
dans cette thèse de contribuer à cet effort de connaissances en nous intéressant 
spécifiquement aux araignées par le biais d’une étude expérimentale.  
 
En ce qui concerne les odeurs, nous voyons qu’un certain parallélisme est attendu avec les effets 
connus de la lumière artificielle et du bruit mais nous avons vu que la connaissance reste 
embryonnaire sur l’impact des odeurs anthropiques. Nous proposons donc d’établir un premier 
état des lieux des effets, y compris potentiels, des odeurs anthropiques sur les organismes afin de 
mieux apprécier leur impact éventuel sur la disparition et la fragmentation des habitats. 
 
 

III. Modalités opérationnelles : une prise en compte 
balbutiante, les trames écologiques en embuscade 

 
A. Comment les pollutions lumineuses, sonores et olfactives sont-

elles considérées aujourd’hui ? De la politique au terrain 
 

1) Pollution lumineuse : la France à l’avant garde 
 
La France est déjà engagée dans la lutte contre les nuisances lumineuses et se retrouve même 
pionnière sur ce sujet à l’échelle mondiale, notamment par une règlementation poussée, une prise 
en compte avancée dans les territoires ou encore des démarches de labellisation répandues. Elle 
compte aussi plusieurs associations de protection de la nature fortement engagées sur cette 
thématique à l’échelle nationale et sur les territoires (FNE, Association nationale pour la protection 
du ciel et de l’environnement nocturne ANPCEN, LPO). 
 
Depuis le Grenelle de l’environnement (2007), le Code de l’environnement prévoit que « pour 
prévenir ou limiter les dangers ou trouble excessif aux personnes et à l'environnement causés par les 
émissions de lumière artificielle […] des prescriptions peuvent être imposées, pour réduire ces émissions, 
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aux exploitants ou utilisateurs de certaines installations lumineuses […] » (article L583-1). Une série 
de décrets et d’arrêtés ministériels ont été publiés pour mettre en œuvre cette politique publique. 
Notamment, un arrêté ministériel structurant date de décembre 2018 18 et impose des prescriptions 
temporelles et/ou techniques par catégorie d’usage de l’éclairage (voir le décryptage du Cerema 
pour plus d’informations 19). Notons aussi que la loi pour la reconquête de la biodiversité, de la 
nature et des paysages (loi n° 2016-1087 du 8 août 2016) 20 - dite "loi biodiversité" - a souligné dans 
le Code de l’environnement que les paysages - patrimoine commun de la nation depuis la loi de 1976 
sur la protection de la nature 21 - pouvaient être diurnes et nocturnes (article L110-1), ce qui 
représente en creux une reconnaissance juridique de ces derniers. 
 
Dans les territoires, des réflexions autour de l’environnement nocturne et des démarches pour 
limiter les pollutions lumineuses sont engagées depuis plusieurs années. Les parcs naturels 
régionaux et les parcs nationaux ont été des territoires avant-gardistes (à titre d’exemple le parc 
naturel régional des Causses du Quercy travaille à la protection du ciel noir quasiment depuis sa 
création en 1999 avec des premières actions menées dès 2005) 22. Des milliers de communes 
pratiquent de manière volontaire l’extinction de leur éclairage public en cœur de nuit (au moins 
8 000 et potentiellement 12 000 selon l’ANPCEN). Plusieurs villes et métropoles ont développé des 
plans et programmes pour la modernisation de leur parc d’éclairage, pour tendre vers des parcs 
répondant mieux aux usages, moins consommateurs d’énergie et plus respectueux de la 
biodiversité (voir par exemple le travail effectué sur la Métropole Nice Cote d’Azur 23). Des 
établissements publics comme le Cerema accompagnent ces collectivités, notamment par la mise 
à disposition de documentation (voir par exemple les fiches AUBE 24). "L’urbanisme lumière" est 
apparu comme un nouveau champ disciplinaire visant à planifier l’éclairage public sur le territoire 
d’une collectivité en tenant compte des différents enjeux, au travers des Plans lumières, des 
Schémas Directeurs d’Aménagement Lumière (SDAL) ou encore des Schémas de Cohérence 
d’Aménagement Lumière (SCAL) (Narboni, 2023; Narboni & Guérard, 2021). Ces plans tiennent de 
plus en plus systématiquement compte des enjeux de biodiversité, y compris sur des territoires des 
urbains où les besoins en éclairage sont forts et où s’entremêlent parfois des problématiques 
d’insécurité ; voir par exemple le Plan lumière de la métropole de Montpellier adopté en 2023 
(MONTPELLIER MÉDITERRANÉE MÉTROPOLE, 2023), le SCAL de Grand Paris Seine Ouest ou 
encore le SDAL de Plaine Commune 25. Depuis déjà plusieurs années les professionnels de 

 
18 Arrêté du 27 décembre 2018 relatif à la prévention, à la réduction et à la limitation des nuisances lumineuses. 
https://www.legifrance.gouv.fr/loda/id/JORFTEXT000037864346/ 

19 https://www.cerema.fr/fr/actualites/decryptage-arrete-ministeriel-nuisances-lumineuses-contexte 

20 https://www.legifrance.gouv.fr/loda/id/JORFTEXT000033016237 

21 https://www.legifrance.gouv.fr/loda/id/LEGITEXT000006068553 

22 https://www.parcs-naturels-regionaux.fr/les-enjeux/energie-et-climat/protection-du-ciel-etoile-lumiere-sur-les-
actions-des-parcs 

23 https://www.arbe-regionsud.org/Block/download/?id=183082&filename=110+-+%2820-
07%29+N4CL+NCA+V4+CM.pdf 

24 https://www.cerema.fr/fr/centre-ressources/boutique/aube-amenagement-urbanisme-biodiversite-eclairage 

25 https://plainecommune.fr/projets/eclairage-public/ 

https://www.legifrance.gouv.fr/loda/id/JORFTEXT000037864346/
https://www.cerema.fr/fr/actualites/decryptage-arrete-ministeriel-nuisances-lumineuses-contexte
https://www.legifrance.gouv.fr/loda/id/JORFTEXT000033016237
https://www.legifrance.gouv.fr/loda/id/LEGITEXT000006068553
https://www.parcs-naturels-regionaux.fr/les-enjeux/energie-et-climat/protection-du-ciel-etoile-lumiere-sur-les-actions-des-parcs
https://www.parcs-naturels-regionaux.fr/les-enjeux/energie-et-climat/protection-du-ciel-etoile-lumiere-sur-les-actions-des-parcs
https://www.arbe-regionsud.org/Block/download/?id=183082&filename=110+-+%2820-07%29+N4CL+NCA+V4+CM.pdf
https://www.arbe-regionsud.org/Block/download/?id=183082&filename=110+-+%2820-07%29+N4CL+NCA+V4+CM.pdf
https://www.cerema.fr/fr/centre-ressources/boutique/aube-amenagement-urbanisme-biodiversite-eclairage
https://plainecommune.fr/projets/eclairage-public/
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l’éclairage, réunis notamment au sein de l’Association Française de l’Éclairage, ont pris pleinement 
conscience de la nécessité de tenir compte des impacts de l’éclairage sur la biodiversité (voir par 
exemple une journée nationale inédite organisée en 2017 26). 
 
Enfin, la France se démarque aussi par l’ampleur des démarches de labellisations. L’ANPCEN 
organise depuis 2009 un concours permettant de valoriser les communes vertueuses, le concours 
Villes et Villages Étoilés. En 2020, 722 communes étaient labellisées de 1 à 5 étoiles selon l’ampleur 
de leurs actions en faveur de la nuit 27. Par ailleurs, plusieurs territoires (5 en 2023 et plusieurs 
territoires en cours de candidature) ont intégré le réseau des Réserves Internationales de Ciel Étoilé 
labellisées dans le monde par l’association Dark Sky (comptant 22 réserves en 2024) 28, la première 
en France ayant été la réserve du Pic du Midi en 2013. 
 

2) Pollution sonore : une approche en silo centrée sur la santé humaine 
 
La pollution sonore attire l’attention des instances internationales depuis déjà plusieurs années. En 
1996, la Commission européenne publiait un Livre vert sur La politique future de lutte contre le bruit 
(Commission Européenne, 1996). En 1999, l’Organisation Mondiale de la Santé (OMS) produisait un 
premier rapport avec des lignes directrices et des recommandations (World Health Organization, 
1999), mis à jour en 2018 pour l’Europe (World Health Organization, 2018). Plus récemment, c’est le 
rapport Frontières de 2022 du Programme des Nations Unies pour l'Environnement (PNUE) qui a 
placé la pollution sonore à l’agenda des préoccupations internationales (Programme des Nations 
Unies pour l’environnement, 2022). Il ressort deux grands enseignements de ces diverses lignes 
directrices : 

- elles sont bien souvent déclinées par types de bruit (transport, loisir, industrie, etc.), mettant en 
évidence l’absence d’une politique transversale et globale sur la pollution sonore. 

- elles visent très peu les écosystèmes car leur motivation est avant tout de réduire les risques du 
bruit sur la santé humaine. 
 
La France s’inscrit dans le sillage de ce constat international. Elle s’est, elle-aussi, saisie du sujet 
depuis déjà quelques années, avec une approche par types de bruit : bruits des transports, bruits 
des activités industrielles ou commerciales, bruits de voisinage. Par exemple, concernant les 
transports terrestres et aériens l’État français a mis en place une politique à la fois préventive et 
curative depuis la loi relative à la lutte contre le bruit (loi n°92-1444 du 31 décembre 1992) 29 et ce 
cadre a été renforcé en 2002 par l’application de la directive 2002/49/CE du 25 juin 2002 30 sur 
l’évaluation et la gestion du bruit dans l’environnement. Concernant les bruits hors transport, une 
réglementation nationale fixe des niveaux d’émissions sonores maximum, notamment pour les 

 
26 https://www.e-afe.fr/wp-
content/uploads/2017/11/Invitation_journee_AFE_MNHN_pollution_lumineuse_biodiversite_eclairage.pdf 

27 https://www.ecologie.gouv.fr/label-villes-et-villages-etoiles-decouvrez-resultats-ledition-2019-2020 

28 https://darksky.org/what-we-do/international-dark-sky-places/all-places/ 

29 https://www.legifrance.gouv.fr/loda/id/JORFTEXT000000179257/ 

30 https://www.legifrance.gouv.fr/jorf/id/JORFTEXT000000337482 

https://www.e-afe.fr/wp-content/uploads/2017/11/Invitation_journee_AFE_MNHN_pollution_lumineuse_biodiversite_eclairage.pdf
https://www.e-afe.fr/wp-content/uploads/2017/11/Invitation_journee_AFE_MNHN_pollution_lumineuse_biodiversite_eclairage.pdf
https://www.ecologie.gouv.fr/label-villes-et-villages-etoiles-decouvrez-resultats-ledition-2019-2020
https://darksky.org/what-we-do/international-dark-sky-places/all-places/
https://www.legifrance.gouv.fr/loda/id/JORFTEXT000000179257/
https://www.legifrance.gouv.fr/jorf/id/JORFTEXT000000337482
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activités industrielles, artisanales ou commerciales, les bars et discothèques, les activités de sports 
et de loisirs. Néanmoins, de manière concrète sur le terrain les actions de réduction des nuisances 
sonores semblent se limiter assez souvent à l’élaboration de murs antibruit (par exemple au bord 
des routes) pour réduire les nuisances sonores pour les habitants 31 32 33 ; notons au passage que ces 
structures rajoutent des barrières physiques dans le milieu pour la faune. 
 
In fine, la pollution sonore reste donc peu considérée du point de vue de la biodiversité. Pourtant, le 
Code de l’environnement se fixe bien comme objectif « de prévenir, supprimer ou limiter la pollution 
sonore » qu’il définit comme « l'émission ou la propagation des bruits ou des vibrations de nature à 
présenter des dangers, à causer un trouble excessif aux personnes, à nuire à leur santé ou à porter 
atteinte à l'environnement. » (article L571-1), la biodiversité faisant partie de l’environnement. La 
pollution sonore est aussi précisément mentionnée - avec la pollution lumineuse - dans le Code de 
l’environnement en ce qui concerne la mer : « La " pollution ” consiste en l'introduction directe ou 
indirecte, par suite de l'activité humaine, de déchets, de substances, ou d'énergie, y compris de sources 
sonores sous-marines ou de sources lumineuses d'origine anthropique, qui entraîne ou est 
susceptible d'entraîner des effets nuisibles pour les ressources vivantes et les écosystèmes marins, et 
notamment un appauvrissement de la biodiversité, des risques pour la santé humaine, des obstacles 
pour les activités maritimes, et notamment la pêche, le tourisme et les loisirs ainsi que les autres 
utilisations de la mer, une altération de la qualité des eaux du point de vue de leur utilisation, et une 
réduction de la valeur d'agrément du milieu marin. » (article L219-8). 
 
Au niveau sociétal, le sujet prend de l’ampleur aujourd’hui tout en restant cantonné à des 
problématiques de nuisances pour les humains. Les conflits entre riverains qui surgissent 
régulièrement dans l’actualité en témoignent. On peut évoquer le procès très médiatique du coq 
Maurice de Rochefort en Charente-Maritime accusé de nuisances sonores par le voisinage, le 
tribunal ayant finalement donné raison à l’oiseau 34. Un autre exemple met en évidence la vision 
anthropocentrée accordée pour l’instant à cette problématique : après plusieurs années de 
procédures, les propriétaires d’une mare en Dordogne - occupée par des amphibiens jugés bruyants 
par les habitants voisins - ont été condamnés à la reboucher et donc à détruire l’habitat de ces 
espèces protégées 35.  
 
La loi visant à définir et protéger le patrimoine sensoriel des campagnes françaises (loi n° 2021-85 
du 29 janvier 2021) 36 vient introduire encore davantage d’ambiguïté. Cette loi a complété l’article 

 
31 https://www.lesechos.fr/pme-regions/ile-de-france/a-fontenay-sous-bois-un-mur-antibruit-se-construit-le-long-des-
voies-du-rer-a-1948884 

32 https://www.francebleu.fr/infos/transports/riverains-de-l-a31-champigneulles-aura-son-mur-anti-bruit-8268540 

33 https://www.lejournaltoulousain.fr/occitanie/herault/actualites-herault/mauguio-mur-antibruit-reduire-nuisances-
rd189-249534/ 

34 https://www.20minutes.fr/bordeaux/2597291-20190905-proces-maurice-coq-vole-plumes-gallinace-autorise-justice-
continuer-chanter-bon-matin 

35 https://france3-regions.francetvinfo.fr/nouvelle-aquitaine/dordogne/perigord/biodiversite-la-justice-a-fini-par-avoir-
la-peau-des-grenouilles-de-grignols-1988959.html 

36 https://www.legifrance.gouv.fr/jorf/id/JORFTEXT000043080343/ 

https://www.lesechos.fr/pme-regions/ile-de-france/a-fontenay-sous-bois-un-mur-antibruit-se-construit-le-long-des-voies-du-rer-a-1948884
https://www.lesechos.fr/pme-regions/ile-de-france/a-fontenay-sous-bois-un-mur-antibruit-se-construit-le-long-des-voies-du-rer-a-1948884
https://www.francebleu.fr/infos/transports/riverains-de-l-a31-champigneulles-aura-son-mur-anti-bruit-8268540
https://www.lejournaltoulousain.fr/occitanie/herault/actualites-herault/mauguio-mur-antibruit-reduire-nuisances-rd189-249534/
https://www.lejournaltoulousain.fr/occitanie/herault/actualites-herault/mauguio-mur-antibruit-reduire-nuisances-rd189-249534/
https://www.20minutes.fr/bordeaux/2597291-20190905-proces-maurice-coq-vole-plumes-gallinace-autorise-justice-continuer-chanter-bon-matin
https://www.20minutes.fr/bordeaux/2597291-20190905-proces-maurice-coq-vole-plumes-gallinace-autorise-justice-continuer-chanter-bon-matin
https://france3-regions.francetvinfo.fr/nouvelle-aquitaine/dordogne/perigord/biodiversite-la-justice-a-fini-par-avoir-la-peau-des-grenouilles-de-grignols-1988959.html
https://france3-regions.francetvinfo.fr/nouvelle-aquitaine/dordogne/perigord/biodiversite-la-justice-a-fini-par-avoir-la-peau-des-grenouilles-de-grignols-1988959.html
https://www.legifrance.gouv.fr/jorf/id/JORFTEXT000043080343/
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L110-1 du Code de l’environnement, incluant ainsi les sons et les odeurs qui caractérisent les 
espaces, ressources et milieux naturels terrestres et marins, dans le patrimoine commun de la 
nation (au même titre que les paysages diurnes et nocturnes depuis la loi biodiversité de 2016, vu 
plus haut). A la suite de cette loi, les services régionaux de l’inventaire du patrimoine sous l’égide 
du Ministère de la culture ont ainsi le soin d'identifier et de qualifier l'identité culturelle des 
territoires ruraux, y compris leurs éléments sonores et olfactifs, pour contribuer à les valoriser. Si 
cette loi devait initialement viser des "symboles" ruraux (chant du coq, odeurs du fumier, sons des 
cloches), elle pourrait créer malgré elle une ouverture vers la reconnaissance de certains milieux 
semi-naturels (agricoles par exemple) et donc des cortèges d’espèces associés comme éléments du 
patrimoine sensoriel acoustique et olfactif.  
 

3) Pollution olfactive : une considération marginale pour l’instant 
 
La pollution olfactive apparait comme la moins prise en compte des trois pollutions que nous 
traitons dans cette thèse. En France, la lutte contre les nuisances olfactives semble même avoir 
régressé au fil du temps. La loi relative à la lutte contre les pollutions atmosphériques et les odeurs 
(loi n°61-842 du 2 août 1961)37 stipulait que : « Les immeubles, établissements industriels, 
commerciaux, artisanaux ou agricoles, véhicules ou autres objets mobiliers possédés, exploités ou 
détenus par toutes personnes physiques ou morales, devront être construits, exploités ou utilisés […] 
afin d'éviter les pollutions de l'atmosphère et les odeurs qui incommodent la population, 
compromettent la santé ou la sécurité publique, ou nuisent à la production agricole, à la conservation 
des constructions et monuments ou au caractère des sites. ». Ce texte, qui ne citait toutefois pas 
l’environnement, fut abrogé par la loi relative à la transparence et à la sécurité en matière nucléaire 
(loi n°2006-686 du 13 juin 2006) 38. 
 
Aujourd’hui, une simple recherche sur Légifrance avec le terme "odeur" suffit à observer que cette 
mention est quasi inexistante de l’ensemble des Codes qui régissent notre droit positif et 
essentiellement abordée avec une vision anthropocentrée. On retrouve cet 
aspect ponctuellement : 

- dans le Code de la Santé publique où les odeurs sont évoquées en association avec les pollutions 
atmosphériques : « […] les dispositions relatives à la lutte contre les pollutions atmosphériques et les 
odeurs, prises dans l'intérêt de la santé publique […] » (article L1335-1 Code de la Santé publique). 

Depuis 2023, un décret portant sur des règles sanitaires d'hygiène et de salubrité des locaux 
d'habitation et assimilés (décret n° 2023-695 du 29 juillet 2023)39 stipule que « Les odeurs, 
éclairages, illuminations ou bruits, qu'une personne en soit à l'origine ou que ce soit par l'intermédiaire 
d'une personne ou d'une chose dont elle a la garde ou d'un animal placé sous sa responsabilité, ne 
peuvent, par leur intensité, leur durée ou leur répétition, porter atteinte à la qualité de l'air, à la 

 
37 https://www.legifrance.gouv.fr/loda/id/JORFTEXT000000684032/ 

38 https://www.legifrance.gouv.fr/loda/id/JORFTEXT000000819043 

39 https://www.legifrance.gouv.fr/jorf/id/JORFTEXT000047903763 

https://www.legifrance.gouv.fr/loda/id/JORFTEXT000000684032/
https://www.legifrance.gouv.fr/loda/id/JORFTEXT000000819043
https://www.legifrance.gouv.fr/jorf/id/JORFTEXT000047903763
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tranquillité du voisinage ou à la tranquillité et la santé des occupants des locaux d'habitation. » 
(article R1331-39 Code de la santé publique). 

- dans le Code minier où des infractions sont prévues, par exemple en cas de « production ou 
détention de déchets dans des conditions de nature à polluer le sol, l'air ou les eaux, à entraîner des 
dommages sur la flore et la faune, à dégrader les sites ou les paysages, à engendrer des bruits ou des 
odeurs et, d'une façon générale, à porter atteinte à la santé de l'homme et à l'environnement. » (article 
L512-2 du Code minier). 
 
Sur le terrain, comme pour les nuisances sonores, les nuisances olfactives émergent elles-aussi 
comme un sujet sociétal mais pour le moment limité à la gêne des humains 40 41. On peut même 
évoquer ici un dossier ancien, un conflit local des années 1970-1990 lié à la fabrication des farines 
animales par une usine d’équarrissage implantée en Creuse, conflit devenu peu à peu un dossier 
national ; générant entre autres des nuisances olfactives insupportables - « une puanteur écœurante 
qui vous réveillait en pleine nuit » - due à la cuisson des carcasses (Nouaillas, 2019). Aujourd’hui, les 
nuisances olfactives se retrouvent régulièrement au cœur de conflits, notamment en milieu rural 
vis-à-vis des activités agricoles ou industrielles (élevage, équarrissage, etc.) 42 43. Plus récemment, 
la Cour de cassation a confirmé la condamnation d’un agriculteur de l’Oise à verser plus de 100 000 
euros de dommages et intérêts à des riverains pour les nuisances causées par son exploitation 44. Ici 
aussi, la reconnaissance des odeurs comme patrimoine commun de la nation par la loi de 2021 
évoquée précédemment est censée répondre à ce type de querelles. A noter qu’une proposition de 
loi « visant à préserver les activités traditionnelles et usages locaux des actions en justice de voisins 
sensibles aux bruits et aux odeurs » est actuellement à l’étude et pourrait ainsi légitimer, au titre de 
la tradition, certains bruits et certaines odeurs pourtant sources de nuisances 45. 
 
Sur le plan opérationnel, les odeurs sont pour l’instant plutôt vues comme un levier d’ingénierie 
écologique, là encore dans une approche anthropocentrée de protection des cultures ou des stocks 
(Baker et al., 2007, 2008; S. C. Hansen et al., 2017). La diffusion d’odeurs, notamment d’huiles 
essentielles, est également expérimentée pour neutraliser les nuisances olfactives de certains sites 

 
40 https://actu.fr/ile-de-france/vernouillet_78643/odeur-insupportable-air-irrespirable-dans-les-yvelines-ils-veulent-
que-cette-usine-parte-loin_60765592.html 

41 https://www.francebleu.fr/infos/environnement/mauvaises-odeurs-a-nice-l-enquete-est-terminee-il-n-y-a-pas-d-
explications-scientifiques-3048060 

42 https://www.francebleu.fr/infos/economie-social/l-usine-pfc-a-vaiges-doit-arreter-une-ligne-de-production-a-cause-
d-odeurs-a-vomir-1664386285 

43 https://france3-regions.francetvinfo.fr/normandie/eure/evreux/video-mouches-rats-et-mauvaises-odeurs-les-
riverains-excedes-par-les-nuisances-d-un-elevage-industriel-de-poules-2799914.html 

44 https://www.francebleu.fr/infos/faits-divers-justice/bruits-et-mauvaises-odeurs-la-condamnation-d-un-agriculteur-
de-l-oise-confirmee-en-cassation-4652850 

45 https://www.assemblee-nationale.fr/dyn/16/textes/l16b0996_proposition-loi 

https://actu.fr/ile-de-france/vernouillet_78643/odeur-insupportable-air-irrespirable-dans-les-yvelines-ils-veulent-que-cette-usine-parte-loin_60765592.html
https://actu.fr/ile-de-france/vernouillet_78643/odeur-insupportable-air-irrespirable-dans-les-yvelines-ils-veulent-que-cette-usine-parte-loin_60765592.html
https://www.francebleu.fr/infos/environnement/mauvaises-odeurs-a-nice-l-enquete-est-terminee-il-n-y-a-pas-d-explications-scientifiques-3048060
https://www.francebleu.fr/infos/environnement/mauvaises-odeurs-a-nice-l-enquete-est-terminee-il-n-y-a-pas-d-explications-scientifiques-3048060
https://www.francebleu.fr/infos/economie-social/l-usine-pfc-a-vaiges-doit-arreter-une-ligne-de-production-a-cause-d-odeurs-a-vomir-1664386285
https://www.francebleu.fr/infos/economie-social/l-usine-pfc-a-vaiges-doit-arreter-une-ligne-de-production-a-cause-d-odeurs-a-vomir-1664386285
https://france3-regions.francetvinfo.fr/normandie/eure/evreux/video-mouches-rats-et-mauvaises-odeurs-les-riverains-excedes-par-les-nuisances-d-un-elevage-industriel-de-poules-2799914.html
https://france3-regions.francetvinfo.fr/normandie/eure/evreux/video-mouches-rats-et-mauvaises-odeurs-les-riverains-excedes-par-les-nuisances-d-un-elevage-industriel-de-poules-2799914.html
https://www.francebleu.fr/infos/faits-divers-justice/bruits-et-mauvaises-odeurs-la-condamnation-d-un-agriculteur-de-l-oise-confirmee-en-cassation-4652850
https://www.francebleu.fr/infos/faits-divers-justice/bruits-et-mauvaises-odeurs-la-condamnation-d-un-agriculteur-de-l-oise-confirmee-en-cassation-4652850
https://www.assemblee-nationale.fr/dyn/16/textes/l16b0996_proposition-loi
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agricoles 46 ou industriels (décharge, station d'épuration, complexe pétrochimique, usine agro-
alimentaire) 47. 
 
En résumé, la lutte contre les odeurs ne fait pour l’instant l’objet d’aucune réelle politique publique 
environnementale visant à protéger la communication olfactive des espèces, pas plus que d’actions 
de terrain. 
 

B. Prise en compte dans les politiques de trames écologiques  
 

1) La Trame noire : une trame sensorielle précurseur ouvrant la voie aux 
multitrames 

 
Comme nous l’avons vu en partie 1, les infrastructures vertes en France et à l’international se sont 
construites en faisant totalement abstraction de la dimension sensorielle. Toutefois, une réflexion 
chemine en France concernant la pollution lumineuse depuis une dizaine d’années. Dans sa thèse, 
intitulée Sauver la nuit, Samuel Challéat a posé en 2010 les premiers jalons conceptuels d’un 
élargissement de la Trame verte et bleue en suggérant de « constituer un réseau de nuit noire » et 
notamment de « développer, en milieu urbain, une Trame Verte, Bleue…et Noire »  (Challéat, 2010). 
Une Trame noire a été identifiée pour la première fois en 2012 par l’agence de concepteurs lumière48 
Concepto dans le Schéma Directeur d’Aménagement Lumière de la ville de Rennes (pages 13-19 : La 
trame noire) (Narboni et al., 2014). Une démarche pionnière est aussi à noter dans le parc naturel 
régional des Causses du Quercy qui a cherché à identifier des enjeux à l’interface entre sa Trame 
verte et bleue et la pollution lumineuse en 2012 (Granier, 2012). Ces initiatives ont été des 
précurseurs, mais à cette époque la thématique n’était pas réellement mûre pour soutenir cette 
dynamique, les acteurs se focalisant tout d’abord sur la fragmentation physique des milieux 
(comme nous l’avons vu en Partie 1 Section V). Un bilan de la première génération des trames vertes 
et bleues régionales (SRCE) a montré que, si les régions avaient déjà conscience des problèmes 
posés par la pollution lumineuse, elles n’ont pas intégré cette pression dans l’identification de leurs 
continuités écologiques (Figure I.F39) (Sordello, 2015). 
 
Depuis, l’idée de prendre en compte la pollution lumineuse dans la Trame verte et bleue a progressé 
au gré des initiatives de collectivités avant-gardistes dans des contextes aussi variés que des 
métropoles (comme à Lille avec l’expérience du bureau d’études Biotope) ou des parcs nationaux, 
comme dans le parc national des Pyrénées (Sordello et al., 2018). Des propositions méthodologiques 
ont été formulées en 2017 (Sordello, 2017c) et les modalités d’une déclinaison de la politique TVB à 
la dimension nocturne - via la Trame noire - ont alors été posées (Sordello, 2017d). Dans ce processus 
d’innovation, les concepteurs lumière, les bureaux d’études en cartographie de pollution lumineuse 
et en écologie jouent un rôle clef en développant des méthodes et en les expérimentaux sur le 

 
46 https://www.francetvinfo.fr/economie/emploi/metiers/agriculture/on-est-envahis-par-des-odeurs-de-fiente-
poursuivi-a-cause-des-effluves-de-ses-canards-un-agriculteur-installe-des-diffuseurs-d-huile-essentielle_3565295.html 

47 https://www.tracesecritesnews.fr/actualite/depuis-l-alsace-westrand-chasse-loin-les-mauvaises-odeurs-118414 
48 Métier original, correspondant à des profils variés (architecte, paysagiste, urbaniste). Les concepteurs lumière 
conçoivent et réalisent les projets d'éclairage, notamment en extérieur. Ils sont représentés par l’Association des 
Concepteurs lumière et Eclairagistes (ACE). 

https://www.francetvinfo.fr/economie/emploi/metiers/agriculture/on-est-envahis-par-des-odeurs-de-fiente-poursuivi-a-cause-des-effluves-de-ses-canards-un-agriculteur-installe-des-diffuseurs-d-huile-essentielle_3565295.html
https://www.francetvinfo.fr/economie/emploi/metiers/agriculture/on-est-envahis-par-des-odeurs-de-fiente-poursuivi-a-cause-des-effluves-de-ses-canards-un-agriculteur-installe-des-diffuseurs-d-huile-essentielle_3565295.html
https://www.tracesecritesnews.fr/actualite/depuis-l-alsace-westrand-chasse-loin-les-mauvaises-odeurs-118414
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terrain, pour des espaces naturels et des collectivités de toutes tailles, par exemple à Marne-et-
Gondoire, Metz, Bordeaux, Saint-Etienne (Terroïko, 2021-2023). 
 
Aujourd’hui, nous nous situons à un moment charnière où cette notion de Trame noire a suscité 
beaucoup d’appétence et ne demande qu’à diffuser largement dans tous les territoires. Pour ce 
faire, un accompagnement scientifique et technique des collectivités parait nécessaire afin de 
transposer les concepts et propositions scientifiques vers la sphère opérationnelle. Les enjeux sont 
forts : un croisement entre les données des SRCE (Figure I.F11) et les données de pollution 
lumineuse (Figure I.F32) montre que le fonctionnement des continuités écologiques régionales est 
dégradé la nuit pour une bonne partie d’entre elles (Figure I.F40). 
 

 
Figure I.F39 : Nombre de régions ayant intégré en 2015 la pollution lumineuse au cours de 6 étapes 
du SRCE 
Source : Sordello, 2015 
 
Dans le même temps, le socle législatif et règlementaire qui sous-tend cette Trame noire reste très 
précaire. En 2016, la "loi biodiversité" a modifié l’article L371-1 du Code de l’environnement qui 
décrit les objectifs de la TVB. Il est ainsi désormais précisé : « La trame verte et la trame bleue ont 
pour objectif d'enrayer la perte de biodiversité en participant à la préservation, à la gestion et à la remise 
en bon état des milieux nécessaires aux continuités écologiques, tout en prenant en compte les activités 
humaines, et notamment agricoles, en milieu rural ainsi que la gestion de la lumière artificielle la 
nuit ». Cette formulation retenue par le législateur reste ambiguë, pouvant laisser penser que la 
lumière artificielle s’impose à la TVB comme une contrainte pour tenir compte des activités 
humaines, et non l’inverse. 

En ce qui concerne les ON TVB (rappelons-le il s’agit du document-cadre national de la politique 
TVB en France), leur première version adoptée par décret en 2014 ne comportait qu’une mention 
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de la pollution lumineuse, présentée alors comme un effet connexe de l’urbanisation (Partie 1 / 
Objectif 5 des ON TVB) : « maîtriser l’urbanisation et l’implantation des infrastructures et d’améliorer 
la perméabilité des infrastructures existantes » […] « en intégrant des problématiques connexes à 
l'urbanisation, notamment la pollution lumineuse ». En 2019, les ON TVB ont été renforcées sur cet 
aspect, notamment dans la définition de ce que peut être un obstacle aux continuités écologiques. 
Un obstacle est donc maintenant défini comme « un élément d'origine anthropique ou une partie de 
territoire anthropisé qui a pour conséquence de fragmenter les habitats et de limiter ou de rendre 
impossible son franchissement par certaines espèces. Il peut être ponctuel, linéaire ou surfacique et de 
diverses natures (infrastructure, barrage, milieux dégradés, paysages simplifiés, sols artificialisés ou 
anthropisés, pollution lumineuse, chimique, sonore, etc.). » 

Pour autant, le terme de "Trame noire" (ou "Trame nocturne", "Trame sombre") n’apparait 
actuellement dans aucun texte de portée législative ou règlementaire. 
 

 
Figure I.F40 : Niveaux de pollution lumineuse au sein des continuités écologiques régionales 
Crédit : Vanessa Rauel (Cerema), 2023 
Source : Données des SRCE 2013-2016 et indicateur de pollution lumineuse ONB 2021 
 
En résumé, la Trame noire - prise en compte de la pollution lumineuse dans les politiques de trames 
écologiques - est une proposition déjà avancée en France depuis plusieurs années, qui a peu à peu 
été conceptualisée et expérimentée sur plusieurs territoires. Néanmoins, nous identifions un 
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manque de cadre juridique et un manque d’accompagnement des collectivités pour que cette 
démarche monte réellement en puissance, et c’est ce à quoi cette thèse va essayer de contribuer. 
Par ailleurs, la notion de Trame noire est pour l’instant développée uniquement en France, sans 
résonnance internationale dans les Green Infrastructure. Le seul exemple connu en dehors du 
territoire français concerne le canton de Genève en Suisse (Ranzoni et al., 2019). La Trame noire ne 
figure pas dans la doctrine européenne ni internationale. Récemment, les "réseaux écologiques 
noirs" (traduit de l’anglais « dark ecological network ») ont été proposés comme un moyen de 
répondre tout autant à des questions sociétales qu’écologiques (« the dark ecological network in 
response to societal and ecological issues » (Challéat et al., 2021). Nous mettons donc en évidence un 
besoin de dissémination du concept de trames noires à l’échelle internationale, comme 
prolongation des politiques de Green infrastructure, dans une perspective de préservation et de 
restauration des continuités écologiques nocturnes. 
 
Concernant le bruit, l’intégration de cette pollution sensorielle dans les trames écologiques reste 
exceptionnelle. Une première initiative, sous l’appellation "Trame blanche", a été menée par le parc 
naturel régional du Golfe du Morbihan en 2018 (Figure I.F41) (Le Bougnec, 2018), qui n’a 
malheureusement pas trouvé beaucoup d’écho par la suite. 
 

 
Figure I.F41 : Exemple de cartographie des continuités écologiques affectées par le bruit, réalisée 
par le parc naturel régional du Golfe du Morbihan 
Source : Le Bougnec, 2018 
 
C’est pour le moment le concept de "zones calmes" ou "zones de quiétude" qui suscite davantage 
d’intérêt auprès des gestionnaires d’espaces naturels. L’idée est de préserver certains secteurs du 
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dérangement acoustique (par un système de signalétique préventive vis-à-vis des usagers de la 
nature, voire de zones où la fréquentation humaine est interdite). Par exemple, dans le parc naturel 
régional du Ballon des Vosges divers sites (Natura 2000, réserves naturelles, réserves biologiques) 
ont été identifiés comme des zones de quiétude où des restrictions s’appliquent aux activités 
humaines bruyantes 49. Depuis 2014 déjà, la Commission européenne recommande les zones de 
quiétude pour garantir la tranquillité de la faune (Nugent et al., 2014). Cette approche constitue ainsi 
une première démarche spatialisée de prise en compte de la pollution sonore sur les écosystèmes, 
mais sans aller à ce stade vers la notion de réseau écologique (connectivité). 
 
Enfin, la prise en compte des odeurs anthropiques dans les continuités écologiques est pour l’instant 
inexistante. 
 
Pour résumer, à l’instar des connaissances scientifiques, le niveau d’avancement des réflexions et 
des projets est très variable dans la sphère opérationnelle. La Trame noire apparait ainsi comme 
une trame avant-gardiste qui peut servir de base à une réflexion plus large sur la prise en compte 
des pollutions sensorielles dans les trames écologiques. Nous pensons que la dynamique est 
désormais mûre pour élargir la démarche débutée sur la Trame noire aux bruits et aux odeurs. Dans 
cette thèse, nous allons donc adopter une stratégie à plusieurs niveaux : 

- pour la trame noire nous allons surtout mettre l’accent sur le cadre national et sur la 
dissémination des concepts à la fois auprès des acteurs opérationnels français et auprès de la 
communauté internationale. 

- pour les trames sonore et olfactive nous proposerons un développement conceptuel en nous 
basant sur les acquis de la Trame noire. 
 

2) Mettre en œuvre des trames sensorielles : exemple des lumières 
clignotantes 

 
Nous avons montré en partie 1 que les politiques de trames écologiques se traduisent généralement 
par des cartographies de continuités écologiques (réservoirs et corridors) à préserver ou restaurer. 
Des actions de mises en œuvre sont donc ensuite requises, notamment dans le cas où un besoin de 
restauration a été identifié. Pour les infrastructures vertes, nous avons décrit tout un éventail 
d’actions possibles (replantations, gestion forestière, ouvrages de franchissement, effacement 
d’obstacles, etc.). La mise en œuvre des trames écologiques pour préserver ou restaurer des 
paysages sensoriels perméables se pose donc à son tour. Autrement dit, comment agir pour réduire 
ces émissions de pollutions, si possible à la source ? 
 
Dans cette thèse, nous prendrons le cas de la gestion de la lumière artificielle nocturne. Il existe là 
aussi une large gamme d’actions possibles pour mieux gérer l’éclairage nocturne dans les 
continuités écologiques (Sordello, 2018). 

Ces actions peuvent être regroupées en trois axes : temporel (horaires d’allumage/extinction), 
spatial (ex : positionnement des sources lumineuses par rapport aux milieux naturels) et technique 

 
49 https://quietudeattitude.fr/ballons-vosges/je-localise-les-zones-sensibles/ 

https://quietudeattitude.fr/ballons-vosges/je-localise-les-zones-sensibles/
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(ex : composition spectrale des flux lumineux) (Figure I.F42). Certains paramètres de l’éclairage font 
ainsi déjà l’objet d’attention depuis longtemps, tant par les scientifiques que par les fabricants, les 
concepteurs lumière ou les collectivités : coupure de l’éclairage en cœur de nuit (Azam et al., 2015), 
modulation de l’éclairage en fonction des besoins (Bolliger et al., 2020), installations de sources 
lumineuses à température de couleur plus basse (Longcore et al., 2015), réduction des quantités de 
lumière émises (Lacoeuilhe et al., 2014). 

En revanche, le fait qu’une lumière soit clignotante ou non est un paramètre ignoré. Pourtant, de 
multiples sources lumineuses sont volontairement intermittentes (signalétique, éoliennes, phares, 
enseignes et publicités, décoration, etc.) ou possèdent un scintillement imperceptible à l’œil 
humain (phénomène appelé flicker). Or, la littérature montre que cette modulation temporelle n’est 
pas anodine pour le vivant, elle peut engendrer des effets additionnels sur la faune (Barroso et al., 
2017; Sautter et al., 2008). Cela dépend des capacités visuelles des animaux et en particulier de la 
fréquence de fusion critique (CFF) telle que décrite en partie 2 - fréquence au-dessous de laquelle 
un individu perçoit toute lumière comme continue - et qui est propre à chaque espèce (Inger et al., 
2014). Dans cette thèse nous souhaitons donc approfondir ce sujet innovant, en déroulant un 
processus complet depuis la connaissance des impacts des lumières clignotantes sur la biodiversité 
jusqu’à leur prise en compte dans la Trame noire. 
 

 
Figure I.F42 : Mesures de gestion de l’éclairage nocturne présentées selon trois axes 
Crédit : Romain Sordello 
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IV. Plan de thèse 
 
Au terme de cette introduction, nous présentons ici le plan de la thèse avec ses différents chapitres 
(Figure I.F43). 
 
• Le chapitre 1 est un chapitre méthodologique qui présente plus en détails les méthodes 

mobilisées dans cette thèse. 
 

• Dans un premier temps nous nous intéresserons aux connaissances scientifiques (première 
sous-question de notre problématique : "pourquoi"). Ceci fera l’objet des chapitres 2 et 3. 

 
Dans le chapitre 2 nous contribuerons à l’acquisition de connaissances nouvelles concernant les 
pressions anthropiques sensorielles et les réseaux écologiques. Par de la recherche primaire basée 
sur une approche expérimentale nous questionnerons : 

- l’impact du bruit anthropique sur les araignées. 

- l’impact de la lumière artificielle nocturne sur les mammifères moyens terrestres. 

Nous nous intéresserons aux conséquences en termes de lieux de vie (en référence aux réservoirs 
de biodiversité) et de déplacements (en référence au rôle de corridor). 
 
Dans le chapitre 3 nous prendrons du recul sur l’état des connaissances de l’impact de ces pressions 
anthropiques, au moyen de recherche secondaire (synthèses bibliographiques). Cela nous 
permettra de faire le point sur les effets des pollutions lumineuse, sonore et olfactive sur les réseaux 
écologiques, en nous intéressant notamment à des groupes biologiques orphelins (mammifères 
terrestres et rapaces nocturnes). 
 

• Dans un second temps, nous aborderons le rôle des trames écologiques pour prendre en charge 
ces impacts (deuxième sous-question de la problématique : "comment"), par la planification et 
la gestion, en proposant des pistes et des outils grâce à une approche d’ingénierie écologique. 
Ce sera l’objet du chapitre 4. 

Nous avons vu que le besoin est différent en fonction des trois pressions sensorielles auxquelles 
nous nous intéressons. Par conséquent, pour la Trame noire nous répondrons au besoin de 
consolidation du cadre national et de dissémination, à la fois auprès des acteurs opérationnels que 
de la communauté internationale. Puis, nous verrons comment élargir les trames écologiques à la 
prise en compte du bruit et des odeurs. Enfin, nous nous intéresserons à la mise en œuvre de ces 
nouvelles trames - par la gestion des pressions - avec l’exemple des lumières clignotantes. 
 

• Nous finirons cette thèse par une discussion générale et une conclusion (chapitre 5). 
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Figure I.F43 : Logigramme du plan de thèse 
Crédit : Romain Sordello 
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Annexe I.A1 : Rappels de deux modèles de base en 
écologie du paysage 

 
 

I. Théorie des iles 
 
Dans un ouvrage intitulé The theory of island biogeography paru en 1967, Mac Arthur et Wilson ont 
proposé une théorie pour expliquer la biodiversité́ des iles (Macarthur & Wilson, 1967). Cette théorie 
s’appuie à la fois sur les besoins de surfaces et de dispersions des espèces. Dans ce modèle on 
imagine une ile accessible depuis un continent qui présente un nombre constant d’espèces. Le 
nombre d’espèces sur l’ile dépend alors (Figure 1) : 

- de la taille de l’ile : au regard des relations surfaces-espèces, plus l’ile est grande, plus elle répondra 
aux exigences de nombreuses espèces. 

- de la distance qui la sépare du continent "source" : au regard des capacités de dispersion des 
espèces, plus l’ile est proche du continent, plus elle sera accessible à de nombreuses espèces. 

Si l’on considère les fragments d’habitats dans un paysage comme des iles dans un océan, plus ou 
moins grandes et plus ou moins isolées les unes des autres, on peut y transposer ce paradigme et 
comprendre facilement l’effet de la réduction des surfaces et de l’isolement des habitats dans un 
paysage. 
 
II. Métapopulation 

 
On définit en écologie une population comme un ensemble d'individus de la même espèce vivant 
dans un espace donné et ayant régulièrement des interactions entre eux (notamment des échanges 
de gènes). A l’échelle du paysage un niveau supérieur peut alors émerger : celui de la 
métapopulation, définie comme un ensemble de populations plus ou moins interconnectées par des 
flux d'individus (Den Boer, 1990; Hanski, 1998) (Figure 2). De nombreuses espèces présentent ce 
type de fonctionnement méta-populationnel ; par exemple si le type d’habitats recherché est par 
essence temporaire, comme pour la Bacchante (Lopinga achine) un papillon qui fréquente les 
végétations de transition (Bergman & Landin, 2002; Konvicka et al., 2008). 

Dans le modèle méta-populationnel, les populations sont là encore comparables à des iles plus ou 
moins isolées dans le paysage. Ainsi, une métapopulation persiste uniquement si les éventuelles 
extinctions de certaines populations sont compensées par des colonisations de la part d’autres 
populations (Levins, 1969). La dispersion est donc un processus central dans la dynamique des 
métapopulations et celle-ci est déterminée en grande partie par les facteurs paysagers (distance 
entre les populations, perméabilité du paysage, etc.). Ce modèle permet de comprendre facilement 
l’importance de la perméabilité d’un paysage pour le fonctionnement écologique. 
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Figure 1 : Théorie de biogéographie des iles de Mac Arthur & Wilson 

Crédit : Romain Sordello d’après MacArthur & Wilson, 1967 
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Figure 2 : Fonctionnement d’une métapopulation 

Crédit : Romain Sordello d’après Hanski, 1998 
Alors que la population est constituée d’individus d’une même espèce et échangeant des gênes entre 

eux, la métapopulation est formée de plusieurs populations fonctionnant ensemble. Dans un paysage 
perméable la métapopulation est une structure pérenne tout en s’inscrivant dans un équilibre 

dynamique avec des populations qui apparaissent et d’autres qui disparaissent au gré des 
déplacements d’individus (immigration/émigration). 
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Annexe I.A2 : Disparition et fragmentation des 
habitats, deux phénomènes intriqués mais 

dissociables 
 

 

Les deux phénomènes - disparition et fragmentation - entretiennent des relations étroites (Fischer 
& Lindenmayer, 2007). L’effet négatif de la perte de surface et celui de l’augmentation de 
l’isolement sont souvent constatés de pair dans les études (Bauerfeind et al., 2009; Modest et al., 
2016; Munguía-Rosas & Montiel, 2014; Polus et al., 2007). 
 
Factuellement, la disparition d’habitats, au-delà d’entrainer une perte de surfaces, conduit très 
souvent aussi à modifier la configuration du paysage, notamment en augmentant à la fois la 
distance entre les éléments d’habitats restants et l’effet de lisière (Wilson et al., 2016), deux 
marqueurs d’un paysage fragmenté. La fragmentation découle donc généralement d’une perte 
d’habitats. Dans le même temps, deux paysages peuvent avoir des surfaces d’habitats équivalentes 
mais un degré de fragmentation différent et vice-versa (Figure 1). Deux habitats peuvent aussi se 
retrouver isolés par des phénomènes particuliers qui n’engendrent pas ou très peu de baisse de 
surface (Franklin et al., 2002), tels que l’implantation de murs et de clôtures (McInturff et al., 2020; 
Trouwborst et al., 2016). 
 
Ces relations intriquées entre disparition et fragmentation peuvent rendre difficile la mise en 
évidence de leurs effets respectifs et notamment des effets de la fragmentation stricto sensu 
(Harrison & Bruna, 1999), que l’on appelle alors fragmentation per se (Fahrig, 2003). Néanmoins, 
celle-ci a bien des effets distincts de ceux de la disparition des habitats (Cushman, 2006; Fletcher, 
Jr. et al., 2007), qui s’ajoutent à la perte de surface (Chase et al., 2020; Kuipers et al., 2021) et qui se 
traduisent - comme évoqué précédemment - par un manque de dispersion, une mortalité directe et 
un brassage génétique réduit. Notons que l’isolement peut aussi avoir des effets positifs (frein à la 
dispersion de parasites, équilibre proies/prédateurs, création de mosaïque d’habitats, écotones) 
(Fahrig, 2017). 
 
Si disparition et fragmentation peuvent être distingués, il devient alors légitime de se demander si 
l’un des deux phénomènes est plus important que l’autre pour le maintien de la biodiversité dans un 
paysage (Herrero-Jáuregui et al., 2022). Ce débat anime régulièrement la communauté scientifique 
(Fahrig, 2013; Hanski, 2015). Certains auteurs estiment que la surface et la qualité des habitats 
importe plus que leur degré d’isolement (Arroyo-Rodríguez et al., 2016; Fahrig, 2002; Hodgson et al., 
2011). Plusieurs études vont effectivement dans ce sens (Cagnolo et al., 2006; Dale, 2019; Gil-Tena 
et al., 2014). Des travaux mettent en évidence des seuils de couverture d’habitats dans le paysage à 
partir des quels l’isolement des habitats relictuels dans le paysage devient problématique (Flather 
& Bevers, 2002), seuil généralement situé autour de 30 % (Andrén, 1994; Gibbs, 1998; With & Crist, 
1995). La hiérarchisation des deux phénomènes peut aussi varier en fonction de l’échelle considérée 
(Smith et al., 2011) ou varier dans le temps. Par exemple, durant la dispersion natale ou de 
reproduction, les surfaces d’habitats ont moins d’intérêt que la perméabilité du paysage (Keeley et 
al., 2017). Enfin, les effets de la fragmentation surviennent parfois plusieurs décennies après la perte 
d’habitats ce qui est susceptible d’expliquer qu’ils sont moins souvent mis en évidence (Brooks et 
al., 1999; Krauss et al., 2010; Tilman et al., 1994). 
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Figure 1 : Disparition et fragmentation, deux phénomènes liés pouvant être dissociés. La perte 
d'habitat est un processus par lequel l'habitat est détruit au fil du temps. La fragmentation de 
l'habitat "per se" se traduit par une configuration spatiale différente : des parcelles d’habitats à la 
fois plus nombreuses et plus petites et un effet lisière plus important. 
Source : Fahrig, 2017 
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Annexe I.A3 : Dispositif et mise en œuvre de la 
Trame verte et bleue en France 

 
 

I. Dispositif territorial 
 
La mise en œuvre de la Trame verte et bleue s’articule autour de trois échelles territoriales : 
nationale, régionale, locale (Figure 1). 
 
A l’échelle nationale, plusieurs guides ont été produits par le Ministère en charge de l’écologie 
comme supports fondateurs de la politique publique (Allag-Dhuisme, Amsallem, et al., 2010a, 2010b; 
Allag-Dhuisme, Barthod, et al., 2010). Un document cadre intitulé Orientations nationales pour la 
préservation et la remise en bon état des continuités écologiques (ON TVB) a aussi été produit et 
approuvé par décret, dans une première version en 2014 (décret n°2014-451) (Orientations 
nationales pour la préservation et la remise en bon état des continuités écologiques, 2014) puis en 
2019 (décret n°2019-14002). Ce document fixe les grandes lignes directrices de la politique et il 
définit des enjeux nationaux (espèces, habitats, grandes continuités d’importance nationale) à 
prendre en compte par les déclinaisons régionales. 
 
A l’échelle régionale, le dispositif de la TVB a reposé jusqu’en 2016 sur l’élaboration conjointe de 
Schémas Régionaux de Cohérence Écologique (SRCE) par l’Etat (Directions Régionales de 
l’Environnement, de l’Aménagement et du Logement, DREAL) et les Conseils régionaux 3. Ces 
schémas ont identifié les continuités écologiques régionales, les obstacles à ces continuités et un 
plan d’action pour leur préservation et leur remise en bon état. Ce travail colossal des 21 régions 
métropolitaines de l’époque a abouti entre 2013 et 2015 à l’identification par les régions de 15,7 
millions d'hectares de réservoirs de biodiversité (29 % du territoire continental français) et de 
50 717 km de corridors linéaires, à préserver ou restaurer (Billon & Sordello, 2017). Concernant la 
trame bleue, environ 271 180 km de cours d’eau ont été identifiés dans les SRCE, ce qui équivaut à 
environ 54 % de la longueur du linéaire de cours d’eau de la BD Carthage®. 

Depuis 2016, les SRCE ont été remplacés par les Sraddet (excepté en Ile-de-France), les Schémas 
Régionaux d'Aménagement, de Développement Durable et d'Égalité des Territoires (instaurés par 
le décret n° 2016-1071 du 3 août 2016). Portés par les Conseils régionaux ce sont des schémas 
intégrateurs et plurisectoriels. Ils couvrent l’aménagement et l’égalité des territoires, 
l’intermodalité et les transports, le climat, l’air et l’énergie, la protection et la restauration de la 
biodiversité ainsi que la prévention et la gestion des déchets. Un Sraddet comprend des fascicules 
de règles générales, dont un sur la biodiversité, et inclut en annexe les anciens volets du SRCE (voir 
l’ordonnance n°2016-1028 du 27 juillet 2016). Toutes les régions ont désormais validé leur premier 
Sraddet et certaines sont même en phase de révision. 
 
A l’échelle locale, la TVB est intégrée dans les documents de planification et les documents 
d’urbanisme. Un éventail très large de schémas, plans et programmes sont ainsi concernés. En 
premier lieu viennent les Schémas de Cohérence Territoriale (SCoT) puis les Plans Locaux 
d’Urbanisme (PLU) (Belmont et al., 2010; Bertaïna et al., 2012; Brouard-Masson et al., 2013) mais bien 
d’autres schémas doivent désormais tenir compte des continuités écologiques : SDAGE et SAGE 

 
1 https://www.legifrance.gouv.fr/loda/id/JORFTEXT000028499481/2019-12-20/ 

2 https://www.legifrance.gouv.fr/loda/id/JORFTEXT000039645239 

3 Notons que dans les territoires d’Outre-mer et en Corse, le document porteur de la TVB est respectivement les 
Schéma d’Aménagement Régional (SAR) et le Plan d'Aménagement et de Développement DUrable de Corse (PADDUC) 

https://www.legifrance.gouv.fr/loda/id/JORFTEXT000028499481/2019-12-20/
https://www.legifrance.gouv.fr/loda/id/JORFTEXT000039645239
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(schémas liés à la continuité aquatique par bassin hydrographique), chartes de parcs naturels 
régionaux, orientations régionales forestières, etc. (Landas & Brimont, 2012). 
 
Un rapport d’opposabilité lie les différents niveaux territoriaux. Les Sraddet/SRCE doivent prendre 
en compte les ON TVB et les documents locaux doivent prendre en compte le rapport d’objectifs du 
Sraddet et être compatibles avec les fascicules de règles générales du Sraddet. Au bout de la chaine, 
la mise en œuvre de la TVB ne fonctionne pas par prescription ni coercition mais passe par le biais 
de la planification qui guide in fine l’aménagement du territoire (zonages et règlements des PLU, 
etc.). Les continuités écologiques doivent aussi être prises en compte dans les études d’impacts et 
dans l’évaluation environnementale des projets et au travers des fonctions écologiques dans la 
séquence Eviter-Réduire-Compenser (article L110-1 du Code de l’environnement). 
 
 

II. Mise en œuvre 
 
La mise en œuvre de la Trame verte et bleue se traduit concrètement par des actions de terrain pour 
restaurer les continuités écologiques, à l’initiative des collectivités, associations, entreprises et 
même des particuliers. On peut citer la création de passages à faune pour le franchissement sécurisé 
des infrastructures de transport (Cerema, 2021) et la réduction ou l’effacement des obstacles à 
l’écoulement (Larinier et al., 2006). Au-delà de ces actions "phares", une multitude de mesures plus 
ou moins ciblées sur la TVB contribuent en réalité au rétablissement des continuités écologiques. 
Ces actions englobent notamment la (re)plantation de haies, la réouverture ou le reméandrage de 
cours d’eau, une meilleure gestion des emprises d’infrastructures, la création de mares, la 
désimperméabilisation d’espaces comme les cours d’école, le maintien d’espaces en libre évolution 
comme les ilots de sénescence, une meilleure gestion des interstices et espaces verts urbains, etc. 
L’ensemble de ces éléments participent de près ou de loin à la création d’un tissu d’habitats proches 
voire reliés, ce qui est bien l’objectif global de la TVB. 

Divers outils permettent cette mise en œuvre, qu’il s’agisse d’outils d’inventaires (ex : atlas de la 
biodiversité des communes), contractuels, fonciers, incitatifs ou financiers (Figure 2). Parmi les 
outils contractuels on peut citer notamment les obligations réelles environnementales (ORE), les 
mesures agro-environnementales (MAEC) ou encore les contrats de rivière (CDR TVB, 2017; Landas, 
2013). Certaines modalités ont été créées spécifiquement par des collectivités, par exemple les 
Contrats de Territoire Corridors biologiques mis en place en 2009 par la Région Rhône-Alpes et 
destinés à soutenir les acteurs locaux dans la conduite de projets opérationnels visant à préserver 
ou rétablir la connectivité écologique d’un territoire (Garin et al., 2011; Parc naturel régional du Pilat, 
2015). 

Ces actions concernent aussi bien les espaces naturels que ruraux (Hamon, 2010). En ville aussi, les 
trames vertes et bleues connaissent un succès grandissant. Ces trames urbaines sont alors le 
vecteur du retour de la nature en ville au croisement entre écologie, urbanisme, géographie et 
sociologie. La liste des villes françaises, grandes comme moyennes, qui disposent d’une politique 
publique en ce sens est désormais longue - à titre d’exemples Marseille, Paris, Angers, Nantes, 
Strasbourg, Montpellier ou encore Rennes (Clergeau & Blanc, 2013). 
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Annexe I.A4 : Système visuel d’un insecte 
 
 
Les yeux des insectes sont dits "composés" parce qu’ils sont constitués de plusieurs sous-unités 
similaires appelées les ommatidies (Figure 1). L’apparence des yeux est une multitude de facettes 
hexagonales les unes à côté des autres. Selon les espèces, la taille, la forme et la structure des 
ommatidies varient ainsi que leur nombre : on en compte 8 voire moins chez les Collemboles, 4 500 
à 7 500 chez l'abeille et jusqu'à 28 000 pour les Odonates adultes. Grâce à ces yeux composés, les 
insectes possèdent un large champ visuel. Par exemple, celui de la blatte Periplaneta (Blattodea) 
est de 360° avec une vision binoculaire sur le devant, l’arrière et le dessous. Ce type d’œil permet 
aussi de détecter une source de lumière polarisée. 
 
A la surface de chaque ommatidie la cuticule est transparente, incolore et forme une cornée (lentille 
biconvexe). Le processus de conversion de l’énergie lumineuse fait intervenir des récepteurs 
protéiques photosensibles appelés rhodopsines. Ces protéines se rencontrent dans de petites 
structures spécialisées : les chromophores, elles-mêmes présentes dans le rhabdome des 
ommatidies.  Chaque ommatidie est innervée par un axone qui correspond ensuite à un pixel lors de 
la production de l'image dans le cerveau de l'insecte. 
 
Les insectes voient en couleur dans une gamme allant de l’ultraviolet au vert en passant par le violet 
et le bleu, selon les espèces. Les rhodopsines possèdent en effet une sensibilité à des longueurs 
d’onde comprises entre 300 et 640 nm. La configuration des yeux composés diffère si les insectes 
sont diurnes ou nocturnes, notamment la structure des ommatidies pour capturer plus ou moins de 
photons (espèces diurnes : structure en apposition ; espèces nocturnes : structure en 
superposition). Par ailleurs, chez certaines espèces nocturnes ou évoluant dans la pénombre, une 
surface réfléchissante (le tapetum lucidum, connu aussi chez les vertébrés nocturnes) renvoie la 
lumière, tel un miroir, une deuxième fois vers le rhabdome, augmentant ainsi la probabilité de 
rencontre d’un photon avec une molécule de rhodopsine et donc la sensibilité de l’organe visuel à la 
lumière. 
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Figure 1 : Yeux composés d’un insecte et détails d’une ommatidie 

Crédit : Romain Sordello 
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Annexe I.A5 : Système olfactif chez les serpents 
 
Chez les serpents, le système olfactif comprend deux organes récepteurs : 

1- L’organe sensoriel principal qui se trouve au sommet de la cavité nasale et capte passivement les 
molécules volatiles de l’environnement. Les fosses nasales comportent plusieurs creux pour 
augmenter la surface totale en contact avec l'air. Des cils piègent les molécules volatiles à l'aide 
d'une substance gluante sécrétée par des glandes spéciales situées dans les narines. Les molécules 
volatiles se dissolvent et se fixent sur les neurones sensoriels qui convertissent le signal chimique 
reçu en un signal électrique. Ce signal est ensuite transmis au bulbe olfactif du cerveau. 

2- L’organe voméronasal (aussi appelé l’organe de Jacobson, du nom du biologiste qui l’a découvert) 
qui est spécialisé dans la détection des phéromones et fonctionne indépendamment de l’organe 
principal. Chez les reptiles cet organe débouche dans le palais et est relié à la cavité nasale via le 
canal naso-palatin (Figure 1). Il est particulièrement développé, constitué de deux cavités situées 
dans la tête. Par exemple, chez l’orvet, l’organe de Jacobson peut mesurer 1 mm de large pour une 
tête d’environ 14 mm. La langue longue et fine des reptiles est utilisée pour "pêcher" à l’extérieur 
les molécules volatiles et les amener à l’organe de Jacobson. Ces particules odorantes atteignent 
les cellules sensorielles de la surface interne des fosses nasales et les signaux sont transmis le long 
des fibres nerveuses jusqu’au bulbe olfactif accessoire, structure du cerveau qui reçoit et traite les 
signaux provenant de l'organe voméronasal. 
 

 
Figure 1 : Couleuvre helvétique (Natrix natrix) en haut et système olfactif "type" d’un serpent en bas 

Crédit : Romain Sordello 
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Annexe I.A6 : Les paysages diurnes et nocturnes 
 
 

I. L’alternance jour/nuit 
 
Depuis des milliards d’années la Terre tourne sur elle-même. Sous nos latitudes, les êtres vivants 
voient alors s’enchainer une période éclairée, où le Soleil est visible, et une période d’obscurité, où 
le Soleil est caché (Figure 1). Pendant cette dernière, la lumière naturelle n’est apportée que par le 
ciel étoilé, en particulier la Voie lactée et, le cas échéant, la Lune. 

Sous nos latitudes il se forme ainsi un cycle jour/nuit de 24 h (cycle circadien), lui-même soumis à 
une variation circannuelle : la durée du jour et de la nuit changent au cours de l’année du fait que la 
Terre tourne autour du soleil (révolution). 
 

 
Figure 1 : Cycle jour, crépuscule, nuit, aube 
Crédit : Romain Sordello 
 
Cette alternance jour/nuit génère des paysages aux niveaux photopiques très contrastés : des 
paysages diurnes et des paysages nocturnes (nightscapes en anglais). La notion de paysage 
nocturne existe depuis des siècles, notamment dans le domaine de l’art pictural, mais aucune 
définition ne semble avoir été posée pour l’instant, notamment pas en écologie. Factuellement les 
paysages diurnes sont caractérisés par leur pleine lumière alors que les paysages nocturnes sont 
caractérisés par leur obscurité prononcée. 

Pour donner quelques ordres de grandeurs, la luminance (cf. Encadré) du Soleil est supérieure à 
109 cd/m² quand celle de la Lune (vue à travers l'atmosphère claire) avoisine les 2,5 × 103 cd/m2. La 
luminance de la Lune est donc environ 6 millions de fois plus faible que celle du Soleil. La Voie lactée 
produit quant à elle une luminance encore plus faible, d’environ 2,1 × 10-4 cd/m2 (Allen, 1976). 
Le jour, l’éclairement au sol (cf. Encadré) est autour de 100 000 lux en été par temps dégagé à midi. 
Sous nos latitudes, lors d’une nuit de pleine lune en été par temps clair et dans un endroit dégagé le 
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sol reçoit maximum 0,5 lux (Kyba et al., 2017). Il existe donc un facteur de 200 000 entre 
l’éclairement le jour et la nuit.  
 

Encadré : Principales grandeurs photométriques 
 

En éclairagisme, quatre grandeurs sont 
fréquemment utilisées : 

 

> Deux grandeurs absolues, dépendant des 
sources lumineuses : 

- l’intensité I correspond à la quantité de 
lumière émise dans une direction donnée en 
1 s. 

- le flux F correspond à l’ensemble de la 
quantité de lumière émise par la source dans 
toutes les directions en 1 s. 

 

> Deux grandeurs relatives dépendantes des 
surfaces considérées : 

- la luminance correspond à l’intensité rapportée à une surface  

- l’éclairement correspond au flux reçu par une surface 

Par convention, pour la luminance, la surface considérée est la surface qui émet ou réfléchit la 
lumière et, pour l’éclairement, la surface considérée est celle qui reçoit la lumière. La 
luminance traduit ainsi l’éblouissement (concentration de la lumière) et l’éclairement traduit 
la sensation de luminosité. L’éclairement se mesure à l’aide d’un luxmètre et la luminance à 
l’aide d’un luminancemètre. 

 
Notons qu’il existe toutefois des facteurs de variabilité qui, sans gommer ce contraste net entre jour 
et nuit, introduisent des nuances au sein des deux phases. Par exemple, la topographie, la 
végétation, la profondeur (compartiment aquatique) sont autant de facteurs susceptibles de faire 
varier naturellement la luminosité de jour comme de nuit. De même, la météo (présence ou non 
d’une couverture nuageuse) peut modifier sensiblement l’ambiance lumineuse, de jour comme de 
nuit.  

En outre, la nuit, les différentes phases lunaires provoquent des écarts importants de la nouvelle 
lune à la pleine lune qui, bien que totalement marginaux par rapport au jour sont suffisants pour 
modifier le niveau photopique de la nuit et induire des changements de comportements (Dickerson 
et al., 2023; Kronfeld-Schor et al., 2013).  La luminosité produite par la Lune peut accentuer certains 
indices visuels, comme le plumage d’oiseaux nocturnes, et stimuler ainsi l’activité sexuelle 
(Penteriani et al., 2010). A l’inverse, certaines espèces réduisent leur activité, décalent leur horaire 
de sortie ou empruntent des zones plus sombres à mesure que la Lune croit (Clarke et al., 1996; 
Prugh & Golden, 2014). Ce phénomène est généralement expliqué par un comportement 
d’évitement du risque de prédation (Palmer et al., 2017; Riou & Hamer, 2008). Il souligne en tous cas 
à quel point la faune nocturne est sensible aux variations photopiques de l’environnement. 
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Enfin, en dehors de la voute céleste, il existe d’autres stimuli lumineux la nuit, d’origine abiotique 
(éclairs) et biotique (bioluminescence, phosphorescence). Parmi la faune terrestre, des insectes 
coléoptères au sein de la famille des Lampyridae sont capables de bioluminescence. Les lucioles et 
les vers luisants réalisent en effet un métabolisme particulier produisant une lumière jaune/verte, 
impliquée dans la vision et dans la communication, notamment entre mâles et femelles (Hopkins et 
al., 2022). Ces signaux sensoriels peuvent également constituer des avertissements (signaux 
aposématiques) vis-à-vis de prédateurs éventuels (De Cock, 2003). 
 
A noter que la lumière est aussi un stimulus permettant aux organismes végétaux et animaux de 
percevoir le temps, en synchronisant leurs horloges biologiques (Harmer et al., 2001; Lonergan, 
1984), mais dans cette thèse nous ne nous intéressons pas à cette perception temporelle. 
 
 

II. Une photopériode structurante pour le vivant 
 
Cette alternance jour/nuit est un paramètre extrêmement stable sur le temps long. Elle a même 
précédé l’apparition de la vie et plus tard la sortie des eaux s’est déroulée dans ce contexte. Elle a 
alors nécessairement structuré l’évolution du vivant en constituant une force sélective basée à la 
fois sur la lumière comme signal sensoriel (vision) et sur la lumière comme signal temporel (horloges 
biologiques). 
 
Holker et al. (2010) estiment qu’environ 28 % des vertébrés et 64 % des invertébrés aujourd’hui sont 
nocturnes (Hölker et al., 2010). Toutefois cette "nocturnité" est variable. Certaines espèces sont 
strictement nocturnes toute l’année quand d’autres le sont épisodiquement. On constate aussi que 
de nombreuses espèces présentent un rythme d’activité dit "bimodal" exprimant deux pics marqués 
au crépuscule et à l’aube, les deux moments où le niveau photopique de l’environnement est de 
moyenne intensité (Ager et al., 2003; Joveniaux & Durand, 1987). Ces deux périodes de transition 
entre jour et nuit concentrent peut-être une grande partie de l’activité des espèces car elles 
maximisent leur capacité à voir tout en étant le moins vu possible, compromis que tout animal tend 
à rechercher pour optimiser ses activités, notamment alimentaires. Elles pourraient ainsi être 
qualifiées de "chronotones", par analogie temporelle avec la notion d’écotone (Sordello et al., 2014) 
(Figure 2). 
 

 
Figure 2 : Écotone et chronotone 
Crédit : Romain Sordello 
 
Les espèces qui vivent la nuit sont marquées par des capacités sensorielles particulières, rendant 
notamment leur vision plus performante dans un environnement sombre : de gros yeux, des 
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batônnets plus nombreux, un tapis réfléchissant au fond de l’œil ou encore une vue dans les 
infrarouges et les ultraviolets. Par ailleurs, elles utilisent le ciel étoilé comme repère. Enfin, certaines 
espèces produisent leur propre lumière par bioluminescence. 
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Annexe I.A7 : Les paysages sonores 
 
 

I. Les sons de la nature : géophonie et biophonie  
 
On peut distinguer deux sources naturelles de sons contribuant aux paysages sonores : 

- les sons d’origine abiotique - tels que les vagues, le tonnerre, les mouvements du sol, le vent, la 
pluie, les torrents et cascades - ils forment la géophonie. 

- les sons d’origine biotique - comprenant toutes les productions sonores des êtres vivants : 
souffles, claquements, sifflements, rugissements, chants, cris, vocalisations - ils forment la 
biophonie. 
 
La biophonie est le vecteur de la communication acoustique animale qui permet de dialoguer avec 
des conspécifiques, son partenaire ou sa progéniture, de faire fuir un prédateur ou de défendre un 
territoire (Seyfarth & Cheney, 2010). Les animaux peuvent produire des sons de différentes 
manières : cordes vocales, sacs vocaux, feuilles nasales, battements des ailes, vibrations de 
l’abdomen, etc. Si mâles et femelles produisent des sons, ce que l’on appelle le "chant" est 
généralement l’apanage des mâles chez de nombreux taxons ; il sert à défendre un territoire envers 
d’autres mâles ou à courtiser une femelle. Des preuves que les plantes participent aussi à la 
biophonie, de manière passive, voire active, commencent à émerger (Schöner et al., 2016) 
 
Au cours de l’évolution, l’émergence de manifestations acoustiques s’est faite en étroite relation 
avec la géophonie et la biophonie existantes. En effet, les organismes ont dû s'adapter pour se doter 
d'une fréquence et d’une amplitude sonores leur permettant d’être audibles dans le fond sonore 
existant (Krause & Piélat, 2013). L’espace-temps sonore est limité, impliquant un partage au sein 
des vivants qui peut se faire par la variation des fréquences et des amplitudes et par la modulation 
temporelle des vocalisations, le tout formant ainsi des "niches écologiques sonores" (Bignotte-Giró 
et al., 2019; Mei et al., 2024). 
 
Les sons émis par la faune couvrent une très large gamme de fréquences, des infrasons aux 
ultrasons. Les chauves-souris par exemple émettent des sons allant de 10 kHz à 110 kHz, donc 
largement dans la gamme des ultrasons (Figure 1). Les sons de la biophonie peuvent être décrits 
par plusieurs caractéristiques : la présence de syllabes, le timbre, l’harmonie, la répétition, etc. 
 
On distingue plusieurs manières de représenter un son (ex : chant d’oiseau) (Figure 2) : 

- l’oscillogramme trace les variations de la pression (en Pa) en fonction du temps. 

- une représentation temporelle montrera l’évolution de l’amplitude ou de la fréquence en 
fonction du temps. 

- la représentation fréquentielle (ou spectre) restitue l’amplitude en fonction de la fréquence. 

- le sonagramme (ou spectrogramme) est une représentation tridimensionnelle amplitude-
fréquence-temps. 
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Figure 1 : Exemples de fréquences d’émissions sonores chez les chauves-souris 
Crédit : Romain Sordello 
 

I. Les paysages sonores naturels 
 
La biophonie et la géophonie créent les paysages sonores naturels. La notion de paysage sonore 
n’est pas si récente mais elle n’a pas été amenée par l’écologie. Elle a été introduite dans les années 
1970 par un musicologue et compositeur, Murray Schafer dans un ouvrage de référence The 
Soundscape, our sonic environment and the tuning of the world (1977) (Schafer, 1994) traduit en 
français en 1979 (Schafer & Gleize, 1979). Murray Schafer a défini le paysage sonore de manière 
relativement anthropocentrée, comme « notre environnement sonore, l'ensemble des bruits 
omniprésents avec lesquels nous vivons tous » (traduit de l’anglais : « soundscape is our sonic 
environment, the ever-present array of noises with which we all live ») (Schafer & Gleize, 1979). 

La notion de paysage sonore a ensuite diffusé dans différentes disciplines, y compris depuis une 
dizaine d’années dans l’écologie. Pijanowski et al. (2011) la définit comme « l'ensemble des sons 
biologiques, géophysiques et anthropiques qui émanent d'un paysage et qui varient dans l'espace et 
dans le temps » (traduit de l’anglais : « the collection of biological, geophysical and anthropogenic 
sounds that emanate from a landscape and which vary over space and time ») (Pijanowski, Farina, et 
al., 2011).  
 
Le paysage perçu par la vue (landscape) s’élargit ainsi au paysage perçu par l’ouïe (soundscape). 
Toutefois, le paysage sonore n’est pas que la composante sonore d’un paysage visuel, il possède ses 
propres limites et ses propres rythmes (Laurans, 2021). Les paysages sonores naturels témoignent 
d’une "signature acoustique" résultant de la biophonie et de la géophonie (Figure 3). Cette signature 
est caractérisée par une intensité, une diversité, une dynamique spatio-temporelle. 
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Figure 2 : Exemples de représentations d’émissions sonores 
Crédit : Romain Sordello 
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Figure 3 : Dynamique et complexité d'un paysage sonore naturel 
Crédit : Romain Sordello d’après (Grinfeder et al., 2022) 
 
Concernant la dynamique temporelle, on sait par exemple que la biophonie varie généralement 
selon un rythme circadien et/ou circannuel (Pijanowski, Villanueva-Rivera, et al., 2011) (Figure 4). 
Dans les régions nordiques et tempérées, les oiseaux, les amphibiens ou les insectes sont surtout 
actifs vocalement au printemps et jusqu’à l’été, quand la défense des territoires ou la recherche d’un 
partenaire sont les plus marquées. A cette période, l’activité vocale des oiseaux s’intensifie en début 
et en fin de journée, peut-être en raison de propriétés acoustiques plus favorables, formant un 
"concert" (on parle de chorus en anglais). 
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Figure 4 : Exemples de variations temporelles des paysages acoustiques naturels en Colombie-
Britannique au cours de l’année (page précédente) et au cours d’une journée (ci-dessus) 
Crédit Romain Sordello ; Source : Murray, 1977. 
 
Le paysage sonore en écologie peut donc s’appréhender comme un cadre dans lequel la manière 
dont les sons s’organisent spatialement et temporellement peut être décrite. Partant de là il devient 
un proxy intéressant pour mieux comprendre les écosystèmes (composition, fonctionnement, 
évolution, etc.). C’est l’objet de l’écologie acoustique (ou éco-acoustique, soundscape ecology en 
anglais), nouvelle discipline initiée principalement par les travaux de Bernie Krause (Farina, 2014). 
Contrairement à la bioacoustique qui étudie l’activité sonore d’une espèce, l’éco-acoustique 
cherche une vision d’ensemble et analyse l’activité sonore à grande échelle, notamment celle du 
paysage (Farina & Gage, 2017). Par le biais d’enregistrements, l’objectif est de capter l’ensemble des 
sons sur cette zone donnée et d’en extraire des informations pour le suivi et la protection de la 
biodiversité. Dès lors, l’enregistrement d’un lieu peut permettre de décrire la richesse en espèces 
mais aussi d’estimer des abondances et d’observer des variations spatiales et temporelles, 
éventuellement explicables par certains facteurs biotiques ou anthropiques. L’enregistrement 
passif devient peu à peu une technique d’inventaire très plébiscitée par les écologues car elle permet 
d'éviter l'intrusion humaine pendant les études acoustiques et facilite l'accumulation d'énormes 
quantités de données acoustiques aujourd’hui analysables grâce au machine learning. En s’appuyant 
sur la notion de "signature acoustique", l’éco-acoustique considère les paysages sonores comme un 
proxy du fonctionnement écologique. 
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Annexe I.A8 : Les paysages odorants  
 
 
La notion de paysage odorant reste partiellement décrite aujourd’hui. Si elle a été développée il y a 
déjà quelques décennies pour des organismes marins (Atema, 1996; Plotnick, 2007), ce n’est que 
récemment que cette notion émerge pour les écosystèmes terrestres (Svensson et al., 2014) et à ce 
jour elle reste conceptualisée surtout pour les insectes (Conchou et al., 2019).  
 
Nous savons néanmoins que les êtres vivants émettent tous des odeurs. Notamment, une multitude 
de composés organiques volatils à la base des odeurs (les COV décrits précédemment) sont émis 
par la végétation, aussi bien les espèces herbacées que les arbres (Ghadiriasli et al., 2018; Usami et 
al., 2013). Ces odeurs entrent en jeu dans la communication entre plantes (Nagashima et al., 2019; 
Paré & Tumlinson, 1999). Elles interviennent dans la sélection des habitats et la navigation des 
animaux en quête de ressources, notamment des insectes. Dans un principe de co-évolution, 
l’émission d’odeurs par une plante peut mimer certaines phéromones d’insectes pollinisateurs 
(Bohman et al., 2017) ou être synchronisée avec leur réceptivité olfactive (Hoballah et al., 2005). A 
contrario, les molécules odorantes émises par les plantes s’inscrivent aussi pour elles dans un 
mécanisme de résistance aux pathogènes ou de défense contre les stress abiotiques ou biotiques. 
 
Ces odeurs ont donc une vraie répercussion sur la composition des écosystèmes en influant sur les 
cortèges d’espèces dépendants des plantes (herbivores, granivores, nectarivores, parasites, 
phytophages), jouant à leur tour sur les cortèges de carnivores (Randlkofer et al., 2010) (Figure 1). 
 
Ainsi, du fait qu’elle constitue la base des habitats naturels terrestres, la végétation joue un rôle 
structurant et "fondateur" dans la composition des paysage odorants en formant un background 
permanent d’odeurs (Renou et al., 2015). Notons que le sol constitue également une autre source 
majeure d’émission de composés volatils dans un écosystème terrestre, via l’activité des 
microorganismes (champignons, bactéries, etc.) recyclant la matière organique en décomposition, 
végétale comme animale (Iqbal et al., 2017). 
 
Les associations végétales confèrent même des "signatures olfactives" aux habitats naturels (Deng 
et al., 2023), reconnaissables par les animaux et notamment l’entomofaune (Leppik & Frérot, 2014). 
A terme, la mesure des caractéristiques d’un paysage odorant pourrait être utilisée pour décrire 
l’état écologique d’un écosystème (Cornu et al., 2015). 
 
Sur ce fond olfactif, les animaux émettent à leur tour des odeurs. Celles-ci peuvent émaner de leur 
peau, de leur système respiratoire, de leur urine, de leurs excréments. Ces émanations résultent 
d’un processus inconscient, elles sont issues du métabolisme (ex : transpiration, haleine, digestion) 
ou émises lors d’une étape précise du cycle de vie (ex : émission de phéromones). En parallèle, 
certains animaux manipulent également volontairement leurs odeurs ; le marquage est un exemple 
typique de comportement destiné à laisser sciemment ses empreintes olfactives dans le paysage 
(Benhamou, 1989; Leu et al., 2016). Ces marques odorantes sont justement utilisées en écologie 
comme moyen d’inventaire pour comprendre la réponse des espèces aux caractéristiques du 
paysage (Šálek et al., 2014; Sinclair et al., 2005), telle que l’utilisation de corridors (Šálek et al., 2009) 
ou de dépendances d’infrastructures (Krofel et al., 2017). 
 
Toutes ces odeurs, quelle que soit leur origine (végétale, microbienne, fongique ou animale), sont 
émises à des moments, des rythmes, des intensités, des localités différentes dans un paysage, 
procurant une dynamique spatiotemporelle aux paysages odorants. 
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Figure 1 : Formation d’un paysage odorant 
Crédit : Romain Sordello, inspiré de Randlkofer et al., 2010 et Finnerty et al., 2022 
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e chapitre présente les différentes méthodes mobilisées dans le cadre de cette thèse, selon 
le plan suivant : 

I. Production, synthèse et transfert de connaissances. 
II. Acquisition de connaissances nouvelles par l’approche expérimentale. 

III. Mise à l’échelle par les cartes et revues systématiques. 
IV. Transfert vers la sphère opérationnelle via l’ingénierie écologique. 

Un résumé est disponible en fin de chapitre. 
 

I. Production, synthèse et transfert de connaissances 
 
L’effondrement que subit actuellement la biodiversité mobilise différentes sphères de la société, 
aussi bien des scientifiques que des acteurs publics ou socio-professionnels à qui il revient de 
prendre des mesures pour réduire leurs impacts (ex : aménageurs) ou mettre en œuvre des 
politiques publiques (ex : Ministères, collectivités). L’écologie, en tant que science qui étudie les 
interactions entre les êtres vivants et leur environnement, se retrouve ainsi au cœur de ces 
préoccupations et les écologues - en tant que spécialistes de l’écologie scientifique - sont sollicités. 
Cette pratique de l’écologie scientifique peut se décliner de différentes manières tout au long du 
processus qui va de l’acquisition de connaissances à leur implémentation dans la sphère 
opérationnelle. 

Dans cette thèse nous allons nous intéresser à trois de ces étapes (Figure 1.F1) : 

- la production de connaissances (recherche dite "primaire") : par la mise en place d’études 
que l’on qualifie de primaires (on parle aussi d’études princeps), la pratique de la recherche en 
écologie permet d’acquérir de nouvelles connaissances, par exemple sur l’impact de telle ou telle 
activité humaine ou l’efficacité de telle ou telle mesure de gestion. La recherche pose des questions, 
émet des hypothèses et met en place des études pour les confirmer ou les infirmer. Dans cette thèse 
nous allons recourir en particulier à l’expérimentation, in-situ et ex-situ pour mettre en évidence les 
effets de la lumière artificielle et du bruit anthropique sur certaines espèces animales 
(respectivement les mammifères terrestres et les araignées) (Chapitre 2). 

- la synthèse des connaissances existantes (recherche dite "secondaire") : dans l’optique de 
passer à l’action il est nécessaire de prendre du recul car aucune action ne saurait être décidée sur 
la base d’une seule étude. Une mise à l’échelle est donc essentielle en synthétisant la connaissance 
existante afin d’observer les grandes tendances et de sortir du cas particulier. Ce travail de synthèse 
peut s’appuyer sur des jeux de données - par exemple en macro-écologie ou en écologie globale - 
ou de la bibliographie via la conduite de revues de littérature et notamment de cartes et revues 
systématiques (Haddaway et al., 2016; Lortie, 2014). Ce sont ces dernières que nous mobiliserons 
dans le cadre de cette thèse afin de prendre du recul sur l’effet des pressions sensorielles 
(Chapitre 3). 

- le transfert vers la sphère opérationnelle : sur la base des connaissances acquises, des 
recommandations peuvent être formulées aux acteurs opérationnels pour les conseiller et les aider 
à prioriser leurs actions. C’est le travail d’expertise en écologie. Cette étape basée sur la proposition 
de concepts, de définitions, de méthodes, peut être qualifiée d’ingénierie écologique au sens de 

C 
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"l’écologie de l’ingénieur" (Rey et al., 2014). Elle sera mobilisée dans cette thèse afin de proposer un 
élargissement des réseaux écologiques - et des politiques publiques associées - à la prise en compte 
des pressions sensorielles (Chapitre 4). 

 

 
Figure 1.F1 : Schéma de synthèse reprenant les différentes méthodes utilisées dans le cadre de 
cette thèse (en bleu) et s’inscrivant dans les trois grandes étapes de la pratique de l’écologie 
scientifique (en vert) qu’implique le contexte actuel d’érosion de la biodiversité 
Crédit : Romain Sordello 
 
 

II. Acquisition de connaissances nouvelles par 
l’approche expérimentale 

 
Au sein des études primaires nous pouvons distinguer plusieurs types d’études : les études 
observationnelles et les études expérimentales, ces dernières pouvant être menées in-situ ou ex-
situ (Sordello, Bertheau, et al., 2019) (Figure 1.F2). 
 
Les études observationnelles consistent à partir de la réalité des choses et à observer ce qui a lieu 
sur le terrain (par exemple quel est l’effet des éclairages publics installés ou de leur mode de gestion 
pratiqué par une collectivité). Les chercheurs n’interviennent pas sur la perturbation dont ils 
souhaitent mesurer l’effet. Néanmoins, le protocole est construit pour étudier un facteur en 
particulier et répondre à une question de recherche. Ces études ont donc l’avantage important de 
représenter clairement la réalité (authenticité de la perturbation, relations entre espèces, lien 
biotope/biocénose, etc.). En revanche, elles sont exposées à certains risques de biais (facteurs 
confondants) qui doivent être pris en compte. Par exemple, si l’on souhaite mesurer l’effet du bruit 
en ville, il va être difficile d’isoler l’effet strict du bruit de celui de la lumière artificielle ou de 
l’imperméabilisation du sol. Dans tous les cas, ces études mettent en évidence des corrélations 
plutôt que des liens de causalité (même si la corrélation peut se révéler statistiquement 
significative).  
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Figure 1.F2 : Différents types d’études "primaires", observationnelles ou expérimentales, 

in-situ ou ex-situ 
Crédit : Romain Sordello d’après Sordello et al., soumis 
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Dans les études expérimentales, les chercheurs manipulent eux-mêmes la variable d’intérêt (par 
exemple ils vont installer eux-mêmes des éclairages artificiels ou faire varier volontairement des 
éclairages existants). Cette maitrise augmente donc les chances d’obtenir des résultats 
précisément liés à cette variable (causalité plus ou moins statistiquement significative). En 
contrepartie, l’étude expérimentale peut perdre dans sa faculté à représenter les processus naturels 
et donc être au final moins généralisable. Lorsque les études expérimentales ont lieu ex-situ, 
l’environnement peut alors être totalement contrôlé (aucun paramètre confondant), mais la 
représentativité du réel tend à devenir encore plus faible. 
 
Au final, on peut ainsi constater deux gradients croisés, depuis les études observationnelles 
jusqu’aux études expérimentales ex-situ, entre le degré de contrôle et le degré de fidélité au réel 
(Figure 1.F3). Il en résulte une palette d’études plus ou moins démonstratives dont le lien mis en 
évidence entre pression et résultats va de la corrélation à la causalité. 
 
En écologie, discipline basée sur les relations organismes/milieu, les études sont logiquement le 
plus souvent in-situ et plutôt observationnelles. Aussi, le choix de telle ou telle approche dépend 
beaucoup de la question posée. Par exemple, une étude sur l’effet de couper l’éclairage public en 
cœur de nuit sera forcément in-situ et sera plus probablement observationnelle (sauf à collaborer 
avec des communes qui accepteraient de modifier leurs pratiques pour le déroulé de l’expérience). 
A l’inverse, des études plus orientées vers la biologie, comme étudier l’effet du bruit d’une route sur 
le système auditif d’une chouette ou sur le taux de telle hormone dans son sang, se dérouleront le 
plus souvent ex-situ. Également, l’approche manipulatoire n’est pas toujours envisageable pour 
diverses raisons (pragmatiques, éthiques, etc.). 
 

 
Figure 1.F3 : Différents types d’études primaires en écologie et gradients associés 
Crédit : Romain Sordello 
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Qu’il s’agisse d’études observationnelles ou expérimentales, les études scientifiques suivent un 
déroulé "type" depuis la formulation de la question jusqu’à l’interprétation des résultats. La 
définition du protocole est particulièrement importante dans le cadre d’une expérience mais 
également nécessaire pour une étude observationnelle ; en particulier certains critères sont 
déterminants pour garantir ensuite la fiabilité et la robustesse des résultats, tels que la méthode 
d’échantillonnage, la qualité des contrôles ou la réplication (Christie et al., 2019, 2020) (Figure 1.F4). 
 
On peut considérer plusieurs grands types de protocoles, en fonction de la comparaison effectuée 
entre contrôle et traitement (Figure 1.F5) : 

- si la comparaison est spatiale, on parlera de Control-Exposure/Intervention (CE/CI). 

- si la comparaison est temporelle, on parlera de Before-After-Exposure/Intervention (BAE/BAI). 
Une phase During est également possible selon la perturbation étudiée. 

- si la comparaison est à la fois spatiale et temporelle, on parlera de Before-After-Control-
Exposure/Intervention (BACE/BACI). 
 
Dans cette thèse nous avons monté deux types de protocoles expérimentaux présentés dans le 
chapitre 2 : 

- un protocole ex-situ de type Control-Exposure afin de tester l’effet de bruits anthropiques sur 
l’occupation de l’espace d’araignées (effet réservoir des réseaux écologiques). 

- un protocole in-situ de type Before-During-After-Exposure afin d’évaluer l’effet de la lumière 
artificielle sur l’utilisation de passages à faune (effet corridor des réseaux écologiques). 
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Figure 1.F4 : Paramètres particulièrement importants à cadrer dans un protocole 
Crédit : D’après Sordello et al., 2019b 
 
 



Chapitre 1 

Romain Sordello. Thèse de doctorat. Juin 2024. Page 8/16 

 
Figure 1.F5 : Grands types de protocoles en fonction des comparateurs considérés 
Crédit : D’après Sordello et al., 2019b 
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III. Mise à l’échelle par les cartes et revues 
systématiques 

 
Deux grandes approches peuvent être mobilisées pour prendre du recul sur les résultats produits 
par les études primaires, dépasser les cas particuliers et voir si des tendances globales se dessinent : 

- la manipulation de jeux de données à grande échelle (nationale voire mondiale), dans le but de 
rechercher des corrélations fortes pouvant révéler des patterns et derrière eux des "processus" 
(Keith et al., 2012). Par exemple, en croisant à l’échelle nationale la répartition de certaines espèces 
et des données de pressions, on pourra espérer hiérarchiser ces pressions (Azam et al., 2016) et ainsi 
identifier les principales menaces à résorber. Dans cette thèse nous n’aborderons pas davantage ce 
champ disciplinaire qui relève de la macroécologie. 

- les revues de littérature qui consistent à synthétiser la bibliographie. Les données d’entrée sont ici 
des publications (articles de revues, thèse, rapports, etc.) dont les données de résultats peuvent être 
extraites dans un second temps selon la finalité de la revue de littérature (méta-analyse par 
exemple). Il existe alors différentes méthodes pour collecter ces publications, les sélectionner et les 
analyser (Dicks, 2017; A. Pullin, 2016). Parmi ces méthodes figurent les revues systématiques, que 
nous utiliserons dans cette thèse. 
 
Les revues systématiques permettent à la fois de comprendre un phénomène et de rechercher des 
leviers d’actions (Navarro, 2020). Elles s’inscrivent dans un panel de méthodes d’expertise en 
écologie qui comprend également les méta-analyses, les expertises collectives ou encore la 
modélisation (Figure 1.F6). Elles sont ainsi utilisées pour éclairer la prise de décision des pouvoirs 
publics, aménageurs ou encore gestionnaires d’espaces naturels (Bilotta et al., 2014; Walsh et al., 
2015). En outre, la transparence du processus de revue constitue un gage de crédibilité permettant 
d’éviter les critiques et l’affrontement potentiel entre acteurs aux intérêts divergents (Haddaway et 
al., 2015). 
 
Une synthèse bibliographique peut être sujette à différents écueils, comme le manque 
d’exhaustivité ou d’objectivité dans la sélection des publications ou dans l’extraction des données, 
qui fragilisent alors ses conclusions. Ces écueils peuvent résulter de biais très divers, conscients 
comme inconscients, dans la manière de conduire la synthèse, tels que : des abonnements limités 
à certaines revues, la sélection prioritaire d’articles dans les revues les plus cotées, des biais cognitifs 
amenant involontairement à choisir des articles allant dans le sens de son hypothèse initiale, etc. 

Les revues systématiques cherchent ainsi à limiter ces biais en suivant un processus standardisé, 
rigoureux et transparent qui tend à garantir complétude et neutralité (A. S. Pullin et al., 2022). Dans 
le domaine environnemental, cette méthode est proposée par la Collaboration for Environmental 
Evidence1 (CEE), basée au Pays-de-Galles. Elle reprend ce qui a déjà été développé dans les années 
1970 dans le secteur médical sous l’impulsion du Dr Archie Cochrane2. La CEE met ainsi à disposition 
des directives pour la conduite de cartes et revues systématiques en environnement (Collaboration 

 
1 http://www.environmentalevidence.org/ 

2 http://www.cochranelibrary.com/about/about-cochrane-systematic-reviews.html 

http://www.environmentalevidence.org/
http://www.cochranelibrary.com/about/about-cochrane-systematic-reviews.html
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for Environmental Evidence, 2022). En France, la Fondation pour la Recherche sur la Biodiversité 
(FRB)3 promeut les cartes/revues systématiques parmi les outils de l’expertise et est, depuis 2015, 
la représentante française officielle de la CEE. La première revue systématique en écologie menée 
par une équipe française a été pilotée par PatriNat (Villemey et al., 2018) où, depuis désormais une 
dizaine d’années, une cellule est entièrement consacrée à la conduite de ce type de synthèses. A ce 
jour 6 protocoles, 7 revues et 5 cartes ont été publiés en réponse à des acteurs publics ou privés et 
dans des cadres divers (saisine, auto-saisine, appel à projet, programme LIFE, partenariat). 
 

 
Figure 1.F6 : Méthodes d’expertise en fonction du type de questions auxquelles elles répondent 
Crédit : Romain Sordello d’après Navarro, 2020 
 
Pour mener une revue systématique, plusieurs étapes sont à dérouler selon un protocole précis 
englobant la récupération, le tri et l’analyse de la littérature jusqu’à la rédaction de la synthèse, qui 
peut être qualitative et/ou quantitative (incluant une méta-analyse). Une revue systématique 
comprend aussi généralement une évaluation des protocoles expérimentaux des études primaires 
alimentant la synthèse, étape que l’on ne retrouve pas ou très peu dans d’autres méthodes de 
revues de littérature. Par cette étape, on cherche à identifier les études réellement démonstratives 
et comportant le moins de biais (notion de strong evidence) (Bilotta et al., 2015). Ceci est 
particulièrement important, comme nous l’avons vu précédemment, dans des domaines comme 
l’écologie où les études sont souvent observationnelles et où, lorsqu’il s’agit d’expériences, les 
conditions in-situ difficilement maîtrisables et reproductibles favorisent les biais (Cooke et al., 2017). 
 

 
3 http://www.fondationbiodiversite.fr/fr/societe/avec-la-societe/appui-a-la-decision/syntheses-de-connaissances/revues-
systematiques.html 

http://www.fondationbiodiversite.fr/fr/societe/avec-la-societe/appui-a-la-decision/syntheses-de-connaissances/revues-systematiques.html
http://www.fondationbiodiversite.fr/fr/societe/avec-la-societe/appui-a-la-decision/syntheses-de-connaissances/revues-systematiques.html
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Les cartes systématiques englobent toutes les premières étapes d’une revue systématique mais 
s’arrêtent à la constitution du catalogue des publications (James et al., 2016). La carte systématique 
permet ainsi d’offrir un paysage de la connaissance, d’identifier aussi bien les agrégats (knowledge 
clusters) que les manques (knowledge gaps), généralement comme une première étape avant la 
réalisation d’une ou plusieurs revues systématiques sur les clusters identifiés (O’Leary et al., 2017). 
 
Dans le cadre d’une carte ou d’une revue systématique, il est possible de s’intéresser à deux types 
de phénomènes dont les différences sont parfois ténues (Livoreil et al., 2017) : 

- une exposition : il peut s’agir d’une perturbation, d’une pollution, d’une infrastructure, d’une 
activité humaine à laquelle une population est exposée (ex : quel est l’effet d’exposer des rapaces 
nocturnes à la lumière artificielle nocturne ?). 

- une intervention : il peut s’agir d’une action, d’une construction, d’une politique, d’une mesure de 
gestion que l’on va effectuer sur la population étudiée (ex : quel est l’effet sur les rapaces nocturnes 
de changer des lampes à vapeur de Sodium en LED ?). 
 
Une étude cherche généralement à évaluer l’effet de telle exposition ou intervention (E ou I), sur 
telle population (P), en mesurant telle variable (Outcome, O) à travers tels types de comparaisons 
témoin/traitement (spatiale, temporelle, gradients) (C). Une grille de lecture reprenant ces items a 
ainsi été créée, appelée PECO (ou PICO dans le cas d’une intervention), afin de préciser les études 
que l’on recherche dans la revue ou la carte systématique (Sordello et al., 2017) (voir Tableau 1.T1). 
Cette grille guidera la recherche de littérature, la définition des critères de tri ou encore l’analyse 
critique. 
 
 
Tableau 1.T1 : Grille de lecture PECO/PICO 

Lettre Item Intervention Exposition 

P Population 
Échantillon sur lequel on 
pratique l’intervention 

Échantillon sur lequel on 
mesure un effet de 
l’exposition 

I/E Intervention/Exposition 
Intervention pratiquée sur la 
population 

Ce à quoi la population est 
exposée 

C Comparateur 
Avec quoi compare-t-on 
l’effet de l’intervention 
(témoin de contrôle) ? 

Avec quoi compare-t-on 
l’effet de l’exposition 
(témoin de contrôle) ? 

O 
Variable mesurée 
(outcome en anglais) 

Ce que l’on mesure et ce à 
quoi on s’attend suite à 
l’intervention 

Ce que l’on mesure et ce à 
quoi on s’attend suite à 
l’exposition 
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Dans cette thèse nous avons utilisé différents outils de synthèses bibliographiques pour répondre à 
diverses questions au sein du chapitre 3 : 

- la carte systématique pour dresser un panorama le plus exhaustif possible de la littérature 
existante sur les effets du bruit sur la faune et les écosystèmes. 

- la revue systématique pour : 

- analyser une partie des études incluses dans la carte systématique évoquée ci-dessus. 

- recenser et analyser la littérature concernant les effets de la lumière artificielle sur les 
mammifères terrestres. 

- recenser et analyser la littérature concernant les effets de la lumière artificielle et du bruit 
anthropique sur les rapaces nocturnes. 

- dans un des cas, une revue de littérature simplifiée pour faire un état des lieux des effets des odeurs 
anthropiques sur la biodiversité comme première approche sur ce champ relativement inexploré. 
 
 

IV. Transfert vers la sphère opérationnelle via 
l’ingénierie écologique 

 
Dans la troisième partie de cette thèse, nous mobiliserons les connaissances acquises 
précédemment, du savoir empirique, des consultations d’acteurs ou encore du dire d’expert pour 
proposer de nouveaux concepts, définitions et méthodes concernant la prise en compte des 
pressions sensorielles dans les trames écologiques.  
 
Avec l’émergence des préoccupations environnementales dans la société, les acteurs socio-
professionnels et les acteurs publics sont confrontés à la nécessité d’agir et donc de prendre des 
décisions. Or, certaines études montrent que les mesures prises par ces acteurs ne reposent pas 
toujours sur des matériaux scientifiques, pour diverses raisons (manque de temps, de moyens ou de 
connaissances, barrière de la langue, etc.) (A. S. Pullin et al., 2004). A titre d’exemple, une étude 
menée en Australie sur plus de 1000 aires protégées montre que 60 % des décisions de gestion sont 
basées sur l’expérience personnelle (experience-based information), 30 % sur des supports 
"intermédiaires" (plans d’action, guides techniques, …) et seulement 10 % reposent sur des études 
scientifiques démonstratives (evidence-based information) (Cook et al., 2010). Ce constat, 
probablement applicable en France, soulève un véritable enjeu d’efficacité et d’usage efficient des 
budgets (notamment publics). En effet, appliquer des mesures de conservation de la biodiversité 
qui ne reposent sur aucune preuve scientifique peut se révéler, au mieux, sans effet et, au pire, 
contre-productif. 
 
Depuis une quinzaine d’années environ le métier d’ingénieur écologue est apparu et s’est 
développé, pour répondre à cette demande croissante d’expertise scientifique et technique 
formulée par la sphère opérationnelle. Ce métier peut recouvrir des réalités très différentes, allant 
de l’expertise naturaliste de terrain à l’assistance à la maitrise d’ouvrage en passant par le génie 
écologique. Dans tous les cas, il s’agit d’un travail de "passeur", consistant à transférer des savoirs 
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empiriques, théoriques, scientifiques aux acteurs non écologues dépositaires d’un pouvoir de 
gestion ou de décision (Gosselin et al., 2018). Ce travail repose sur une démarche scientifique sans 
relever pour autant de la recherche et il s’inscrit dans le champ de l’application (Figure 1.F7). Il se 
traduit par la production d’avis, de rapports, de conseils, de conférences, de formations. Il alimente 
directement les instances, entreprises, collectivités, Ministères et pouvoirs publics. Il peut être 
qualifié d’ingénierie écologique au sens de "l’écologie de l’ingénieur", dans la mesure où il mobilise 
les concepts et notions de l’écologie scientifique avec le prisme de l’ingénieur dont le but est de 
résoudre des problèmes sous contraintes (Rey et al., 2015). Pour ce faire, l’ingénieur met en place 
une démarche de projet avec les différentes étapes de diagnostic, conception, mise en œuvre et 
suivi (Blouin, 2014). En particulier, une branche de l’ingénierie écologique (eco-design) se concentre 
sur la spatialisation des écosystèmes et des pressions qui pèsent sur eux en lien avec l’écologie du 
paysage (Berryman et al., 1992). Cette branche cherche ainsi à proposer des solutions 
d’aménagement du territoire en intégrant les continuités écologiques. Le génie écologique se place 
quant à lui en bout de chaine, comme discipline de mise en œuvre des prescriptions, mobilisant ainsi 
des savoir-faire techniques basés sur les processus naturels (recréation de mare, plantation de 
haies, restauration de berges, effacement d’obstacles sur les cours d’eau, renaturation de cours 
d’écoles, etc.). 
 

 
Figure 1.7 : Mobilisation de l’écologie dans différentes sphères 
Crédit : Romain Sordello d’après Rey et al., 2014 (modifié) 
 
Dans ce contexte, le paysage institutionnel lié à l’expertise en écologie a fortement évolué ces dix 
dernières années en France. Une partie importante d’agents publics effectuant ce type de missions, 
appartenant initialement à divers établissements, ont été regroupés dans l’Agence Française pour 
la Biodiversité (AFB) en 2017 puis dans l’Office Français de la Biodiversité (OFB) en 2020. L’OFB 
pilote notamment divers centres de ressources, dont le centre de ressources Trame verte et bleue4 
depuis le Grenelle de l’environnement en 2007. Ce dernier peut être décrit comme une structure 
collaborative pour et par les acteurs de terrain, associant le Ministère de l'écologie et divers 
organismes publics tels que PatriNat, l’Inrae ou le Cerema. L’objectif est de proposer des méthodes 

 
4 http://www.trameverteetbleue.fr/ 

http://www.trameverteetbleue.fr/
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et des outils, de relayer des retours d’expériences et d’accompagner l'action des collectivités 
(communes, intercommunalités, parcs naturels régionaux, conseils régionaux, etc.), des 
aménageurs ou encore des gestionnaires d'espaces naturels sur les trames écologiques (Sordello, 
Amsallem, et al., 2019; Sordello et al., 2011, 2012, 2014). 
 
Le chapitre 4 proposera un élargissement des politiques de trames écologiques à la prise en compte 
des pressions sensorielles et s’appuiera pour cela sur une démarche d’ingénierie écologique visant 
à transférer les connaissances scientifiques vers le domaine appliqué (apports méthodologiques, 
dissémination des concepts, renforcement de la règlementation et du cadre institutionnel, etc.). Ce 
chapitre sera ainsi basé sur des productions techniques et scientifiques à destination des praticiens 
(dont certaines de ces productions ont alimenté le centre de ressources TVB), des propositions 
règlementaires à destination des Ministères et institutions ou encore des communications orales. 
 
 
 
 
 
 
 

Résumé du chapitre 1 
 
Ce chapitre expose les méthodes qui seront mobilisées dans le cadre de cette thèse et les remet 
en perspective par rapport aux différentes manières de pratiquer l’écologie scientifique. Dans le 
contexte actuel d’effondrement de la biodiversité, l’écologie scientifique irrigue tout un 
processus allant de l’acquisition de connaissances au transfert de celles-ci vers les acteurs 
opérationnels et les décideurs. Dans cette thèse nous aborderons trois étapes de ce processus : 

1- La production de connaissances nouvelles (recherche dite "primaire") par le recours à 
l’expérimentation. Dans le chapitre 2 nous chercherons à évaluer l’effet du bruit sur les 
araignées à l’aide d’un protocole ex-situ et à mettre en évidence l’effet de la lumière artificielle 
sur les mammifères terrestres par une expérience in-situ. 

2- La conduite de revues de littérature comme manière de prendre du recul sur la connaissance 
existante (recherche dite "secondaire"). Dans le chapitre 3 nous mobiliserons les cartes et 
revues systématiques pour expliciter, collecter et exploiter les connaissances produites par la 
recherche sur les impacts des pressions sensorielles. 

3- L’ingénierie écologique basée sur la formulation de recommandations, de concepts et de 
méthodes visant à favoriser le passage à l’action des décideurs et acteurs socio-professionnels. 
Dans le chapitre 4 nous proposerons un élargissement des réseaux écologiques - et des 
politiques de trames associées - à la prise en compte des pressions sensorielles. 
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omme nous l’avons vu en introduction (Partie 1 Section IV), les réseaux écologiques sont 
constitués de deux éléments de base : les habitats (réservoirs) et les corridors 
(déplacements). Dans ce chapitre nous avons comme objectif de comprendre l’effet de deux 

perturbations sensorielles d’origine anthropique - lumineuses et sonores - sur ces deux objets. Pour 
ce faire, nous avons mené deux expérimentations distinctes (Figure 2.F1) : 

I. Une étude ex-situ utilisant un dispositif expérimental spécifiquement créé dans le cadre 
de cette thèse et visant à évaluer l’impact du bruit anthropique sur une espèce invertébrée de 
petite taille (une araignée, le pholque phalangiste Pholcus phalangioides). 

II. Une étude in-situ menée dans le parc naturel régional des Causses du Quercy utilisant 
des ouvrages de franchissement d’infrastructures de transport et destinée à mesurer l’impact de 
l’éclairage artificiel nocturne sur les déplacements de plusieurs espèces de petits et moyens 
mammifères. 
 
Ce chapitre se terminera sur une discussion générale et une conclusion. 
 
Un résumé est disponible en fin de chapitre. 
 

 
Figure 2.F1 : Aperçu des deux expériences présentées dans ce chapitre 
Crédit : Romain Sordello 
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I. Impacts du bruit anthropique sur les araignées 
 

A. Résumé de l’expérience 
 
L’effet du bruit sur la perméabilité du paysage et le fonctionnement des réseaux écologiques reste 
peu étudié. Pour contribuer à améliorer ces connaissances nous avons mené une expérimentation 
ex-situ pour explorer les conséquences que peut avoir une perturbation sonore sur le 
fonctionnement du modèle "réservoirs/corridors" proposé par l’écologie du paysage et repris dans 
les politiques telles que la Trame verte et bleue en France (voir Introduction Partie 1 Sections IV et 
V). Nous avons choisi comme modèle biologique une araignée - groupe taxonomique dont 
l’écologie reste particulièrement méconnue - le pholque phalangiste (Pholcus phalangioides). A 
l’aide d’un dispositif expérimental reproduisant schématiquement et à échelle spatiale réduite 
l’organisation d’une "trame verte", consistant en deux "réservoirs" (patch d’habitat) reliés par un 
"corridor", nous avons montré qu’une perturbation sonore d’origine anthropique dans un réservoir 
tend à provoquer la fuite des araignées vers un second réservoir plus éloigné de la source de bruit. 
Il ressort ainsi que le bruit est un facteur susceptible de dégrader la qualité d’un réservoir et donc le 
potentiel d’habitat pour cette espèce (Figure 2.F2). Ces résultats sont exploratoires et doivent être 
confirmés par de plus amples investigations. 
 

 
Figure 2.F2 : Le bruit anthropique dégrade la qualité des réservoirs pour des araignées et 
engendre une diminution de leur abondance 
Crédit : Romain Sordello 
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B. Contexte 
 
En introduction (Partie 5 Section I.B) nous avons mis en évidence les lacunes de connaissance dont 
les invertébrés font l’objet concernant l’impact de la pollution sonore (Morley et al., 2014). Ces 
lacunes sont encore plus prononcées vis-à-vis de l’écologie spatiale (effet du bruit sur la 
perméabilité du paysage et le fonctionnement des réseaux écologiques). Ici, on se propose de 
contribuer à améliorer ces connaissances avec une expérimentation ex-situ, modeste mais aisément 
reproductible. On souhaite comprendre les conséquences que peut avoir une perturbation sonore 
sur le fonctionnement du modèle corridor/réservoirs proposé par l’écologie du paysage et repris 
dans les politiques publiques telles que la Trame verte et bleue en France. 
 
Nous avons choisi de travailler sur les araignées (arachnides aranéomorphes). Comme présenté en 
Introduction (Partie 2 Section III.B) les araignées sont sensibles aux ondes mécaniques véhiculées 
par l’air, et donc aux ondes sonores, via leurs soies sensorielles (trichobothries). Toutefois, très peu 
d’études existent sur la communication acoustique des araignées en dehors de quelques cas 
documentés. Par exemple, la production de sons par les mâles d’araignées loups est un 
comportement déterminant de l’accouplement (Rivero et al., 2000; Rovner, 1967). Aussi, très peu de 
travaux se sont intéressés à l’impact de la pollution sonore sur cette communication acoustique. 
Seules quelques publications apportent des premiers éléments sur l’effet de bruits artificiels. 
Strafstrom et al. (2020) ont démontré que les araignées gladiateur (espèce Deinopis spinosa) 
pouvaient détecter des stimuli auditifs à partir de 2 m de la source d’émission, déclenchant des 
comportements de recul (Stafstrom et al., 2020). Bo (2018) a montré que le son et les vibrations 
pouvaient influencer la localisation des proies par Pardosa pseudoannulata en agissant sur sa vitesse 
de déplacement et la fréquence de ses déplacements (Bo, 2018).  Shamble et al. (2016) ont mis en 
évidence que des stimuli sonores étaient capables de provoquer des réactions comportementales 
et neurophysiologiques chez l’araignée sauteuse Phidippus audax (Shamble et al., 2016). Wu & Elias 
(2014) ont observé que les Epeires diadèmes Araneus diadematus montraient des changements 
dépendants du bruit (vibrations) dans la sensibilité à la détection des proies (Wu & Elias, 2014).  
 
L’expérience présentée ici a été menée de manière autonome et spécifiquement pour cette thèse ; 
elle est incluse directement dans ce manuscrit. Pour mener cette étude j’ai imaginé le protocole 
expérimental (question de recherche, choix du modèle biologique, montage du dispositif, etc.) avec 
l’aide de mes encadrants de thèse (Yorick Reyjol et Aurélie Coulon). J’ai ensuite conduit seul la 
manipulation et le traitement des données. 
 

C. Dispositif expérimental 
 
Un dispositif a été conçu afin de reproduire de manière schématique et à échelle spatiale réduite 
l’organisation d’une "trame verte", consistant en deux "réservoirs" (patch d’habitat), reliés par un 
"corridor". Un tel dispositif permet en théorie d’évaluer l’impact du bruit à la fois sur l’attractivité du 
réservoir comme habitat et sur l’efficacité du corridor comme axe de transit entre les deux 
réservoirs. 
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Le dispositif comprend deux cartons d’environ 30 cm de côté (Figure 2.F3). Le dessus de chaque 
carton est fermé par une vitre ce qui permet de visualiser l’intérieur tout en maintenant les cartons 
clos. Les deux cartons sont uniquement reliés par un tube d’environ 30 cm de long et 10 cm de 
diamètre (bouteille plastique découpée) enveloppé dans un papier Craft et inséré dans deux 
encoches circulaires sur le côté de chaque carton à environ 5 cm du fond. 

 

 
Figure 2.F3 : Dispositif expérimental 
Crédit : Romain Sordello 
 

D. Modèle biologique choisi 
 
L’espèce Pholcus phalangioides (pholque phalangiste) (Figure 2.F4) a été choisie car elle est 
facilement capturable, maniable et peut se révéler très abondante. Cette espèce apparait 
extrêmement peu étudiée dans la littérature et aucune étude concernant les pressions sensorielles 
sur cette araignée n’a été trouvée. Nous nous situons donc ici dans un champ scientifique qui semble 
totalement inexploré, d’une part concernant l’impact des bruits anthropiques et plus généralement 
de l’écologie sensorielle et, d’autre part, concernant l’écologie du paysage. 
 
Le pholque phalangiste est une araignée cosmopolite que l’on retrouve au sein des habitations 
humaines et de leurs dépendances (Canard & Rollard, 2015, 2023). On peut de ce fait admettre que 
cette espèce est régulièrement exposée à différents types de bruits d’origine anthropique 
(fréquentation des bâtiments, travaux, activités récréatives, etc.). Pour autant nous ne savons pas 
si ces bruits sont susceptibles d’influencer le choix d’installation des pholques dans l’espace. 
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Le pholque phalangiste est une araignée qui tisse une toile en nappe, généralement dans un coin de 
mur ou sous un plafond (Canard & Rollard, 2015, 2023). Celle-ci devient alors son territoire et il y 
guette l’arrivée de proies. Ce comportement permettra bien de considérer le réservoir (cartons) 
comme un habitat de nourrissage. 
 

 
Figure 2.F4 : Pholque phalangiste (Pholcus phalangioides) 
Crédit : Romain Sordello 
 

E. Considérations générales sur les prélèvements d’individus 
 
Les pholques ont été capturés dans les bâtiments d’un corps de ferme présentant de fortes densités.  
La manipulation a été effectuée en journée, dans un des bâtiments entrouverts, créant un 
environnement de luminosité moyenne, pénombre dans laquelle les pholques se trouvent au 
quotidien. 
 
Les pholques ont été capturés très facilement et sans dommage en refermant sur eux d’un coup net 
et rapide le couvercle d’un bocal alors qu’ils sont immobiles sur leur toile. Les captures ont été 
effectuées dans des bocaux séparés juste avant chaque session de l’expérience puis les individus ont 
été déposés directement dans le dispositif.  
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Dans cette expérience, nous n’avons pas prêté attention ni à l’âge ni au sexe des pholques. 
Néanmoins, pour faciliter leur comptage, seuls les individus dont la taille (estimée visuellement) 
était égale ou supérieure à environ 2 cm ont capturés. Aussi, par déontologie, les femelles portant 
leur cocon n’ont pas été capturées, ni les pholques venant de capturer une proie (proie 
emmaillotée). 
 
En cas de mortalité, un individu supplémentaire a été ajouté au tour suivant, pour compenser la 
perte. Après chaque expérience les pholques ont été relachés, simplement en ouvrant les cartons. 
La capture de nouveaux pholques a été faite suffisamment loin du dispositif pour éviter qu’un même 
pholque ne soit capturé deux fois même si cette probabilité ne peut être totalement évacuée. Entre 
différentes sessions les cartons ont été "nettoyés" (à la main) pour éliminer tous les fils de soie qui 
pourraient éventuellement influencer le comportement des futurs individus. 
 
Ces éléments ont été appliqués pour l’ensemble de l’expérimentation. 
 

F. Expérience 1 (validation du dispositif) : Utilisation du dispositif 
réservoirs/corridor par les araignées 

 
1) Question et hypothèse 

 
Dans un premier temps, de façon à valider l’utilisation de notre dispositif pour le test de l’effet du 
bruit, nous avons souhaité savoir comment les araignées s’organisent spatialement dans le 
dispositif et si elles empruntent ou non le corridor. En mettant des araignées dans un réservoir, nous 
pouvons faire l’hypothèse qu’elles vont l’explorer et donc emprunter le corridor pour occuper 
l’ensemble du dispositif de manière relativement équilibrée, afin d’optimiser les distances entre 
individus. 
 
Hypothèse : En présence de congénères dans le dispositif, les araignées l'explorent et utilisent le 
corridor pour rejoindre le deuxième réservoir. 
 
Prédiction : On s’attend à ce que des individus occupent le réservoir B et que les effectifs de ce 
réservoir augmentent avec le nombre d’individus lâchés. 
 
Contre-prédiction : Si les araignées refusent ou n’apprécient pas d’utiliser le corridor, elles resteront 
dans le réservoir A dans lequel elles sont introduites. 
 

2) Méthode 
 
En tant qu’araignée à toile, le pholque est relativement statique une fois sa toile tissée, dans laquelle 
il stationne et attend l’arrivée de proies (Canard & Rollard, 2023), ce qui théoriquement limite son 
intérêt pour l’observation des déplacements au sein du dispositif. Néanmoins, le fait d’introduire un 
individu dans un environnement nouveau le place de fait dans une situation de prospection et donc 
de déplacement avant son installation à un endroit donné de l’espace. En outre, nous avons fait le 
choix d’introduire plusieurs individus pour augmenter la compétition et favoriser les déplacements 
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des pholques pendant cette phase de "découverte". En effet le pholque est une espèce territoriale 
et "agressive", les individus se tolèrent dans une certaine limite au-delà de laquelle ils peuvent 
entrer en conflit et même faire preuve de cannibalisme (le pholque est connu pour manger d’autres 
araignées y compris des conspécifiques). Dans un espace libre les pholques s’organisent a priori de 
façon à minimiser ces conflits mais un espace confiné va théoriquement stimuler cette compétition 
et augmenter la fréquence de déplacement des pholques. 
 
Nous avons déposé plusieurs individus dans l’un des réservoirs (le A), sous la forme d’un individu 
supplémentaire toutes les 10 min (Figure 2.F5). Avant l’introduction d’un nouvel individu, nous 
avons noté le nombre d’individus dans chacun des réservoirs A et B et dans le corridor. En tout, 16 
individus ont été déposés (le 16ème étant donc introduit au bout de 140 minutes). Nous avons 
effectué cette manipulation 4 fois, avec à chaque fois des nouveaux individus. 
 
Pour vérifier notre prédiction nous avons regardé les effectifs du réservoir B sur les 4 essais en 
fonction du nombre total d'individus lâchés dans le dispositif.  
 

 
Figure 2.F5 : Dispositif expérimental de l’expérience 1 
Crédit : Romain Sordello 

 
3) Résultats 

 
Les données brutes sont présentées dans le fichier additionnel 1. 
 
 Distribution des données 
 
Les résultats (Figures 2.F6 et 2.F7) montrent que les pholques empruntent le corridor et s’installent 
dans le réservoir B. Cette "colonisation" augmente avec le nombre total d’individus dans le 
dispositif. Notre hypothèse est validée et nous pouvons utiliser ce dispositif expérimental pour 
tester l’effet du son. 
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Figure 2.F6 : Distribution des données de l’expérience 1 (cumul de toutes les données des 4 essais) 

 

 
Figure 2.F7 : Effectifs du réservoir B en fonction des effectifs présents dans le dispositif, pour les 4 

essais 
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G. Expérience 2 : Effet du bruit sur la qualité d’un réservoir 
 
L’expérience précédente a confirmé que les pholques empruntent le corridor, elle a donc validé le 
dispositif expérimental. Sur cette base, cette deuxième expérience a eu pour objectif de tester 
l’effet d’une perturbation sensorielle sur le comportement du pholque. 
 

1) Question et hypothèse 
 
Nous pouvons faire l’hypothèse que le bruit est un facteur de dégradation de la qualité d’un réservoir 
pour les araignées en limitant leur capacité de détection des proies. Le bruit devrait donc être évité 
pour l’installation des araignées à toiles. Nous avons placé une source de bruit dans le réservoir A, 
en supposant ainsi que les pholques auraient tendance à fuir le réservoir A pour rejoindre le réservoir 
B via le corridor.  
 
Hypothèse : Le bruit favorise l’utilisation du corridor pour fuir vers le réservoir B, moins exposé. 
 
Prédiction : En présence de bruit on s’attend à avoir des effectifs plus faibles dans le réservoir A 
qu’en l’absence de bruit (le bruit est diffusé dans le réservoir A), et inversement dans le réservoir B. 
 
Prédiction alternative 1 : Si le bruit n’a pas d’effet sur les araignées, les effectifs devraient se répartir 
équitablement entre les réservoirs A et B. 
 
Prédiction alternative 2 : Si le bruit possède un effet attractif, les araignées auront tendance à rester 
dans le réservoir A dans lequel elles sont introduites. 
 

2) Méthode 
 
Nous avons choisi de mener l’expérience 2 selon deux protocoles (Tableau 2.T1) : 

- Expérience 2a : 5 individus, 6 réplications, comptage à 10 minutes, deux types de bruits. 

- Expérience 2b : 10 individus, 5 réplications, comptage à 10, 15 et 20 minutes, un seul type de bruit. 

L’expérience 1 exposée précédemment a permis de savoir qu’avec ces effectifs de 5 et 10 individus 
le réservoir B est colonisé par des pholques. Néanmoins, nous avons souhaité vérifier les résultats 
de l’expérience 2a en augmentant la taille de l’échantillon. Par manque de temps, nous n’avons pu 
la réaliser que pour un type de bruit (bruit de stade). 

 
Le bruit a été appliqué dans le réservoir A afin d’évaluer l’éventuel effet de "fuite" que le bruit peut 
provoquer sur les araignées (Figure 2.F8). Nous avons introduit tous les individus en même temps 
dans le réservoir A. Au bout de 10 minutes nous avons compté le nombre d’individus dans le 
réservoir A, dans le réservoir B et dans le corridor. Avec 10 individus, les effectifs ont été notés à 
10 min, 15 min, 20 min (expérience 2b). 
 
Chaque réplication a été réalisée avec des individus nouveaux pour garantir une indépendance des 
réplicats. 
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Nous avons appliqué un protocole de type Control/Exposed (voir Chapitre 1) : 

- session contrôle : le haut-parleur est dans le réservoir A mais éteint. La présence du haut-parleur 
permet d’écarter ensuite un éventuel effet visuel du haut-parleur. Dans l’expérience 2a une 
deuxième session de contrôle sans haut-parleur dans le réservoir A a aussi été testée mais ce type 
de contrôle nous parait moins fiable et donc n’a pas été reproduit pour l’expérience 2b. Pour éviter 
toute confusion, nous avons nommé distinctement ces deux sessions "témoin-enceinte" (témoin 
avec haut-parleur éteint le réservoir A) et "témoin-vide" (témoin sans haut-parleur). 

- session traitement : avec perturbation c’est-à-dire le haut-parleur en marche dans le réservoir A. 
Le haut-parleur diffuse déjà le bruit lors de l’introduction des pholques (pas de période Before). 
 
Tableau 2.T1 : Détails des deux expériences 2a et 2b 

 Exp 2a Exp 2b 

Effectifs testés 5 10 

Témoin(s) 
Témoin-vide (pas de haut-parleur) 
+ Témoin-enceinte (haut-parleur 

éteint) 

Témoin-enceinte (haut-
parleur éteint) 

Bruit(s) testé(s) Bruit de stade et bruit de chantier Bruit de stade 

Nombre de réplications de 
l’expérience 

6 5 

Comptage des effectifs 10 min 10 min, 15 min, 20 min 

 
Pour la diffusion du bruit, une enceinte (marque JBL) portative a été placée sur le fond au centre du 
carton A, tournée vers le haut. Cette enceinte a été commandée par un smartphone via bluetooth. 
Deux pistes de son ont été utilisées, une ambiance sonore de chantier (engins, travaux, etc.) et une 
ambiance sonore de stade (sifflets, cris, "olas", applaudissements, etc.). 
 
La prédiction qui découle de notre hypothèse exposée plus haut est basée sur une différence 
d’effectifs entre les réservoirs A et B avec ou sans bruit. Pour la vérifier nous avons donc comparé : 

- la variance des effectifs entre témoin et traité. Pour cela nous avons réalisé un test de Levene. 

- les moyennes des effectifs entre témoin et traité. Pour cela nous avons réalisé une ANOVA. 

Les analyses ont été réalisées sous R (logiciel R Studio) en utilisant respectivement les fonctions 
leveneTest() et aov(). 
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Figure 2.F8 : Schéma du dispositif expérimental de l’expérience 2 

En haut : traitement ; Au milieu : témoin-enceinte ; En bas : témoin-vide 
Crédit : Romain Sordello 
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3) Résultats 
 
Les données brutes sont présentées dans le fichier additionnel 1. 
 
 Distribution des données 
 

 
Figure 2.F9 : Distribution des données de l’expérience 2a (5 ind., 6 réplicats, comptage à 10 min) 

 

 
Figure 2.F10 : Distribution des données de l’expérience 2b (10 ind., 5 réplicats, comptages à 10, 15 

et 20 min) 
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 Statistiques descriptives de l’expérience 2a 
 
Les résultats des tests sont disponibles dans le fichier additionnel 1. 

 
> Comparaison des variances 
 
Nous avons commencé par vérifier l’homogénéité des variances entre les réservoirs A et B des deux 
groupes témoins (témoin-enceinte et témoin-vide) et les deux groupes traités (bruit de chantier et 
bruit de stade). Pour cela nous avons utilisé le test de Levene. 
 
H0: Les groupes ont des variances égales 
 
H1: Les groupes ont des variances différentes 

 
Les résultats montrent que les variances sont significativement plus faibles pour les deux groupes 
traités que dans le groupe témoin-enceinte. Autrement dit, la répartition des pholques entre les 
réservoirs A et B apparait moins aléatoire lorsque l’enceinte émet du bruit, quel que soit le bruit, 
que lorsque l’enceinte est éteinte. Aucune différence significative n’a été révélée entre les deux 
groupes traités et le témoin-vide, donc entre la présence d’une enceinte allumée (quel que soit le 
bruit) et l’absence d’enceinte. 

 
> Comparaison des moyennes 
 
Nous avons ensuite regardé si les individus se concentrent davantage dans le réservoir B en 
présence de bruit que dans la situation témoin sans bruit. Pour cela nous avons mené une ANOVA 
à un facteur (présence/absence de bruit) afin de comparer les effectifs moyens des réservoirs A des 
groupes témoins (témoin-enceinte et témoin-vide) avec ceux des réservoirs A des deux groupes 
traités (bruit de chantier et bruit de stade). Dans la mesure où les réservoirs A et B constituent un 
ensemble fermé (les effectifs des deux réservoirs font forcément 100 % car aucun individu n’a 
jamais été compté dans le corridor), il était possible de considérer indifféremment le réservoir A ou 
le réservoir B. 
 
H0: Les groupes ont des moyennes semblables 
 
H1: Les groupes ont des moyennes différentes 
 
En comparant les traitements et le témoin-vide, il existe une différence significative des moyennes 
pour les deux types de bruit. Autrement dit, en prenant en compte à la fois l’effet visuel et sonore 
du haut-parleur, le réservoir B accumule davantage d’individus que le réservoir A, quel que soit le 
bruit diffusé. En revanche, en comparant les traitements avec le témoin-enceinte, la moyenne des 
effectifs n’est pas significativement différente, pour les deux types de bruit. Même si le réservoir B 
accumule davantage d’individus que le réservoir A en présence de bruit (Figure 2.F9), cette 
différence n’est pas significative statistiquement. Autrement dit, le nombre moyen de pholques 
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dans les deux réservoirs n’apparait pas significativement influencé par le fait que l’enceinte soit 
allumée ou éteinte, quel que soit le bruit. Le bruit ne semble donc pas produire d’effet additionnel. 

 
 Statistiques descriptives de l’expérience 2b 
 
Les résultats des tests sont disponibles dans le fichier additionnel 1. 

 
> Comparaison des variances 
 
Nous avons vérifié l’homogénéité des variances avec 10 individus entre le groupe traité (bruit de 
stade) et le groupe contrôle (témoin-enceinte ; pour rappel l’expérience 2b n’a pas été réalisée avec 
le témoin-vide). Pour cela nous avons utilisé à nouveau un test de Levene. Nous avons effectué ce 
test pour les données à 10 min, 15 min et 20 min. 
 
H0: Les groupes ont des variances égales 
 
H1: Les groupes ont des variances différentes 
 
Les résultats montrent que le groupe contrôle (témoin-enceinte) et le groupe traité ont des 
variances semblables à 10, 15 et 20 minutes. Autrement dit, quel que soit le temps du comptage, 
H0 ne peut pas être rejetée (p > 0.1) ; le bruit ne modifie pas la variabilité des effectifs dans les 
réservoirs. 
 
> Comparaison des moyennes 
 
Nous avons vérifié ensuite si les individus se concentrent davantage dans le réservoir B en présence 
de bruit que dans la situation témoin (témoin-enceinte). Pour cela nous avons réalisé une ANOVA à 
un facteur (présence/absence de bruit) afin de comparer les moyennes d’effectifs entre le groupe 
contrôle (témoin-enceinte) et le groupe traité (bruit de stade). 
 
H0: Les groupes ont des moyennes semblables 
 
H1: Les groupes ont des moyennes différentes 
 
Les résultats montrent que la moyenne des effectifs dans les réservoirs A et B est significativement 
différente entre le groupe traité et le groupe contrôle à 15 minutes (p < 0.05). En revanche, à 10 et 
20 minutes aucun effet du bruit n’est statistiquement mesurable sur la moyenne des effectifs 
(p > 0.1). 
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H. Discussion 
 

1) Discussion sur le fonctionnement tâche/corridor 
 
Notre première hypothèse testée par l’expérience 1 est vérifiée : notre expérience 1 confirme une 
utilisation du "corridor" par les araignées. Bien que notre dispositif soit très schématique et 
rudimentaire ces résultats laissent entrevoir par extrapolation que l’organisation spatiale des 
pholques dans la nature pourrait s’articuler sous la forme d’habitats entre lesquels les pholques se 
déplacent en fonction de la présence ou non de congénères, autrement dit d’un réseau écologique 
"tâches/corridors". Ce schéma est à lire à l’échelle de pholques et un habitat peut donc correspondre 
simplement à un coin de mur dans une pièce. 
 
A notre connaissance ce schéma n’a pour l’instant jamais été questionné chez le pholque 
phalangiste et il reste à explorer plus largement chez les araignées. Cette expérience est donc une 
première contribution exploratoire ex-situ, qui reste à conforter, y compris in-situ. Pour ce faire une 
étude en génétique du paysage serait intéressante ; cet outil a déjà été utilisé à quelques reprises 
avec des araignées (Botham et al., 2020; Hagell et al., 2013; Komagata et al., n.d.; Miles et al., 2018; 
Ramirez & Haakonsen, n.d.; Reed et al., 2011).  
 

2) Discussion des résultats de l’expérience 2 
 
Notre deuxième hypothèse testée par les expériences 2a et 2b est confortée par certains résultats 
statistiquement significatifs et ne peut donc pas être rejetée. Le bruit tendrait effectivement à 
diminuer l’abondance des pholques et constituerait donc un facteur de dégradation de l’habitat. 
Toutefois, les résultats obtenus restent difficiles à interpréter. 
 
Avec 5 individus (expérience 2a), le bruit ne semble pas affecter l’effectif moyen trouvé dans chacun 
des deux réservoirs. Malgré tout, le bruit diffusé dans le réservoir A parait le rendre moins attractif. 
En effet, les tests de Levene rapportent que les effectifs mesurés dans ce réservoir varient moins en 
présence de bruit et les statistiques descriptives indiquent que la valeur moyenne tend à être plus 
basse. Par ailleurs, le haut-parleur éteint (témoin-enceinte) modifie déjà l’effectif moyen trouvé 
dans les deux réservoirs (ANOVA significative avec comparaison au témoin-vide). Cela pourrait être 
expliqué par la place qu’il occupe dans le carton ; néanmoins les pholques pouvaient tout à fait 
passer par-dessus. En outre, il a été observé tout au long de l’expérience que les pholques ont 
tendance à ne pas occuper le sol du carton, encore moins son centre, leurs déplacements se font 
beaucoup plus sur les parois et la plaque de verre servant de "plafond". L’effet du haut-parleur éteint 
pourrait donc être expliqué par une stimulation visuelle (la couleur rouge est peut-être un facteur). 
On note également que les deux bruits testés provoquent globalement les mêmes résultats même 
si le bruit de stade semble avoir un effet légèrement plus marqué à la lecture des graphiques. 
 
Avec 10 individus (expérience 2b), l’inverse est constaté. La différence de variabilité des données 
n’est jamais statistiquement significative entre le contrôle (témoin-enceinte) et le bruit de stade. 
En revanche, le nombre moyen d’individus dans le réservoir B est significativement plus important 
au bout de 15 minutes en présence de bruit. Cela tend à conclure que le bruit dégrade la qualité 



Chapitre 2 

Romain Sordello. Thèse de doctorat. Juin 2024. Page 17/26 

d’accueil du réservoir A mais il est étonnant que ce résultat ne soit pas significatif ni à 10 min ni à 
20 min. Ceci pourrait avoir une double explication : 

- un délai existe avant que le choix de quitter le réservoir bruyant ne soit fait par les individus, 
expliquant l’absence d’effet du bruit à 10 min. 

- au bout d’un certain délai les individus s’habituent à la perturbation et l’effet du bruit s’estompe, 
les individus se rééquilibrent entre A et B, expliquant le retour à une absence d’effet du bruit à 
20 min. 
 
Dans cette expérience 2 (a et b), nous avons toujours calculé des différences d’effectifs entre les 
réservoirs A des traitements et des témoins. Une autre manière de faire - qui n’a pas pu être testée 
par manque de temps - aurait pu être de comparer les différences d’effectifs entre A et B, dans les 
traitements et dans les témoins et de voir si cette différence est significative pour les deux lots. 
Cette approche permettrait de se demander de manière plus approfondie si en présence de bruit le 
réservoir A est moins occupé ou non que le B. D'après les graphiques (Figure 2.10), cela pourrait être 
le cas car pour les 3 témoins (10, 15, 20 minutes) le réservoir A accueille davantage d'individus que 
le B (ce qui est logique puisque les individus sont déposés dans le A) alors que pour les traitements 
il ne semble pas y avoir de différence entre A et B, ce qui confirmerait que le réservoir A serait moins 
attractif que le B en présence de bruit. 

Par ailleurs, pour mieux distinguer l’effet visuel du haut-parleur de l’effet du bruit, les tests auraient 
pu être effectués entre les témoins-enceintes et les témoins-vides pour l’expérience 2a. 

Enfin, il conviendrait de réaliser des tests non paramétriques (ex : test de Brown-Forsythe pour les 
variances et test de Kruskal-Wallis pour les moyennes), moins puissants mais peut-être plus adaptés 
pour nos données. 
 

3) Discussion sur l’effet possible du bruit 
 
Il apparait que le bruit a une influence sur l’abondance des pholques. On peut exclure que cette 
influence soit positive, ce qui se serait traduit par un effet attractif des pholques dans le carton 
bruyant. Ceci aurait pu être une possibilité car deux études vont dans ce sens. Gomes et al. (2021) 
ont montré que le bruit ambiant d’une rivière d’eau vive augmentait l’abondance de deux araignées 
à toile (Araneidae and Tetragnathidae) ; les auteurs suggèrent que ce bruit rend les proies plus faciles 
à attraper, peut-être parce que celles-ci sont plus distraites (Gomes et al., 2021). Wilcox et al. (1996) 
ont montré chez 4 espèces du genre Portia, qu’elles utilisent le bruit ambiant pour se déplacer sur 
de plus longues distances sans être repérées par leurs éventuelles proies car le bruit de leurs 
mouvements reste "masqué" par le fond sonore (stratégie de l’écran de fumée) (Wilcox et al., 1996). 
Ici, le dispositif et le dimensionnement de l’étude se prêtaient mal à observer ce type d’effet positif 
(dispositif exigu, absence de proies). Dans notre étude le bruit semble avoir un effet plutôt négatif 
sur la qualité de l’habitat du pholque phalangiste en diminuant les effectifs d’araignées qui 
s’installent dans un tel environnement sonore. 
 
Cet effet négatif du bruit pourrait sous-entendre une forme d’anticipation des pholques jugeant 
qu’un environnement sonore élevé n’est pas propice à une bonne capture des proies. Il pourrait aussi 
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être lié à des perturbations plus immédiates, d’ordre physiologique (inconfort voire des dommages 
sur le système auditif). Notons aussi que l’abondance, outcome utilisé dans nos expériences, reste 
un indicateur pratique mais simple, qui ne traduit pas la réalité de tous les effets que le bruit peut 
avoir sur les pholques dans les compartiments du dispositif. Nous pouvons imaginer que le bruit ne 
gêne pas les pholques au point de provoquer systématiquement une fuite, sans pour autant être 
neutre pour eux. 
 
Une mesure des niveaux sonores a été prise à l’aide de l’application Sound Meter en plaçant le 
smartphone (en l’absence de pholques) dans le réservoir A et dans le réservoir B. Cette différence 
de niveau sonore entre le réservoir A et B est minime (de l’ordre de quelques décibels). Or, notre 
expérience confirmerait un comportement de fuite vis-à-vis du bruit ce qui tend à mettre en 
évidence une très forte sensibilité des pholques à la perturbation sonore. Toutefois, ces résultats 
sont très exploratoires et il reste indispensable de confirmer ou infirmer cette tendance par des 
études plus poussées. 

En introduction, nous avons présenté l’organe sensoriel de l’ouïe chez les araignées (Figure I.F26). 
Nous avons expliqué que la connaissance reste limitée et partiellement hypothétique pour l’instant. 
En l’état, il est suggéré que la perception acoustique des ondes mécaniques chez les araignées passe 
par les trichobothries, ces soies sensorielles situées sur les pattes, dont on sait déjà qu’elles sont 
impliquées dans la perception du toucher, du gout, de l’odorat. Dans une expérience comme la 
nôtre nous ne pouvons pas savoir si l’effet mesuré lors de la diffusion du bruit est effectivement lié 
à l’audition (vibrations de l’air) ou au toucher (vibrations du carton). Il serait intéressant 
d’approfondir cette question, au cours d’une étude interdisciplinaire écologie/biologie.  
 

4) Réflexion sur l’expérimentation 
 
Le dispositif expérimental mis en place dans cette expérience est très sommaire mais il ressort de 
la littérature qu’il est régulièrement utilisé pour comprendre les effets de polluants sensoriels sur 
les habitats ou les corridors sur d’autres taxons que les araignées. 

Par exemple, notre étude se rapproche assez fortement d’une étude menée sur des oiseaux (Evans 
et al. 2018). Elle aussi a été réalisée ex-situ à partir d’un dispositif expérimental mimant un réseau 
écologique simplifié c’est-à-dire deux compartiments, l’un exposé à du bruit et l’autre non, reliés 
par un "corridor". Dans cette étude, les oiseaux étaient introduits dans le corridor et avaient la 
possibilité de choisir entre les deux "patch d’habitat" (compartiments). Dans notre cas, les araignées 
ont toutes été mises dans le compartiment A, pour des raisons logistiques car il aurait été très 
compliqué de les déposer dans le corridor. Par ailleurs, Evans et al. (2018) ont reproduit leur 
expérience deux fois avec les mêmes individus afin de regarder si les choix effectués par les oiseaux 
la première fois évoluaient la seconde fois (notion d’apprentissage par l’expérience : autrement dit, 
est-ce que l’expérience du bruit amène les oiseaux à ne plus choisir ce compartiment bruyant la 
seconde fois ?). Dans le cas des araignées cette répétition serait difficile à imaginer car la nécessité 
d’individualiser les animaux oblige à un marquage qui parait très compliqué sur ces organismes. 

Une autre étude récente s’appuie, elle-aussi, sur ce type de dispositif expérimental (Le Tallec et al., 
2024). Celle-ci interroge l’effet de la lumière artificielle sur des microcèbes en utilisant deux cages 



Chapitre 2 

Romain Sordello. Thèse de doctorat. Juin 2024. Page 19/26 

séparées par un corridor. Dans cette étude, le corridor est éclairé (traitement) ou non (contrôle). 
L’intention est donc d’évaluer l’usage du corridor entre deux habitats plutôt que la qualité de ces 
habitats. Les résultats ont mis en évidence que l’éclairage du corridor modifiait son utilisation par 
les microcèbes.  

Enfin, d’autres dispositifs existent pour étudier ex-situ les effets de polluants sensoriels sur 
l’occupation spatiale, par exemple, un compartiment unique avec enregistrement vidéo des 
déplacements des individus. Ce dispositif a été testé sur des crocidures pour évaluer l’impact du 
bruit routier (Oliveira et al., 2021). Il vise davantage à comprendre l’impact du polluant sensoriel sur 
l’activité au sein d’un espace donné (pattern des déplacements, comportement de nourrissage) 
plutôt que le fonctionnement tache/corridor. 
 
Pour finir, le choix de se tourner vers des araignées comme modèle biologique dans notre étude 
était motivé par la quasi absence de connaissances sur l’effet du bruit sur ce taxon. Le pholque 
phalangiste s’est avéré être très abondant ce qui permis de capturer sans difficulté plus de 
280 individus différents dans un périmètre restreint (64 individus pour l’expérience 1, 120 individus 
pour l’expérience 2a, 100 individus pour l’expérience 2b). En revanche, les pholques étant peu 
mobiles nous avons dû jouer sur la cohabitation entre congénères comme facteur de stimulation 
des déplacements dans le dispositif. Or, les araignées ayant un comportement peu grégaire et une 
tendance au cannibalisme, nous avons observé quelques cas de mortalité (environ une dizaine soit 
moins de 5 % des effectifs capturés). Tout en restant une expérience peu invasive, ce constat n’est 
pas satisfaisant et met en évidence une limite à la stratégie utilisée ici. L’effectif idéal à trouver 
correspond à une stimulation suffisante des déplacements tout en minimisant la mortalité.  
 

5) Conclusion 
 
Cette expérience imaginée et mise en œuvre en totale autonomie nous a permis de nous confronter 
à l’expérimentation ex-situ avec des animaux sauvages faciles à manipuler, en utilisant un protocole 
expérimental rudimentaire mais gratuit et simple à reproduire. Dans la section suivante nous allons 
présenter une toute autre expérience, menée in-situ au sein d’un parc naturel régional et sur un 
groupe taxonomique très différent, les mammifères. 
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II. Impact de l’éclairage artificiel nocturne sur les 
déplacements de petits et moyens mammifères 

 
Le Parc Naturel Régional des Causses du Quercy (PNRCQ), situé en Occitanie, fait partie des tout 
premiers PNR à s’être intéressé à la pollution lumineuse. Situé sur un territoire où la nuit est 
particulièrement préservée, appelé historiquement le "triangle noir", ce PNR a mis en œuvre très 
tôt des actions de sensibilisation et de collaboration avec les collectivités pour préserver cet 
environnement nocturne exceptionnel. Ce PNR a également souhaité contribuer à l’acquisition de 
connaissances scientifiques sur cette thématique en montant un programme de recherche avec des 
scientifiques. 
 
Le choix d’étudier les mammifères terrestres a alors été retenu au regard du manque de 
connaissances sur ces taxons que nous avons décrit en introduction (Partie 5 Section II.B). Le 
PNRCQ a mené une première étude pilote en 2015-2016, dans le cadre d’un stage (Muriel 
Douglazet, encadrement PNR : Anaïs Aellen et Solène Soulas), à laquelle j’ai contribuée en 
apportant une expertise scientifique pour le montage du protocole expérimental. Cette étude a 
permis de mettre en évidence des premiers éléments de résultats sur les chevreuils et les sangliers 
(Douglazet 2016). Cependant, l’approche choisie basée sur des placettes en forêt a généré peu de 
données et il a donc été décidé d’engager une seconde étude en utilisant cette fois-ci les ouvrages 
de franchissement sécurisés de la faune sous les infrastructures de transport. Les passages 
souterrains concentrent en effet les traversées de la faune le long du linéaire d’une infrastructure, 
ce qui permettait d’espérer une collecte de données plus nombreuses. 
 
Cette seconde étude a été menée dans le cadre de stages (Marion Marchier et Clotilde Chassoulier, 
encadrement PNR : Marie-Clélia Lankester et François Daval) (Chassoulier & Lankester 2020, 
Chassoulier 2021). Dans cette étude, j’ai de nouveau apporté mon appui scientifique au PNRCQ 
pour construire le protocole expérimental, en proposant un protocole de type Before-During-After-
Exposure (BDAE, voir Chapitre 1) sur trois années, sur la base des recommandations issues de 
Sordello et al. (2019)1. Les données récoltées par photopiège ont ensuite été analysées par des 
écologues statisticiens de PatriNat (Dakis Ouédraogo, Yorick Reyjol), de l’Université Paul Sabatier 
University - Toulouse III (Stéphane Aulagnier) et du CESCO/CEFE CNRS (Aurélie Coulon), pour 
mesurer l’effet de l’éclairage sur la probabilité de traversée et sur la vitesse de traversée des 
animaux. 
 
Ce travail a fait l’objet d’un article soumis à la revue Biological Conservation en avril 2024 et présenté 
ci-après. 
 
 
 
 
 

 
1 Sordello R, Bertheau Y, Coulon A, Jeusset A, Ouédraogo D-Y, Vanpeene S et al. (2019). Les protocoles expérimentaux en 
écologie. Principaux points clefs. UMS PatrNat, CESCO, Irstea. 32 pages. 
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Highlights: 

• We studied the impacts of lighting road underpasses on movements of medium-sized 
mammals 

• Lighting significantly decreased crossing probabilities for badger and fox and crossing speed 
for badger 

• The effect of light depended significantly on the season for fox and badger 
• There was no significant effect of lighting on martens 

 
Abstract: The emission of artificial light at night (ALAN) generates worldwide a light pollution. The 
impacts on fauna, flora and ecosystems have been increasingly studied in recent decades. However, 
mammals - except bats or rodents - remain under-studied, particularly in terms of space use. Here, we 
implemented a three-year in-situ before-during-after-exposed protocol to assess the effect of artificial 
light at night at five underpasses of a motorway in a French regional natural park. Using camera traps, 
we recorded movements of medium-sized wild mammals and collected data on 12 species, especially 
European badger Meles meles, red fox Vulpes vulpes and martens (Martes martes and M. foina). Our 
results showed that lighting significantly decreased the probability to cross the underpasses for European 
badger in spring and autumn and for red fox in spring, while there was no significant effect of lighting 
for martens. Lighting also reduced crossing speed for badgers. We can conclude that, for some medium-
sized wild mammals, ALAN triggers an avoidance behaviour that prevents them from crossing lit 
underpasses during certain seasons. This suggests that ALAN can act as a fragmenting sensory pollutant 
in the nightscape, which is in line with previous studies on other taxa - as bats, insects, amphibians or 
eels. This additional barrier effect should be taken into account in conservation policies, especially in 
Green infrastructure. 
 
Keywords: linear infrastructure, sensory landscape, habitat fragmentation, corridor, ecological network, 
connectivity 
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1. Background 
 
For several decades, the emission of artificial light at night (ALAN) has spread worldwide, generating 
global light pollution (Falchi et al., 2016). This phenomenon affects all biomes (Bennie et al., 2015) and 
not only concerns urban regions but also less inhabited areas (Aguilera and González, 2023; Khanduri 
et al., 2023). In recent years, the increasing use of light-emitting diodes (LED) has further amplified the 
process (Gaston and Sánchez De Miguel, 2022). ALAN can take different forms, producing (sky glow, 
glare, etc.) and depends on time, colour and intensity of light (Kocifaj et al., 2023). Then, ALAN can 
cause a very wide range of damages on many living organisms at different levels of life (genes, 
individuals, populations, ecosystems) (see Sordello et al. (2022) for details). For example, ALAN may 
decrease species diversity and abundances, being associated with a shift in the abundance of trophic 
groups in arthropod communities (Brown et al., 2023). It can disturb interspecific relationships, even 
between plants and animals (Cieraad et al., 2023). It may alter life-history traits (e.g. growth, survival, 
fecundity, mobility) (e.g. (Sanders et al., 2021) and have impacts at physiological (melatonin 
production) (Kupprat et al., 2020) or genetic levels (Hui et al., 2023).  
 
Research on the impacts of ALAN on fauna, flora and ecosystems has grown significantly over the last 
30 years and the current knowledge concerns a wide range of taxa and outcomes (e.g. (Brayley et al., 
2022; Jägerbrand and Spoelstra, 2023)). However, terrestrial mammals - such as ungulates and 
carnivores - seem to remain relatively understudied compared to bats, birds, amphibians, fish or insects 
(e.g. (Pérez Vega et al., 2022). This is particularly surprising as 3624 species of terrestrial mammals 
worldwide are known to have experienced an increase in average light intensity across their range, while 
significant decreases were reported for only 41 species (Duffy et al., 2015). ALAN was also acted as a 
global source of range fragmentation for terrestrial mammals across the United States (Ditmer et al., 
2021). In a meta-analysis on the impacts of ALAN on living organisms, the authors had to focus on 
rodents and birds as these were the two most documented groups (Sanders et al., 2021). Indeed, many 
articles on mammals deal with small terrestrial mammals, particularly rodents (e.g. Zollner & Lima 
1999, Bird et al. 2004, Zhang et al. 2020). Bats have also been the target of several studies in the recent 
years (e.g. (Dzul-Cauich and Munguía-Rosas, 2022; Voigt et al., 2021)). This may be partly explained 
by the fact that bats have recently benefited from a strong evolution of monitoring techniques (e.g., 
ultrasound recording, infrared thermal imaging (Kunz and Parsons, 2009). On the other hand, studies of 
large and medium-sized mammals are more difficult to conduct because they are time-consuming (Ford 
et al., 2009) and involve heavy and expensive monitoring (Goodyear, 1989).  
 
A recent systematic review confirmed that the impacts of ALAN on large and medium-sized mammals 
are very understudied in Europe (Sordello, com. pers.). The few existing studies show that ALAN is 
likely to have adverse effects on space use (Laguna et al., 2022) or feeding activity (Brieger et al., 2017). 
Two studies highlighted that light pollution is negatively correlated with the occurrence of roe deer 
Capreolus capreolus (Ciach and Fröhlich, 2019) and wild boars Sus scrofa (Ciach et al., 2022). Studies 
on movements are even rarer while movement is a key factor in feeding, reproduction or the search for 
favourable habitats (Finnerty et al., 2022). One study shows that dispersal of cougar Puma concolor can 
be affected by light pollution (Beier, 1995). 
 
Our study aimed to focus on movements of some medium-sized wild mammals complying with artificial 
lighting. For investigating potential barrier effects on several species, we recorded their behaviour when 
reaching underpasses of a French motorway. We hypothesized that (1) lighting reduces the probability 
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of using underpasses by medium-sized wild mammals, (2) the crossing speed of medium-sized wild 
mammals that do use the underpasses increases, so as to minimize the time spent in a stressful 
environment, and (3) any impact of lighting on movements of medium-sized wild mammals would 
disappear after light removal. The study was carried out over three full years in order to test the possible 
influence of seasons on animal behaviour. 
 
2. Material & Methods 
 
2.1. Study area 
 
The study was conducted in the ‘causses du Quercy’ regional natural park, situated in the Lot 
department, SW France (Fig. 1). This park comprises 95 municipalities and covers 185,000 hectares 
with a sparsely but uniformly populated rural setting (31,500 inhabitants; 17.5 inhabitants/km²). It 
extends from the south bank of the Dordogne to the foothills of the Garonne basin. It is bordered to the 
southwest by Cahors, the Lot's main city (21,000 inhabitants), to the northwest by Gourdon, and to the 
east by Figeac. The town of Gramat is the Park’s main residential center (above 3,500 inhabitants), and 
a few villages have a higher concentration of population and activities: Cajarc in the lot valley, 
Lalbenque in the Limogne plateau, and Coeur-de-Causse in the Gramat plateau. 
Most of this territory is made of natural and agricultural lands (95%), covered by pubescent oak forests, 
dry grasslands and juniper heaths, the Lot and Célé valleys adding some humid habitats. Calcareous 
plateaus are followed by wooded hills, valleys and cliffs, all of which contribute to the region's 
UNESCO-recognized geological heritage. These landscapes extend to an altitude of average 135 m 
above sea level. 
 
This park is renowned for the quality of its nocturnal environment, being one of the areas where darkness 
is the most preserved in France (ONB, 2021). In 2012, the park engaged a first work of considering 
ALAN in the identification of ecological networks (Granier, 2012). This work highlighted knowledge 
gaps about the impact of ALAN on the movement of certain groups of species. In 2016, a first 
experimental protocol based on forest sites was undertaken to study the impact of artificial lighting on 
the movements of nocturnal terrestrial mammals. Few data were collected even if it provided exploratory 
results (Douglazet, 2016). We therefore decided to develop a second protocol based on cement 
underpasses that allow wildlife flow under the motorway (A20) bordering the park. This configuration 
gave us the opportunity to improve our knowledge of the effects of ALAN on the movements of several 
species of terrestrial mammals known to be present in the Quercy regional natural park, and likely to 
use these subways during their life cycle. 
 
Five unlit underpasses of similar length, height and structure, and previously known to be visited by 
numerous mammal individuals, were selected for the present study (Figures 1, 2, Table 1). A first 
selection of 76 potential sites was made by cross-referencing various criteria (covered passage of 
sufficient size, minimum human traffic, no works planned, etc.). This initial phase resulted in the 
selection of 17 sites. Data on animal use from the Lot hunting federation enabled this pool to be reduced 
to 9 sites. These 9 sites were monitored by camera trap over a one-month period to confirm their use by 
wildlife and 5 sites were finally selected. 
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Figure 1. Location of the five underpasses studied along the A20 motorway in the ‘causses du Quercy’ 
regional natural park, France. 
 
 
 

 
Figure 2. Western (W) and eastern (E) openings of each of the five underpasses studied in the ‘causses 
du Quercy’ regional natural park, France. 
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Table 1. Characteristics (length, height and altitude in meters) of the five underpasses studied in the 
‘causses du Quercy’ regional natural park, France, and number of sightings for the three taxa with the 
largest number of sightings over the three-year study (% total). Martens: Martes martes and M. foina. 

Site 
ID 

Length Height Altitude Environment Meles meles Vulpes vulpes Martens 

328 45 1.5 327 Grassland 
 

808 
(24%) 

98 
(7%) 

74 
(6%) 

358 40 1.5 184 Rocks, grassland, 
facing a deciduous 
forest 

336 
(10%) 

177 
(13%) 

193 
(16%) 

362 45 1.9 132 Rocks, grassland, 
shrubs, temporary 
watercourse 

695 
(21%) 

671 
(49%) 

152 
(13%) 

377 35 1.9 241 Grassland with some 
trees 

1334 
(39%) 

230 
(17%) 

235 
(19%) 

386 82 1.5 – 2 171 Trees, watercourse 214 
(6%) 

194 
(14%) 

560 
(46%) 

    Total 3387 1370 1214 

 
 
 
2.2. Experimental design and monitoring 
 
The study targeted all terrestrial wild mammals likely to be detected crossing the underpasses by camera 
trapping, and subsequently identified. We therefore excluded small mammals (such as weasel, 
hedgehog, shrews, small rodents, etc.) and bats, too small to be systematically recorded and/or identified 
based on camera pictures. We used infrared camera traps (Reconyx Hyperfire SC 950) triggered by 
movement. Camera traps were placed on each side of the five underpasses located in different 
environments (e.g. grassland, forest, with/without watercourse, Table 1). A solar power panel with a 
12/24V LED spotlight at 940 nm was installed at the western entrance of each underpass (Figure 3). 
Field monitoring was performed by staff of the Lot hunting federation (i.e. collecting photos at each 
underpass). The monitoring was performed during three years, preceded by an acclimation phase, 
designed to allow a full comparison before and after the exposition to ALAN: 

- Acclimation period (November 2017 - May 2018, 6 months): designed to allow wildlife to get 
used to the presence of the study device without any lighting; 
- Off1 period (May 2018 - May 2019, 1 year): lighting was turned off; 
- On period (May 2019 - May 2020, 1 year): lighting was turned on at night; 
- Off2 period (May 2020 - May 2021, 1 year): lighting was turned off. 
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Figure 3. Camera trapping device implemented at each underpass studied in the ‘causses du Quercy’ 
regional natural park, France. 
 
2.3. Data extraction from the photographs 
 
We used MapView (v.3.7.2.2) to collect different pieces of information from the photographs: underpass 
identifier, study period (Acclimation, Off1, On, Off2), date and moon phase (such information was 
included on the photographs by the camera), species identity and animal behaviour regarding underpass 
use (crossing, probable crossing, turning back, unknown). When several individuals of a species were 
visible together in the same photograph, only one sighting was coded when they performed the same 
behaviour, or several sightings were coded when they displayed different behaviours (one per each type 
of behaviour). When a crossing behaviour was recorded, the duration of the crossing was also computed 
when possible (time length between the photographs taken on each side of the underpass). Based on the 
date, sunrise (when top edge of the sun appears on the horizon) and sunset (when top edge of the sun 
disappears below the horizon, evening civil twilight starts) times were computed at 44.64° latitude and 
1.56° longitude using the suncalc R package (Thieurmel and Elmarhraoui, 2022). The difference 
between sunrise and sunset times was used to compute night length (as 24h minus day length). These 
sunrise and sunset times were also used to define four seasons centred on solstices and equinoxes: 
summer from May 4th to August 7th, autumn from August 8th to November 7th, winter from November 
8th to February 1st, and spring from February 2nd to May 3rd. 
 
2.4. Statistical analyses 
 
We modelled the probability of an animal to cross the underpass (confirmed crossings only) as a function 
of predictors using a binomial generalised linear mixed model. We chose to model the probability of 
crossing rather than the number of sightings or of crossings because of the potential confounding effect 
of variations in population densities from year to year, which might have confounded the effect of the 
treatment period. Fixed effects were night length (continuous, in hours, as a control of the duration of 
the sampling period), moon phase (factor with 8 levels: new moon; waxing crescent; first quarter; 
waxing gibbous; full moon; waning gibbous; last quarter; waning crescent; for testing the potential 
moderating effect of the moon extra source of light), season (factor with four levels: summer; autumn; 
winter; spring), treatment period (factor with three levels: Off1; On; Off2), and the interaction between 
treatment period and season. The wildlife crossing structure (site factor with five levels) was specified 
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as a random effect on the intercept to consider the dependency among observations at the same site. It 
should be noted that the five sites showed strong differences in sighting numbers (Table 1). 
 
We modelled the crossing speed (in m/s) of the animals crossing the structure as a function of predictors 
using a linear mixed model. The crossing speed was log-transformed to improve the normality of the 
distribution and model fitting. Fixed effects were season (factor with four levels: summer; autumn; 
winter; spring), treatment period (factor with three levels: Off1; On; Off2), and the interaction between 
treatment period and season. The wildlife crossing structure (site factor with five levels) was specified 
as a random effect on the intercept to consider the dependency among observations in the same site. 
Only events recorded at night were kept in the analyses, limited to the three taxa with a large number of 
sightings, namely European badger (Meles meles), red fox (Vulpes vulpes) and martens (Martes martes 
and Martes foina that could not be distinguished in the photographs). A model was fitted for each taxon 
separately. 
 
All analyses were performed using the R software version 4.2.1 (R Core Team, 2022). The binomial 
generalised linear mixed models and the linear mixed models were fitted using the lme4 R package 
(Bates et al., 2015). Model selection was performed using the dredge() function in the MuMIn R package 
(Bartoń, 2022). The model with the lowest second-order Akaike information criterion (AIC, i.e. AIC for 
small samples) was chosen, if the difference with the second model with the lowest AICc was at least 
2. To interpret the results for categorical variables in the final model, pairwise comparisons tests were 
performed using the emmeans R package (Lenth, 2022). Residuals of the models were checked for 
potential deviation from expected distribution, from uniformity, and potential over- or under-dispersion 
using the DHARMa R package (Hartig, 2022). DHARMa creates, through a simulation-based approach, 
readily interpretable residuals for generalised linear (mixed) models that are standardised to values 
between 0 and 1, and that can be interpreted as intuitively as residuals for the linear model. 
 
For the binomial generalised linear mixed models, multicollinearity between model predictors was 
checked by computing the variance inflation factor (VIF) using the performance R package (Lüdecke et 
al., 2021). Treatment and moon phase showed a VIF between 1.02 and 1.11 while night length and 
season showed a VIF between 4.88 and 5.75 (see Additional File 1 - Appendix A for full details). A VIF 
below 10 was considered as acceptable therefore all predictors were kept before model selection. 
 
3. Results 
 
A total of 12 species of medium-sized wild mammals were detected by the camera traps: European 
badger, red fox, European pine marten Martes martes, beech marten Martes foina, Eurasian otter Lutra 
lutra, European polecat Mustela putorius, common genet Genetta genetta, European roe deer Capreolus 
capreolus, wild boar Sus scrofa, European rabbit Oryctolagus cuniculus, European hare Lepus 
europaeus, and nutria Myocastor coypus (Table 2). The most recorded species at the five sites were the 
European badger (3387 sightings) followed by the red fox (1370 sightings) and the martens (1214 
sightings). The pattern was similar for the number of crossings. The other species were recorded far less 
frequently, with a number of sightings between 202 for nutria and 5 for European rabbit. 
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Table 2. Number of sightings and crossings per taxon from the photographs taken at the five underpasses 
studied in the ‘causses du Quercy’ regional natural park, France, during the three-year period. The two 
species Martes martes and Martes foina were grouped together because they could not be distinguished 
in the photographs. 
 
Taxa Sightings Crossings 
European badger Meles meles 3387 2120 
Red fox Vulpes vulpes 1370 443 
Martens (Martes martes and M. foina) 1214 355 
Nutria Myocastor coypus 202 65 
Wild boar Sus scrofa 141 87 
European hare Lepus europaeus 79 10 
European roe deer Capreolus capreolus 55 5 
Eurasian otter Lutra lutra 27 3 
Common genet Genetta genetta 26 5 
European polecat Mustela putorius 23 1 
European rabbit Oryctolagus cuniculus 5 2 

 
3.1. Species general activity patterns 
 
The three taxa targeted for analyses exhibited a similar activity pattern (Figure 4). Their morning activity 
stopped at a relatively fixed time along the year while the evening activity depended on nightfall. 
European badger and martens were active one hour after nightfall whatever the season; red fox were 
similarly active except in winter, when their nocturnal activity started as soon as night fell.  

 
3.2. Effect of underpass lighting on crossing probabilities 
 
The final model selected for European badger crossing probabilities included night length and the 
interaction between treatment period and season. The probability for a badger to cross the underpasses 
significantly increased with night length (Table 3a). During the Off1 and Off2 periods, crossing 
probabilities were significantly lower in autumn and winter than in summer and spring (Table 2a, Figure 
5a). Within each season, the crossing probabilities during the Off1 and Off2 periods were not 
significantly different. During the On period, crossing probabilities were significantly lower in autumn 
than in summer, but there was no significant difference among the other pairs of seasons. The lighting 
(On period) significantly reduced the crossing probabilities in autumn and spring, but not in summer 
and winter (Figure 5a).  
 
Likewise, the final model selected for red fox crossing probabilities included night length and the 
interaction between treatment and season. The probability for a red fox to cross the underpasses however 
significantly decreased when night length increased (Table 3b). During the three treatment periods, 
crossing probabilities did not vary according to seasons (Table 2b, Figure 5b). The lighting (On period) 
significantly reduced crossing probabilities only in spring (Figure 5b). During the Off1 and Off2 periods 
the crossing probabilities were not significantly different within each season. 
The final model selected for martens crossing probabilities included only night length and season. The 
probability for martens to cross the underpasses slightly increased with night length but the effect was 
not statistically significant (Table 3c). Likewise, crossing probabilities were slightly lower in autumn 
than in the other seasons but no pairwise differences between seasons were statistically significant (see 
Additional File 1 - Appendix C - Figure 5c). 
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Figure 4. Temporal distribution of all sightings per taxon from the photographs taken at the five 
underpasses studied in the ‘causses du Quercy’ regional natural park, France, according to date and 
daytime during the three-year period. In (c), the two species Martes martes and Martes foina were 
grouped together because they could not be distinguished in the photographs. The red lines indicate 
the sunrise and sunset times used to define night. The vertical dotted lines point out the seasons. The 
lighted period (On) is highlighted in yellow. 
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The analysis of model residuals did not reveal any fitting problem for European badger, whereas a slight 
deviation from expected distribution and uniformity was observed for red fox and martens (see 
Additional File 1 - Appendix B - Figure S1-S3). This was likely due to the imbalanced number of 
observations among sites (Table 1). The proportion of variance explained by the fixed effects was also 
very low for these two taxa (6.5% and 0.8% for red fox and martens, respectively) compared to European 
badger (14.9%, Table 3). 
 
Table 3. Model estimates of parameters for crossing probabilities of (a) European badger, (b) red fox, 
and (c) martens, at the five underpasses studied in the ‘causses du Quercy’ regional natural park, France. 
The marginal R² is only the variance of fixed effects, while conditional R² is the variance of both fixed 
and random effects. 

 Estimate Std. Error z value P-value 

(a) Meles meles     

3387 observations; variance of the random effect = 0.2708; marginal R² = 0.149; conditional R² = 0.213 

Intercept -3.36008 0.43701 -7.689 1.49e-14 

Night length 0.40287 0.03960 10.173 < 2e-16 

Treatment_On -0.50539 0.17624 -2.868 0.004135 

Treatment_Off2 -0.46894 0.18232 -2.572 0.010110 

Season_Autumn -1.09995 0.20751 -5.301 1.15e-07 

Season_Winter -1.04101 0.30117 -3.457 0.000547 

Season_Spring -0.12680 0.20550 -0.617 0.537209 

Treatment_On : Season_Autumn -0.16873 0.25323 -0.666 0.505202 

Treatment_Off2 : Season_Autumn 0.65918 0.24070 2.739 0.006171 

Treatment_On : Season_Winter 0.29355 0.31713 0.926 0.354625 

Treatment_Off2 : Season_Winter 0.08704 0.27820 0.313 0.754368 

Treatment_On : Season_Spring -0.46086 0.27140 -1.698 0.089495 

Treatment_Off2 : Season_Spring 0.22174 0.26707 0.830 0.406397 

(b) Vulpes vulpes     

1370 observations; variance of the random effect = 0.5139; marginal R² = 0.065; conditional R² = 0.191. 

Intercept 1.30169 0.68570 1.898 0.057651 

Night length -0.21992 0.06375 -3.449 0.000562 

Treatment_On -0.55953 0.32842 -1.704 0.088438 

Treatment_Off2 -0.47151 0.30618 -1.540 0.123564 

Season_Autumn -0.17954 0.33869 -0.530 0.596041 

Season_Winter 0.28450 0.45482 0.626 0.531628 

Season_Spring 0.39394 0.33086 1.191 0.233789 
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Treatment_On : Season_Autumn 0.32063 0.43989 0.729 0.466076 

Treatment_Off2 : Season_Autumn 0.44831 0.46770 0.959 0.337796 

Treatment_On : Season_Winter 0.88181 0.49170 1.793 0.072911 

Treatment_Off2 : Season_Winter 0.78748 0.41720 1.888 0.059085 

Treatment_On : Season_Spring -1.25548 0.60952 -2.060 0.039418 

Treatment_Off2 : Season_Spring 0.80711 0.39893 2.023 0.043056 

(c) Martes     

1214 observations; variance of the random effect = 0.1702; marginal R² = 0.008; conditional R² = 0.056. 

Intercept -1.03783 0.65524 -1.584 0.113 

Night length 0.02122 0.06875 0.309 0.758 

Season_Autumn -0.14904 0.24488 -0.609 0.543 

Season_Winter 0.15738 0.44322 0.355 0.723 

Season_Spring 0.21398 0.27121 0.789 0.430 

 
 
 
3.3. Effect of underpass lighting on crossing speed 
 
The final model selected for European badger crossing speed included treatment and season (Table 4). 
The analysis of model residuals revealed that the model did not perfectly fit the data, with a slight 
deviation from expected distribution and uniformity (see Additional File 1 - Appendix B - Figure S4). 
The model revealed that the crossing speed of European badgers was significantly lower in autumn (and 
to a lesser extent in winter) than in the other seasons (Figure 6a), and that lighting significantly reduced 
the crossing speed (Figure 6b). There was no significant difference in crossing speed between the Off1 
and Off2 periods. 
 
None of the fixed predictors were included in the final model for the crossing speed of red fox or martens 
(i.e. the null model was the “best” model, 433 and 353 data for red fox and martens, respectively). 
Lightning therefore did not significantly impact the crossing speed of red fox and martens. 
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Figure 5. Probability to cross the five underpasses studied in the ‘causses du Quercy’ regional natural 
park, France, by treatment period and/or season as predicted by the model for (a) European badger, (b) 
red fox, and (c) martens, with 95% confidence intervals (adjusted for night length = 11.01, 14.12 and 
8.44 hours in (a), (b) and (c), respectively). In (c), predicted probabilities are for all treatments combined. 
Letters indicate statistically significant differences between pairs of means (see Additional File 1 - 
Appendix C for full results of pairwise comparison tests). 
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Table 4. Model estimates of parameters for European badger crossing speed at the five underpasses 
studied in the ‘causses du Quercy’ regional natural park, France. 
 Estimate Std. Error t value 

2077 observations; variance of the random effect = 0.048; marginal R² = 0.047; conditional R² = 0.25 

Intercept   0.04800 0.10211   0.470 

Treatment_On  -0.17849 0.02543  -7.019 

Treatment_Off2  -0.04111 0.02174  -1.891 

Season_Autumn  -0.14801 0.02989  -4.952 

Season_Winter  -0.03300 0.02943  -1.121 

Season_Spring   0.06355 0.02847   2.232 

 
 
 

 

 

Figure 6. European badger mean crossing speed at the five underpasses studied in the ‘causses du 
Quercy’ regional natural park, France, according to seasons (a) and light treatment (b), as predicted by 
the model, with 95% confidence intervals. Letters indicate statistically significant differences between 
pairs of means (see Additional File 1 - Appendix C for full results of pairwise comparison tests). 
 
 
4. Discussion 
 
4.1. Activity patterns of targeted species 
 
Our protocol aimed at assessing, through a before-during-after-exposure design, if ALAN affects 
movement behaviour of medium-sized wild mammals. We focused on the use of underpasses because 
working on these crossing structures enabled us to collect more data than in the first study based on 
forest sites. Indeed, underpasses concentrate movements of wildlife at specific points under highways. 
However, although a total of 12 medium-sized wild mammals species were captured by the camera 
traps, our results mainly concern two species - European badger and red fox - and a pair of species that 
were not distinguishable: martens (Martes martes and M. foina). 
 
We can stress that our data are in line with the daily and annual activity patterns reported in the literature 
regarding these species. Numerous studies have shown that the badger is an essentially nocturnal animal 
(Do Linh San, 2006; Goszczyński et al., 2005; Kowalczyk et al., 2003; Lebecel, 2021). Similarly, red 
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fox has been recorded to be mainly active at night, even if daily activity is observed according to seasons, 
food availability and human presence (Díaz‐Ruiz et al., 2016; Kämmerle et al., 2020; Meia, 2016; 
Torretta et al., 2016). Martens are also nocturnal with activity peaking at dawn and dusk throughout the 
year (Ferretti et al., 2023; Mori et al., 2022). 
 
4.2. ALAN, a barrier for medium-sized wild mammals?  
 
Our results show that lighting significantly decreased the probability to cross the underpasses, during 
autumn and spring for European badger and during spring for red fox, which partly confirmed our first 
hypothesis; there was no significant effect of lighting for martens.  
Very few literature exists to compare our results with (Falcón et al., 2020). However, studies on other 
mammals, bats and rodents, showed that illuminating wildlife underpasses and overpasses reduces their 
use by animals (Bhardwaj et al., 2020; Bliss-Ketchum et al., 2016). ALAN effect on red fox was studied 
once in-situ to our knowledge, showing that lighting may affect fox activity depending on the light 
source: fulltime lighting increased it while motion-detector spotlight slightly decreased it (Hall and 
Fleming, 2021). Furthermore, the red fox is known to exhibit night activity in towns, which means that 
some individuals may adapt to artificial lighting (Doncaster and Macdonald, 1997). 
Moreover, the impact of lighting on crossing probability could be close to moonlight effects. Moonlight 
avoidance, which is often interpreted as an increased predation risk, is documented for many mammals, 
namely bats, rodents and also carnivores (Prugh and Golden, 2014). Several studies revealed that 
European badger activity is strongly suppressed by moonlight (Cresswell and Harris, 1988; Dixon et al., 
2006). The red fox seems to be less inhibited by moonlight, with a study showing that moonlight has a 
significant positive effect on its activity in autumn (Watabe and Saito, 2022). In our study, there was no 
effect of moon phase on crossing probabilities, most likely because moon light does not affect animal 
behaviour once they are nearby an underpass.  
 
Lighting effects showed a significant seasonality for European badger and red fox only. Lighting 
reduced crossing probabilities of European badger in spring and autumn, of red fox in spring. For both 
species, spring is the season of parturition and lactation which means that females are less mobile and 
do not stray far from their burrows (Do Linh San, 2006; Meia, 2016). Moreover, Creswwell & Harris 
(1988) showed that moonlight was consistently the most important variable in explaining activity of 
badgers during spring: reduction of nocturnal range size and delay of emergence time (Cresswell and 
Harris, 1988). Since the lighting of the underpasses began in spring in our experiment, the lack of effect 
in winter could be explained by a phenomenon of habituation by the animals: it is possible that, when 
winter came, animals had time to learn how to cross the passages without worrying about the lighting. 
Contrary to our second hypothesis, light did not significantly impact the crossing speed of red fox and 
martens. In contrast, the European badger reduced its crossing speed in lit underpasses during all 
seasons. Lighting might create a disturbance in visualising space to move safely (glare), depending on 
species vision capacities. Moreover, this result is consistent with a moonlight effect known on badgers. 
For instance, Crewwell & Harris (1988) showed that the average and maximum speeds of European 
badger movements were strongly negatively correlated with moonlight duration. Visual acuity of 
badgers might be more sensitive to light than that of red foxes - which are already known to have very 
good night vision (Malkemper and Peichl, 2018) - but little is known about this. 
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4.3. A reversible effect of ALAN 
 
Implementing a ‘Before-During-After-Exposed’ study design was also a way to assess the possible 
persistence of ALAN effects even after having turned the light off. In the three groups of species there 
was no difference in crossing probability or in crossing speed between the Off1 and Off2 periods for all 
seasons, including the first summer following the light extinction. Such a result is encouraging since it 
shows a possible and rather rapid resilience of both European badger and red fox behaviour to a long-
term lighting (a whole year). This validates our third hypothesis that the impact of lighting on animal 
movements, when it exists, may disappear very soon after light removal. There is no literature on what 
can be expected from lighting removal on biodiversity. Some studies have analysed the effects of part-
night or dimming lighting - showing contrasting effects on bats or insects - but these actions are not 
really comparable to the total removal of lighting (Azam et al., 2015; Bolliger et al., 2020). 
 
5. Conclusion 
 
Our results show that ALAN may generate an avoidance behaviour that prevents European badger and 
red fox from crossing lit underpasses, at least at some periods of the year. In this sense, ALAN would 
act as a fragmenting feature in the landscape at night. Indeed, wildlife crossings are the only way to 
connect two patches of habitat separated by a transport infrastructure such as a motorway. By 
extrapolating, we can assume that ALAN may degrade habitat quality for terrestrial mammals and that 
illuminated areas will be avoided for movements, which was reported for several taxa including some 
bats (Zeale et al., 2018), toads (Van Grunsven et al., 2017), beetles (Camacho et al., 2021) or eels 
(Vowles and Kemp, 2021). Then, integrating light pollution in ‘Green infrastructure’, i.e. implementing 
‘Dark infrastructure’, could be a solution to guarantee a permeable nightscape and maintaining dark 
cores and corridors (Sordello et al., 2022). The “causses du Quercy” regional natural park, associated 
with the other regional natural parks of the Massif Central, is thus reinforced in its policy of limiting 
ALAN in favor of the protection of biodiversity, but also to further study the impact of ALAN on 
wildlife. 
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Additional File 1 - Data and analysis, Word document (.docx) 
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III. Discussion et conclusion du chapitre 2 
 
Dans cette discussion nous allons prendre du recul sur les deux expériences présentées dans ce 
chapitre en mettant en évidence des perspectives d’amélioration concernant les protocoles 
expérimentaux, au regard des critères importants que pointe la littérature (Cooke et al., 2017). 
 

A. Position des deux expériences sur le gradient contrôle/réalité 
 
Si nous reprenons le gradient évoqué dans le chapitre 1 (Figure 1.F3) entre le niveau de contrôle et 
la fidélité au réel des études en écologie, les deux expériences présentées dans ce chapitre sont 
assez éloignées l’une de l’autre. En effet, l’étude sur les araignées est menée ex-situ alors que l’étude 
sur les mammifères a été conduite in-situ. Dans le même temps, il s’agit dans les deux cas d’études 
manipulatoires (la perturbation - respectivement le bruit et la lumière artificielle - est contrôlée) et 
non d’études observationnelles. Dans l’étude sur les araignées le risque de paramètres confondants 
est plus faible que dans l’étude sur les mammifères ; cependant la première étude traduit moins la 
réalité (dispositif rudimentaire simplifiant au maximum le modèle réservoir/corridor, animaux 
sauvages capturés et donc potentiellement stressés) que la deuxième (passages à faune existants 
depuis longtemps, animaux sauvages libres). Nous pouvons donc en déduire que l’étude sur les 
araignées met mieux en évidence l’effet strict du bruit que l’étude sur les mammifères ne met en 
évidence l’effet strict de la lumière artificielle mais que les résultats sur les araignées sont 
probablement moins transposables au milieu naturel. 
 

B. Types de comparateurs 
 
Dans l’expérience sur les araignées, les effectifs ont été comparés avec ou sans bruit diffusé. Il s’agit 
d’un protocole de type Control-Exposed (CE). Le comparateur peut être considéré comme un 
comparateur "spatial" (l’expérience étant ex-situ elle s’est déroulée au même endroit mais avec des 
individus nouveaux pris dans des endroits différents). Dans l’expérimentation sur les mammifères, 
les traversées sur un site donné ont été comparées dans le temps entre des périodes avec et sans 
éclairage. Il s’agit d’un protocole de type Before/During/After/Exposed (BDAE) où le comparateur est 
uniquement temporel. 
 
Dans le cas des araignées, une comparaison temporelle aurait consisté à définir trois phases : une 
phase sans bruit (Before), puis une phase avec bruit (During) et à nouveau une phase sans bruit 
(After). Dans le cas de l’étude sur les mammifères, l’expérience aurait pu être menée en parallèle sur 
des passages à faune maintenus sans éclairage pendant les trois phases de l’étude, ce qui aurait 
ainsi ajouté un témoin spatial. 
 
Ces deux types de comparaisons, spatiales et temporelles, sont des contrôles valables. Toutefois, 
les protocoles à double comparaison - à la fois spatiale et temporelle - de type BACI/E et BDACI/E - 
sont présentés comme les plus complets et robustes (Christie et al., 2019; De Palma et al., 2018; 
Smokorowski & Randall, 2017). En effet, ils permettent une comparaison entre l’état antérieur et 
postérieur à l’intervention, le tout comparé à un site de référence non perturbé (Chevalier et al., 
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2019; Smith et al., 1993). Les protocoles de type BAI/E ou CE/I sont donc considérés comme moins 
puissants (Schwarz, 2015; Smith, 2002; A. Underwood, 1991). 
 
La comparaison temporelle a l’avantage de pouvoir mesurer la réversibilité de la perturbation 
testée. Dans l’expérience sur les mammifères nous avons justement pu constater que le blaireau 
européen est impacté par la lumière (phase During) mais que l’arrêt de l’éclairage (phase After) 
s’accompagne d’un retour au comportement de la phase initiale sans éclairage (phase Before). Dans 
le cas de l’expérience sur les pholques, nous n’avons pas interrogé cette réversibilité. Toutefois, le 
fait d’avoir pris des mesures à des temps différents dans l’expérience 2b (10, 15 et 20 minutes) 
constitue une forme de série temporelle et donne donc déjà des indications. En l’occurrence les 
résultats montrent une disparition à 20 min de l’effet constaté à 15 min, ce qui pourrait mettre en 
évidence un phénomène d’habituation des pholques au bruit diffusé. 
 

C. Réplication des expériences 
 
La réplication d’une expérience permet de minimiser les biais, quand la répétition des mesures 
permet d’éviter les erreurs. Par exemple, dans le cas des pholques la répétition a consisté à compter 
deux voire trois fois les pholques à chaque session pour minimiser les erreurs de comptage. La 
réplication, quant à elle, est le fait d’avoir reproduit l’expérience 4, 6 et 5 fois respectivement pour 
l’expérience 1, 2a et 2b. 
 
Pour qu’il s’agisse d’une "vraie réplication" et non pas d’une "pseudo réplication", il faut que les 
réplicats soient indépendants c’est-à-dire qu’ils ne s’influencent pas les uns les autres (Hurlbert, 
1984; A. J. Underwood, 1992, 1994). En l’occurrence, les réplicats de l’expérience sur les araignées 
peuvent être considérés comme indépendants car ils ont été réalisés avec des individus nouveaux à 
chaque fois et le dispositif a été "nettoyé" entre chaque réplication pour limiter la présence 
éventuelle d’indices sensoriels (fils de traîne par exemple). Dans le cas de l’expérience sur les 
mammifères, l’expérience a également été répliquée sur 5 sites d’études relativement éloignés les 
uns des autres et donc considérés comme indépendants. 
 

D. Paramètres confondants 
 
Dans le cas des araignées, le protocole étant maitrisé (absence de bruit ambiant, luminosité 
identique, etc.) nous pouvons considérer que le bruit anthropique ajouté constitue la seule 
différence entre le contrôle et le traitement (en particulier dans le cas du témoin-enceinte où 
l’enceinte éteinte est présente dans le compartiment). Toutefois, il n’est jamais possible d’exclure 
qu’un paramètre inconnu influence les résultats (ex : l’âge ou sexe des pholques). C’est ici que la 
réplication de l’expérience permet de diminuer le risque de biais. Par exemple, comme nous n’avons 
pas tenu compte de l’âge ni du sexe des individus capturés, nous pouvons considérer que ces 
paramètres se neutralisent sur l’ensemble des réplicats. 
 
Dans le cas de l’étude sur les mammifères, le choix des sites a été effectué en essayant de limiter 
les facteurs confondants. Les passages à faune sélectionnés devaient présenter des caractéristiques 
similaires (passages inférieurs, de même dimensionnement, jamais inondés, etc.). Toutefois, 
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encore plus qu’ex-situ, l’absence de paramètres confondants est impossible. Ceci est une difficulté 
inhérente aux études en écologie (Baylis et al., 2016) et la réplication permet là-aussi de lisser ces 
disparités entre réplicats. 
 

E. Conclusion 
 
L’expérience sur les pholques tend à montrer que le bruit serait hostile à l’implantation des individus 
dans un "habitat" donné. L’expérience sur les mammifères tend à conclure que la lumière artificielle 
freine les déplacements de certaines espèces en fonction des périodes de l’année. Dans ces deux 
expériences il n’est pas évident d’expliquer les processus de perception sensorielle qui sont à 
l’œuvre. 

Comme nous l’avons discuté plus haut, dans le cas des pholques l’effet constaté du bruit pourrait 
être dû aussi bien à la perception acoustique qu’à la perception mécanique. Dans le cas des 
mammifères, le fait que le blaireau européen ralentisse sa vitesse en présence de lumière artificielle 
pourrait être expliqué de multiples manières. Est-ce dû à un éblouissement qui réduit sa visibilité et 
l’amène donc à ralentir ? Est-ce dû au contraire à une meilleure visibilité qui lui permet de prendre 
son temps à la recherche éventuelle de nourriture dans le passage à faune ? Est-ce dû à un sentiment 
d’insécurité que procurerait cette mise en lumière et qui l’amènerait à se faire discret en se 
déplaçant lentement ? 

Mieux comprendre ces phénomènes sous-jacents nécessiterait des études approfondies dans le 
domaine de la biologie et du comportement sortant du champ de l’écologie. De plus, le manque 
d’explication ne diminue pas l’intérêt de tels résultats ; en effet l’objectif de ces expériences était 
de savoir si le bruit ou la lumière artificielle sont néfastes, quelle qu’en soit la raison, dans une visée 
opérationnelle de réduction des nuisances lumineuses et sonores. 
 
Les deux expériences présentées dans ce chapitre répondent à cette question ; elles apportent des 
données supplémentaires, là où la connaissance manquait, sur les impacts que les bruits 
anthropiques et la lumière artificielle nocturne peuvent avoir sur la biodiversité. Au moyen de deux 
expérimentations très différentes (l’une ex-situ et l’autre in-situ), sur deux groupes taxonomiques 
très éloignés (araignées et mammifères), nous voyons que des perturbations sensorielles d’origine 
anthropique sont à même d’altérer aussi bien la sélection des habitats que les déplacements. Ces 
résultats invitent à réduire les nuisances sonores et lumineuses d’autant que la réversibilité des 
impacts mise en évidence dans l’étude sur les mammifères est encourageante. Toutefois, aussi 
intéressantes soient-elles, ces deux expériences se sont focalisées sur des cas précis (une espèce ou 
un groupe d’espèces, un ou deux types de bruit, etc.). Afin d’avoir une vision plus large en termes de 
taxons ou de types d’impacts, nous allons donc recourir aux cartes et revues systématiques dans le 
chapitre 3. 
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Résumé du chapitre 2 
 
Dans ce chapitre nous avons présenté deux cas d’études visant à acquérir des connaissances par 
une approche expérimentale : 1/ une étude ex-situ sur l’impact du bruit anthropique sur les 
araignées et 2/ une étude in-situ menée dans le parc naturel régional des Causses du Quercy sur 
l’impact de l’éclairage nocturne sur les petits et moyens mammifères. 
 
La première étude montre une diminution des effectifs d’araignées (espèce Pholcus 
phalangioides) dans un compartiment perturbé par du bruit anthropique. Ce résultat sous-entend 
que la pollution sonore est à même de dégrader la qualité des habitats pour l’espèce étudiée, 
composants de bases des réseaux écologiques. 
 
La deuxième étude met en évidence que la lumière artificielle est susceptible d’affecter la 
mobilité de certains mammifères moyens en fonction des espèces et des saisons (blaireau 
européen et renard roux). Pour ces espèces impactées, la pollution lumineuse peut ainsi 
potentiellement fragmenter leurs habitats nocturnes et donc affecter en particulier la fonction 
de corridors des réseaux écologiques. 
 
Par conséquent, ce chapitre fait ressortir que deux perturbations sensorielles d’origine 
anthropique (lumineuse et sonore) sont à même d’altérer la dynamique spatiale de deux taxons 
(en outre très différents : araignées et mammifères) ce qui, par extrapolation, laisse imaginer des 
impacts plus globaux à l’échelle du paysage. Ce constat invite à prendre du recul en se référant à 
la bibliographie pour disposer d’une vision plus large sur ce type d’impacts. C’est l’objet du 
chapitre suivant qui mobilisera pour cela les cartes et revues systématiques. 
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ans le chapitre précédent nous avons vu - à travers des expériences in-situ ou ex-situ - que 
des perturbations anthropiques sonores ou lumineuses pouvaient avoir des effets néfastes 
sur deux taxons, respectivement des araignées et des mammifères terrestres. Nous avons 

montré que ces effets affectaient à la fois la fonction d’habitat et de corridors, deux fonctions 
centrales des réseaux écologiques. 
 
Dans ce chapitre nous avons l’objectif de monter en généralité pour disposer d’une vision plus 
globale sur les impacts des pollutions lumineuse, sonore et olfactive sur la biodiversité, en se 
référant à la littérature existante. Pour ce faire, nous avons utilisé principalement la méthode des 
cartes et revues systématiques proposée par la Collaboration for Environmental Evidence et décrite 
dans le chapitre 1 (Section III). Nous avons déployé une stratégie composite basée sur plusieurs 
niveaux d’investigation (état des lieux ou analyse d’impacts) et différentes combinaisons 
"population-exposition" (Figure 3.F1). 
 

 
Figure 3.F1 : Stratégie mise en place pour ce chapitre, basée sur différentes cartes et revues 
Crédit : Romain Sordello 
 
Nous allons donc présenter : 

- la réalisation d’une carte systématique sur la pollution sonore (Section I). 

- l’analyse des études issues de cette carte systématique concernant deux sources de bruits : 
les activités récréatives et les éoliennes terrestres (Section II.A). 

D 
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- la réalisation d’une revue systématique sur l’impact de la lumière artificielle nocturne sur 
les mammifères terrestres européens (Section II.B). 

- la réalisation d’une revue systématique sur les rapaces nocturnes en considérant l’effet de 
la Lune, de la lumière artificielle et du bruit anthropique (Section II.C). 
Ce chapitre inclura également un état des lieux des effets connus des odeurs anthropiques sur la 
faune et la flore (Section III). 
 
Nous finirons ce chapitre par une synthèse générale conclusive. 
 
Un résumé est disponible en fin de chapitre. 
 
 

I. Visualiser l’état des connaissances sur la pollution 
sonore par la réalisation d’une carte systématique 

 
Nous avons dressé en introduction (Partie 5 Section II.B) le constat qu’il manquait un état des lieux 
complet et standardisé de la connaissance sur les impacts de la pollution sonore sur la faune. Des 
revues de littérature ou des méta-analyses ont déjà été publiées mais la plupart ne concernent qu'un 
seul groupe biologique - par exemple les oiseaux (Patricelli & Blickley, 2006) ou les poissons (Popper 
& Hastings, 2009) - ou se focalisent sur un type d’impact en particulier - par exemple sur la 
communication (Duquette et al., 2021; Roca et al., 2016). Par conséquent, nous avons souhaité 
réaliser une carte systématique afin de disposer d’un panorama plus complet de la connaissance 
disponible sur ce sujet.  
 
Ce travail a été piloté par PatriNat, en collaboration avec Inrae. Il a été conduit par une équipe 
d’écologues (Sordello R., Dambry O., Ratel O., Vanpeene S.) accompagnés de documentalistes 
(Flamerie De Lachapelle F., Leger C.). J’ai assuré la coordination scientifique de ce travail, participé 
à toutes les phases (construction de la stratégie de recherche, tri, extraction des métadonnées) et 
conduit la rédaction des publications scientifiques associées. 
 
Dans cet état des lieux nous avons considéré toutes les espèces, toutes les sources de sons artificiels 
et tous les types d’impacts (biologiques, physiologiques, comportementaux, écologiques, etc.), afin 
de répondre aux questions suivantes : 
 
Question principale : Quelle est l’étendue de la littérature sur les impacts des bruits d'origine 
anthropique sur la biodiversité ? 
 
Questions secondaires : Quelles espèces, quels types d'impacts et quelles sources de bruit sont 
les plus étudiés ? Dans quels pays les études ont-elles été menées ? Quelles caractéristiques les 
études présentent-elles (in-situ/ex-situ, expérimentales/observationnelles, etc.) ? 
 
Pour ce faire, nous avons mis en œuvre une stratégie de recherche de littérature scientifique et grise 
(allant jusqu’à l’année 2018 incluse) basée sur deux bases académiques, trois moteurs de recherche, 



Chapitre 3 

Romain Sordello. Thèse de doctorat. Juin 2024. Page 4/35 

des revues préexistantes, un appel à littérature et des sites internet spécialisés. Les documents ont 
été triés puis un ensemble de données ont été extraites des publications sélectionnées. 
 
Ce travail a fait l’objet de deux articles parus dans la revue Environmental Evidence Journal (EEJ) : le 
protocole de la carte systématique (Sordello et al., 2019) puis la carte systématique en tant que telle 
(Sordello et al., 2020) présentée ci-après. 
 
La carte systématique comprend un catalogue de près de 1800 publications, une description de ce 
corpus par des analyses bibliométriques sous la forme de graphiques et de cartes de chaleurs 
(clusters de connaissances) ainsi qu’une discussion. 
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Evidence of the impact of noise pollution 
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Abstract 

Background: Ecological research now deals increasingly with the effects of noise pollution on biodiversity. Indeed, 
many studies have shown the impacts of anthropogenic noise and concluded that it is potentially a threat to the 
persistence of many species. The present work is a systematic map of the evidence of the impacts of all anthropo-
genic noises (industrial, urban, transportation, etc.) on biodiversity. This report describes the mapping process and the 
evidence base with summary figures and tables presenting the characteristics of the selected articles.

Methods: The method used was published in an a priori protocol. Searches included peer-reviewed and grey litera-
ture published in English and French. Two online databases were searched using English terms and search consist-
ency was assessed with a test list. Supplementary searches were also performed (using search engines, a call for 
literature and searching relevant reviews). Articles were screened through three stages (titles, abstracts, full-texts). No 
geographical restrictions were applied. The subject population included all wild species (plants and animals exclud-
ing humans) and ecosystems. Exposures comprised all types of man-made sounds in terrestrial and aquatic media, 
including all contexts and sound origins (spontaneous or recorded sounds, in situ or laboratory studies, etc.). All rel-
evant outcomes were considered (space use, reproduction, communication, etc.). Then, for each article selected after 
full-text screening, metadata were extracted on key variables of interest (species, types of sound, outcomes, etc.).

Review findings: Our main result is a database that includes all retrieved literature on the impacts of anthropogenic 
noise on species and ecosystems, coded with several markers (sources of noise, species concerned, types of impacts, 
etc.). Our search produced more than 29,000 articles and 1794 were selected after the three screening stages (1340 
studies (i.e. primary research), 379 reviews, 16 meta-analyses). Some articles (n = 19) are written in French and all oth-
ers are in English. This database is available as an additional file of this report. It provides an overview of the current 
state of knowledge. It can be used for primary research by identifying knowledge gaps or in view of further analysis, 
such as systematic reviews. It can also be helpful for scientists and researchers as well as for practitioners, such as 
managers of transportation infrastructure.

Conclusion: The systematic map reveals that the impacts of anthropogenic noises on species and ecosystems 
have been researched for many years. In particular, some taxonomic groups (mammals, birds, fishes), types of noise 
(transportation, industrial, abstract) and outcomes (behavioural, biophysiological, communication) have been studied 
more than others. Conversely, less knowledge is available on certain species (amphibians, reptiles, invertebrates), 
noises (recreational, military, urban) and impacts (space use, reproduction, ecosystems). The map does not assess 
the impacts of anthropogenic noise, but it can be the starting point for more thorough synthesis of evidence. After a 
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Background
For decades, biodiversity has suffered massive losses 
worldwide. Species are disappearing [1], populations are 
collapsing [2], species’ ranges are changing (both shrink-
ing and expanding) at unprecedented rates [3] and com-
munities are being displaced by invasive alien species 
[4]. All of the above is caused by human activities and 
scientists regularly alert the international community to 
our responsibility [5]. In particular, urban growth is one 
of the major reasons for biodiversity loss [6, 7] in that it 
destroys natural habitats, fragments the remaining eco-
systems [8] and causes different types of pollution, for 
example, run-off, waste and artificial light impacting 
plants and animals [9, 10]. Similarly, man-made sounds 
are omnipresent in cities, stemming from traffic and 
other activities (industrial, commercial, etc.) [11] and 
they can reach uninhabited places [12]. Anthropogenic 
noise can also be generated far from cities (e.g. tourism in 
a national park, military sonar in an ocean, civil aircraft 
in the sky).

Many studies have shown that such sounds may have 
considerable impact on animals. However, sound is 
not a problem in itself. A majority of species hear and 
emit sounds [13]. Sounds are often used to commu-
nicate between partners or conspecifics, or to detect 
prey or predators. The problem arises when sounds 
turn into “noise”, which depends on each species (sen-
sitivity threshold) and on the type of impact generated 
(e.g. disturbances, avoidance, damage). In this case, we 
may speak of “noise pollution”. For instance, man-made 
sounds can mask and inhibit animal sounds and/or ani-
mal audition and it has been shown to affect communi-
cation [14], use of space [15] and reproduction [16]. This 
problem affects many biological groups such as birds 
[17], amphibians [18], reptiles [19], fishes [20], mammals 
[21] and invertebrates [22]. It spans several types of eco-
systems including terrestrial [23], aquatic [24] and coastal 
ecosystems [25]. Many types of sounds produced by 
human activities can represent a form of noise pollution 
for biodiversity, including traffic [26], ships [27], aircraft 
[28] and industrial activities [29]. Noise pollution can 
also act in synergy with other disturbances, for example 
light pollution [30].

Despite this rich literature, a preliminary search did 
not identify any existing systematic maps pertaining 
to this issue. Some reviews or meta-analyses have been 

published, but most concern only one biological group, 
such as Morley et al. [31] on invertebrates, Patricelli and 
Blickley [32] on birds and Popper and Hastings [33] on 
fishes. Other syntheses are more general and resemble 
somewhat a systematic map, but their strategies seem 
to be incomplete. For instance, Shannon et  al. [34] per-
formed their literature search on only one database (ISI 
Web of Science within selected subject areas) and did 
not include grey literature. As another example, we can 
cite Rocca et al. in 2016, a meta-analysis that limited its 
population to birds and amphibians and its outcome to 
vocalization adjustment [35]. As a consequence, a more 
comprehensive map, covering all species and ecosys-
tems, all sources of man-made sounds and all outcomes, 
and implementing a deeper search strategy (e.g. several 
databases, grey literature included) is needed to provide a 
complete overview for policy and practice.

This report presents a systematic map of evidence of 
the impact of noise pollution on biodiversity based on an 
a priori method published in a peer-reviewed protocol 
[36]. It describes the mapping process and the evidence 
base. It includes aggregate data and tables presenting the 
characteristics of the selected articles to highlight gaps 
in the literature concerning the issue. A database was 
produced in conjunction with this report, containing 
metadata for each selected article including key variables 
(species, types of sound, effects, etc.).

Stakeholder engagement
The current systematic map is managed by the UMS Pat-
rimoine Naturel joint research unit funded by the French 
Biodiversity Agency (OFB), the National Scientific 
Research Center (CNRS) and the National Museum of 
Natural History (MNHN), in a partnership with INRAE. 
Our institutions act on behalf of the French Ecology Min-
istry and provide technical and scientific expertise to 
support public policies on biodiversity.

We identified noise pollution as an emergent threat for 
species and ecosystems that public authorities and practi-
tioners will have to mitigate in the coming years. Indeed, 
for decades, noise regulations have focused primarily on 
the disturbances for humans, but we expect that public 
policies for biodiversity conservation will start to pay 
more attention to this threat. Already, in 1996, for the 
first time, the European Commission’s Green Paper on 
Future Noise Control Policy dealt with noise pollution 

critical appraisal, the included reviews and meta-analyses could be exploited, if reliable, to transfer the already synthe-
sized knowledge into operational decisions to reduce noise pollution and protect biodiversity.

Keywords: Man-made sounds, Anthropogenic sounds, Auditory masking, Acoustic stimuli, Traffic, Urbanization, 
Species loss, Natural habitats, Ecosystems
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from the point of view of environmental protection. 
Quiet areas are also recommended to guarantee the tran-
quility of fauna in Europe [37]. Since 2000 in France, an 
article in the Environmental Code (art. L571-1) has con-
tained the terms “harms the environment” with respect 
to disturbances due to noise. To achieve these objec-
tives, a knowledge transfer from research to stakeholders 
is needed for evidence-based decisions. We expect that 
concern for the impacts of noise pollution on biodiver-
sity will develop along the same lines that it did for light 
pollution, which is now widely acknowledged by society. 
Anticipating this progress, we proposed to the French 
Ecology Ministry that we produce a systematic map of 
the impacts of noise on biodiversity in view of drafting 
a report on current knowledge and identifying sectors 
where research is needed to fill in knowledge gaps.

Objective of the review
The objective of the systematic map is to provide a com-
prehensive overview of the available knowledge on the 
impacts of noise pollution on species and ecosystems 
and to quantify the existing research in terms of the taxo-
nomic groups, sources of noise and impact types studied.

The systematic map covers all species and ecosystems. 
In that we are currently not able to say exactly when a 
sound becomes a noise pollution for species (which is 
precisely why a systematic map and reviews are needed 
on this topic), this map covers all man-made sounds, 
regardless of their characteristics (e.g. frequency, speed, 
intensity), their origin (road traffic, industrial machines, 
boats, planes, etc.), their environment or media (terres-
trial, aquatic, aerial) and their type (infrasound, ultra-
sound, white noise, etc.), and in most cases here uses 
the term “noise” or “noise pollution”. It does not include 
sounds made by other animals (e.g. chorus frogs) or natu-
ral events (e.g. thunder, waterfalls). The systematic map 
deals with all kinds of impacts, from biological to eco-
logical impacts (use of space, reproduction, communica-
tion, abundance, etc.). It encompasses in  situ studies as 
well as ex situ studies (aquariums, laboratories, cages, 

etc.). The components of the systematic map are detailed 
in Table 1.

The primary question is: what is the evidence that man-
made noise impacts biodiversity?

The secondary question is: which species, types of 
impacts and types of noise are most studied?

Methods
The method used to produce this map was published in 
an a priori peer-reviewed protocol by Sordello et al. [36]. 
Deviations are listed below. The method follows the Col-
laboration for Environmental Evidence (CEE) Guidelines 
and Standards for Evidence Synthesis in Environmental 
Management [38] unless noted otherwise, and this paper 
conforms to ROSES reporting standards [39] (see Addi-
tional file 1).

Deviation from the a priori protocol published by Sordello 
et al. [36]
Method enhancements
We reinforced the search strategy with:

• a search performed on both CORE and BASE, 
whereas the protocol was limited to a search on only 
one of these two search engines,

• export of the first 1000 hits for each search string run 
on Google Scholar, whereas the protocol foresaw the 
export of the first 300 hits,

• extraction of the entire bibliography of 37 key 
reviews selected from the previously provided corpus 
whereas the protocol did not foresee this option.

Method downgrades
Because of our resource limitations:

• we could not extract the design comparator (e.g. CE, 
BAE, BACE),

• we could not split each article included in the map 
into several entries (i.e. a book with several chap-
ters, a proceeding with multiple abstracts, a study 

Table 1 Components of the systematic map

Population All wild species (plants, animals, but excluding humans) and ecosystems

Exposure All anthropogenic sounds (e.g. traffic, urban, aircraft, industry, ships, etc.) in all environments and media (terrestrial, aquatic), for all con-
texts and origins (spontaneous or recorded, in situ or in the lab, etc.) and for all types of sound (including ultrasounds, infrasounds, 
etc.)

Comparator Conditions before and after exposure to sound (temporal comparator) or population exposed and not exposed to sound (spatial 
comparator)

Outcomes All outcomes related to the studied population, including but not restricted to biology/physiology (e.g. heart rate), use of space (e.g. 
species distribution, individual movements), intra- and interspecific communication (e.g. song frequencies), species reproduction, 
ecosystem composition (e.g. species richness, abundance)
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with several species, sources of noise or outcomes). 
Consequently, we coded the multiple aspects of these 
articles on one line in the map database.

Search for articles
Languages
Searches were performed using exclusively English 
search terms. The list of search terms is presented below 
(see “Search string”).

Only studies published in English and in French were 
included in this systematic map, due to limited resources 
and the languages understood by the map team.

Search string
The following search string was built (see Additional 
file 2, section I for more details on this process):

((TI = (noise OR sound$) OR TS = (“masking audi-
tory” OR “man-made noise” OR “anthropogenic noise” 
OR “man-made sound$” OR “music festival$” OR ((pol-
lution OR transportation OR road$ OR highway$ OR 
motorway$ OR railway$ OR traffic OR urban OR city 
OR cities OR construction OR ship$ OR boat$ OR port$ 
OR aircraft$ OR airplane$ OR airport$ OR industr* OR 
machinery OR “gas extraction” OR mining OR drill-
ing OR pile-driving OR “communication network$” OR 
“wind farm$” OR agric* OR farming OR military OR 
gun$ OR visitor$) AND noise))) AND TS = (ecolog* OR 
biodiversity OR ecosystem$ OR “natural habitat$” OR 
species OR vertebrate$ OR mammal$ OR reptile$ OR 
amphibian$ OR bird$ OR fish* OR invertebrate$ OR 
arthropod$ OR insect$ OR arachnid$ OR crustacean$ 
OR centipede$)).

Comprehensiveness of the search
A test list of 65 scientific articles was established (see 
Additional file 2, section II) to assess the comprehensive-
ness of the search string. The test list was composed of 
the three groups listed below.

1. Forty relevant scientific articles identified by the map 
team prior to the review.

2. Eight key articles identified using three relevant 
reviews: Brumm, 2010 (two articles) [40], Cerema, 
2007 (three articles) [41] and Dutilleux and Fontaine, 
2015 (three articles) [42].

3. Seventeen studies not readily accessible or indexed 
by the most common academic databases, submitted 
by subject experts contacted prior to the review (29 
subject experts were contacted, 7 responded).

Bibliographic databases
The two databases below were searched (see Additional 
file 2, section III for more details on database selection):

• “Web of Science Core Collection” on the Web of 
Science platform (Clarivate) using the access rights 
of the French National Museum of Natural History, 
using the search string described above. The search 
covered SCI-EXPANDED, SSCI, A&HCI, CPCI-S, 
CPCI-SSH, BKCI-S, BKCI-SSH, ESCI and CCR-
EXPANDED (see Additional file 2, section III for the 
complete list of citation indexes). A first request was 
run on 14 December 2018, without any timespan 
restriction, and returned 7859 citations. Secondly, an 
update request, restricted to 2019, was performed, 
using the same search string and citation indexes, on 
6 May 2020, to collect the documents published in 
2019. 685 citations were exported.

• Scopus (Elsevier). The search string described above 
was adapted to take into account differences in the 
search syntax (see Additional file  2, section IV). A 
first search was run on 14 December 2018, without 
any timespan restriction, using the access rights of 
the University of Bordeaux and returned 11,186 cita-
tions. Secondly, a new request restricted to 2019 was 
performed on 6  May  2020, using the same search 
string, using the access rights of the CNRS, to collect 
the documents published in 2019. 859 citations were 
exported.

Web‑based search engines
Additional searches were undertaken using the three fol-
lowing search engines (see Additional file 2, section V for 
more details):

• Google Scholar (https ://schol ar.googl e.com/). Due to 
the limitations of Google Scholar, four search strings 
were constructed with English terms to translate 
the search string used for the bibliographic data-
bases described above in a suitable form for Google 
Scholar. The first searches were performed on 
11 June 2019 and the first 1000 citations (as a maxi-
mum, when available), sorted by citation frequency, 
were exported to a .csv file for each of the four search 
strings. Secondly, an update search was performed 
on 6  May  2020 with the same four search strings 
to collect the documents published in 2019; all hits 
(110) were exported;

• BASE (https ://www.base-searc h.net). Searches were 
performed on 12  April  2019. Given certain limita-
tions of this search engine (maximum number of 

https://scholar.google.com/
https://www.base-search.net
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string characters), the search string built for the bib-
liographic databases described above was split into 
two search strings. Searches were performed on 
the titles of the articles, with no restriction to open 
access articles, on all types of documents and with-
out any timespan restriction. The first 300 citations, 
sorted by relevance, were exported for each of the 
two search strings to a .csv file;

• CORE (https ://core.ac.uk/). Searches were per-
formed on 12  February  2019. The search engine 
allowed the use of the original search string used 
for the bibliographic databases. Searches were per-
formed on the title of the articles and without any 
timespan restriction. The first 327 articles were man-
ually downloaded, excepting the duplicates and the 
dead links.

Specialist websites
The following websites were manually searched for rel-
evant articles, including grey literature:

• Achieve QUieter Oceans by shipping noise footprint 
reduction website: http://www.aquo.eu/.

• Association for biodiversity conservation: http://
www.objec tifs-biodi versi tes.com.

• Document portal of the French Ecology Ministry: 
http://www.porta il.docum entat ion.devel oppem ent-
durab le.gouv.fr/.

• Document database of the French General com-
mission for sustainable development: http://temis 
.docum entat ion.devel oppem ent-durab le.gouv.fr/.

• European Commission websites: http://ec.europ a.eu/ 
and http://publi catio ns.jrc.ec.europ a.eu/.

• European parliament website: http://www.europ arl.
europ a.eu/.

• French forum against noise: https ://assis es.bruit .fr/.
• Information and Documentation Center on Noise: 

http://www.bruit .fr.

We collected nine articles from these specialist web-
sites that we included in the mapping process.

Supplementary searches
A call for literature was conducted via different channels 
from January 2019 to April 2019 to find supplementary 
literature, in particular non peer-reviewed articles, pub-
lished in French or in English.

Specialized organizations were contacted via their net-
works, their web forums or their mailing lists:

• the “IENE—Infra Eco Network Europe” (http://www.
iene.info/),

• the French program on transportation infrastructure 
ITTECOP “Infrastructures de Transports Terrestres, 
ECOsystèmes et Paysages” (http://www.ittec op.fr/),

• the French national council for the protection of 
nature “Conseil national de protection de la nature 
(CNPN)”,

• the Green and blue infrastructure policy, a French 
public policy (http://www.trame verte etble ue.fr),

• the “Société Française d’Ecologie” (https ://www.sfeco 
logie .org/),

• the French national mailing list EvolFrance managed 
by INRAE on biological evolution and biodiversity 
(https ://www6.inra.fr/reid_eng/News/Evolf rance ).

The following social media were also used to alert 
the research community to the systematic map and 
to request non peer-reviewed articles: ResearchGate 
(http://www.resea rchga te.net), Twitter (http://www.twitt 
er.com), LinkedIn (http://www.linke din.com).

A total of 83 articles were sent to us in response to the 
call for literature.

Bibliographies from relevant reviews
After having collected the literature from the differ-
ent sources described above, we selected 37 relevant 
reviews from our corpus. Then, we extracted all their 
bibliographic references, resulting in 4025 citations (see 
the list of the 37 reviews and their corresponding number 
of extracted citations in Additional File 3). Among these 
citations we excluded all duplicates (intra-duplicates 
and duplicates between these bibliographies and our 
previous literature collection). We screened the titles of 
the remaining citations, we retrieved the pdf file of the 
selected titles and then we screened their full-texts.

Testing the comprehensiveness of the search results
Among the 65 articles included in the test list, the num-
ber of articles retrieved from the main sources are (see 
Additional file 4 for more details on the comprehensive-
ness values): WOS CC 55, Scopus 56, Google Scholar 41, 
CORE 5, BASE 3, Relevant reviews 43.

The low comprehensiveness levels reached with CORE 
and BASE can be explained by the fact that these two 
search engines index mostly grey literature (they were 
included in the search strategy for this reason) such as 
reports, theses or books, whereas this type of literature 
is absent from the test list that mainly contains journal 
articles.

The overall comprehensiveness of the map search strat-
egy is 95% (62 articles out of the 65 articles in the test list 
were retrieved by the different bibliographic sources, see 
in Additional file 4 the 3 unretrieved articles).

https://core.ac.uk/
http://www.aquo.eu/
http://www.objectifs-biodiversites.com
http://www.objectifs-biodiversites.com
http://www.portail.documentation.developpement-durable.gouv.fr/
http://www.portail.documentation.developpement-durable.gouv.fr/
http://temis.documentation.developpement-durable.gouv.fr/
http://temis.documentation.developpement-durable.gouv.fr/
http://ec.europa.eu/
http://publications.jrc.ec.europa.eu/
http://www.europarl.europa.eu/
http://www.europarl.europa.eu/
https://assises.bruit.fr/
http://www.bruit.fr
http://www.iene.info/
http://www.iene.info/
http://www.ittecop.fr/
http://www.trameverteetbleue.fr
https://www.sfecologie.org/
https://www.sfecologie.org/
https://www6.inra.fr/reid_eng/News/Evolfrance
http://www.researchgate.net
http://www.twitter.com
http://www.twitter.com
http://www.linkedin.com
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Manually added articles
Finally, some articles were added manually to the corpus:

• the 3 articles included in the test list that were not 
retrieved by the search strategy,

• 36 relevant articles identified by the team that were 
found in other publications, but not retrieved by 
the search strategy. For example, these articles were 
detected in proceedings or books from which other 
articles had already been added to the map and that 
we discovered during the screening process or the 
full-text collection.

Duplicate removal
Duplicate removal was carried out throughout the map-
ping process using Excel (duplicate conditional format-
ting and visual identification line by line). Duplicates 
were removed from each corpus (e.g. intra Scopus dupli-
cates) and between bibliographic sources (e.g. duplicates 
between Scopus and Google Scholar). The selected cita-
tion was systematically the one from Web of Science 
Core Collection because the metadata linked to the cita-
tions extracted from this database are more complete 
compared to the Scopus database and supplementary 
literature sources (BASE, CORE, Google Scholar, call for 
literature).

Article screening and study‑eligibility criteria
Screening process
Using the predefined inclusion/exclusion criteria detailed 
below, all articles were screened using Excel, first on 
titles, then on abstracts and finally on the full-texts.

When there was any doubt regarding the presence of 
a relevant inclusion criterion or if there was insufficient 
information to make an informed decision, articles were 
retained for assessment at a later stage. In particular, arti-
cles retained after title screening, but that did not have 
an abstract were immediately transferred to full-text 

screening. Given that titles and abstracts in grey litera-
ture do not conform to scientific standards, assessment 
of grey literature was performed during the full-text 
screening phase. Care was taken to ensure that reviewers 
never screened their own articles.

The three screening stages were conducted by three 
reviewers (RS, SV, AD). To assess the consistency of 
the inclusion/exclusion decisions, a Randolph’s Kappa 
coefficient was computed before screening the full 
search results. To that end, a set of articles was ran-
domly selected (respectively composed of 200 articles 
for title screening, 20 articles for abstract screening and 
15 articles for full-text screening) and screened by each 
reviewer independently. The process was repeated until 
reaching a Kappa coefficient value higher than 0.6. But 
even after reaching the necessary Kappa value, all disa-
greements were discussed and resolved before beginning 
the screening process.

During calibration of the map protocol, a scoping stage 
was conducted in the “Web of Science Core Collec-
tion” and the three stages of the screening process were 
tested by one reviewer (RS) in order to refine the eligi-
bility criteria. For these articles, a second reviewer (SV) 
examined all the rejected articles. Disagreements were 
discussed and, in some cases, articles were re-included. 
At the title screening stage, 4692 titles rejected by RS 
were checked by SV and 156 (3%) were re-included. At 
the abstract screening stage, 180 abstracts rejected by RS 
were checked by SV and none were re-included. At the 
full-text screening stage, 95 full-texts rejected by RS were 
checked by SV and none were re-included.

Eligibility criteria
Article eligibility was based on the list of criteria detailed 
in Table 2, with no deviation from the a priori protocol.

The language was considered as an eligibility criteria 
only at the full-text screening stage. This means that if an 
article had an abstract written in another language than 
French or English, it was not excluded for this reason and 
it was transferred to the full-text screening stage.

Table 2 Inclusion/exclusion criteria for the three-stage screening process

Population We included all ecosystems and wild species, plants and animals, terrestrial, aquatic or amphibious, including captive populations (e.g. 
pandas in zoos)

We excluded humans and domestic/non-wild species (e.g. cats, dogs, laboratory rats, etc.)

Exposure We included all man-made sounds whatever the environment or media (terrestrial, aquatic) and the type of sounds (infrasounds, ultra-
sounds, etc.), including artificially recreated sounds (e.g. recorded road noise) and even abstract sounds (e.g. white noise produced by 
a computer)

We excluded all natural sounds (e.g. chorus frogs, wind, storms, waterfalls)

Outcomes We included all outcomes related to the included populations, including but not restricted to biology/physiology (e.g. heart rate), use of 
space (e.g. species distribution, individual movements), intra and interspecific communication (e.g. song frequencies), species repro-
duction, ecosystem composition (e.g. species richness, abundance)
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During the three screening stages, rejected articles 
were systematically classified into four categories (see 
Table  3 for examples). When an article topic obviously 
lay outside the scope of this map, it was marked “D” 
(for Diverse); otherwise it was marked P for irrelevant 
Population, E for irrelevant Exposure or O for irrelevant 
Outcome.

Study‑validity assessment
No study validity assessment was performed because the 
intention of the map was not to examine the robustness 
of the study designs. Critical appraisals of study validity 
are usually conducted in the case of systematic reviews, 
not for systematic maps.1

Data‑coding strategy
All the articles passing the three screening stages were 
included in the mapping database, apart from those pub-
lished in 2019 or 2020. This is because some literature 
searches did not cover 2019 and others covered only a 
part of it. Consequently, we decided not to include arti-
cles published in 2019 (or in 2020) to maintain consist-
ency in the map statistics. Accepted full-texts published 
in 2019 or 2020 were not coded and were grouped in an 
additional file for a possible later update of the map.

Each article included in the map was coded based on 
the full-text using keywords and expanded comment 
fields describing various aspects. The key variables are:

Article description:

• Article source (WOS research, Scopus research, 
Google Scholar research, etc.);

• Basic bibliographic information (authors, title, article 
date, journal, DOI, etc.);

• Language (English/French);
• Article type (journal article, book, thesis, conference 

object, etc.);
• Article content (four possibilities: study, review, 

meta-analysis, other). A study consists of an experi-
ment or an observation, it can be field based (in situ 
or ex situ) or model based. A review is a collection 
of studies, based or not on a standardized method. A 
meta-analysis is a statistical analysis based on several 
previously published studies or data;

Article characteristics:

• Type of population (taxonomic groups). First, we 
classified the articles according to four taxa: prokary-
otes, vertebrates, invertebrates and plants. Then, for 
vertebrates and invertebrates, we classified the arti-
cles as concerning respectively amphibians/birds/
fishes/mammals/reptiles/others or arachnids/crusta-
ceans/insects/mollusks/others. This classification is 
based on different prior evidence syntheses on noise 
pollution [34, 53, 54], including more details con-
cerning invertebrates. In addition, it is usual in biodi-
versity documentation and facilitates understanding 
by stakeholders;

• Type of exposure (sources of noise, see Fig.  1 for 
more details);

Table 3 Examples of irrelevant articles with reason of exclusion

Reference Title Reason 
of exclusion

Explanation

[43] Predictions of Taylor’s power law, density dependence and pink noise from a 
neutrally modeled time series

D Statistic noise

[44] The effects of noise due to random undetected tilts and paleosecular variation 
on regional paleomagnetic directions

D Statistic noise

[45] Noise stress and human pain thresholds: divergent effects in men and women P Humans

[46] The effect of high level sound on hearing sensitivity, cochlear sensorineuroepi-
thelium and vasculature of the Chinchilla

P Domestic biodiversity (chinchillas)

[47] Effects of stressful noise on eating and non-eating behavior in rats P Laboratory rats (Sprague-Dawley rat)

[48] Study on environment effect of construction in Huairou District P No population (noise assessment)

[49] Sound source segregation in grey treefrogs: spatial release from masking by the 
sound of a chorus

E Noise emitted from animals (chorus frogs)

[50] Modification of humpback whale social sound repertoire and vocal source 
levels with increased noise

E Natural noise (wind background noise)

[51] General review of protocols and guidelines for minimizing acoustic disturbance 
to marine mammals from seismic surveys

O Guidelines for mitigation

[52] Investigation of the traffic noise attenuation provided by roadside green belts O Vegetation as anti-noise barrier

1 http://www.envir onmen talev idenc e.org/guide lines /secti on-8.

http://www.environmentalevidence.org/guidelines/section-8
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• Type of outcomes (types of impacts, see Fig.  2 for 
more details).

Here again, to categorize the exposure (sources of 
noise) and the outcomes (types of impacts), we used pre-
viously published evidence syntheses on noise pollution 
and biodiversity, in particular the review by Shannon 
et al. (2016) (see in this publication Table 2, page 988 on 

the sources of noise and Table 3, page 989 on the impacts 
of noise) [34].

For studies only:

• Country where the study was conducted;
• Type of habitat (terrestrial or aquatic);
• Study context: in  situ (field)/ex situ (laboratory, 

aquariums, etc.);

Fig. 1 Categories to code the sources of noise (exposure)

Fig. 2 Categories to code the impacts of noise (outcomes)
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• Experimental (causal)/observational (correlative) 
study;

• Origin of noise (artificial, real, recorded).

These metadata were coded according to an a priori 
codebook (see Additional file 6 in Sordello et al. [36]) that 
was marginally adjusted. The final version of this code-
book is included as a sheet in the provided database file 
(see below the corresponding Additional file 9).

As far as possible, controlled vocabularies were used to 
code the variables (e.g. article type, dates, country, etc.), 
using thesauri or ISO standards (e.g. ISO 639-1 for the 
language variable and the ISO 3166-1 alpha 3 code for 
the country).

Coding was performed by three coders (OR, AD and 
RS). Because of time and resource limitations in our 
project, we could not undertake double coding and not 
all the articles could be coded by a single coder. Coding 
was carried out by three persons who successively coded 
a part of the articles. RS began, AD continued and OR 
finished. One coder coded all variables for the articles 
included in his/her group of articles (i.e. an article was 
not coded by several coders). There was no overlap in 
article coding. To understand the coding rules, explana-
tion was given by RS to AD and OR before they started 
to code their group of articles. Also, to better understand 
the coding rules, AD could use the articles previously 
coded by RS and OR could use the articles previously 
coded by RS and AD. The three coding steps were moni-
tored by RS who discussed with the two other coders in 
case of doubt. Finally, when the three groups of articles 
had been coded, RS reviewed the entire database to iden-
tify any errors and homogenize the terminology.

Data‑mapping method
By cross-tabulating key meta-data variables (e.g. popula-
tion and outcomes), summary figures and tables of the 
article characteristics were produced for this map report 
to identify knowledge gaps (un- or under-represented 
subtopics that warrant further primary research) and 
knowledge clusters (well-represented subtopics that are 
amenable to full synthesis by a systematic review). Based 
on these results, recommendations were made on priori-
ties for policy makers, practitioners and research.

Results
Literature searches and screening stages
During the screening process, reviewers did not screen 
articles that they had authored themselves, except the 
protocol of this systematic map and it was excluded dur-
ing the title-screening stage.

The ROSES flow diagram below (Fig.  3) provides an 
overview of the screening process and shows the volumes 

of articles at the different stages. Detailed screening 
results are explained in Additional file  5 and illustrated 
with a full flow diagram in Additional file  6. The list of 
all collated and screened articles is provided as an Excel 
sheet attached to this map report (Additional file  7). 
It contains information on the three screening stages 
(names of screeners, date of screening, inclusion/exclu-
sion decisions, reason for exclusion, etc.). This file was 
drafted according to a codebook that describes each 
variable and the available values and that is included as 
a sheet in the provided file. In a separate sheet, it also 
contains the list of excluded full-texts and the reason for 
exclusion.

Among the 29,027 articles initially collected, 9482 
were deleted because they were duplicates, 14,503 were 
excluded on titles, 947 on abstracts and 1262 on full-
texts. A total of 1887 articles were definitively selected 
after the three screening stages. Among them, 1746 were 
included in the map to be coded (with 48 more articles 
manually added or coming from specialist websites) and 
141 were grouped in a separate additional file because 
they were published in 2019–2020 (Additional file 8). The 
systematic-map database contains 1794 relevant articles 
on the impacts of anthropogenic noises on species and 
ecosystems (Additional file 9), of which 19 are written in 
French and 1775 in English.

General bibliometrics on the database
Article sources
The systematic-map database is composed of 1794 arti-
cles that come (see Table 4):

• mainly from bibliographic databases: 65% (48% from 
WOS CC and 17% from Scopus);

• from the bibliography of relevant reviews in a signifi-
cant proportion: 19%;

• from web-based search engines: 12% (in particular 
8% from Google Scholar).

Articles coming from the call for literature or the spe-
cialist websites and manually added articles represent 
less than 5% of the map.

Regarding the efficiency of the searches, the call for 
literature, CORE search engine and Web of Science CC 
database stand out as the most relevant sources of bib-
liography for this map (Table  4). For instance, 27% of 
the literature received from the call was included in the 
map as was 15% from CORE, however these two sources 
represent a very small part of the final map (1% and 3%, 
respectively). On the contrary, articles collected from 
Scopus represent 17% of the final map whereas only 3% of 
the total number of articles collected from this database 
were actually relevant. Concerning the key reviews from 
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which citations were extracted, some of these reviews 
proved to be very useful for the map. For instance, 30% of 
the bibliography (47 articles) from Gomez et al. [55] were 
included in the map (see Additional file 3 for the percent-
age of extracted/included citations for each key review).

Article types and contents
Figure  4a shows the distribution of article types. The 
systematic-map database is mainly composed of journal 
articles (1333, which represent more than 74%). The sec-
ond highest proportions of article types in the map are 

book chapters and reports that each represent 8% of the 
map.

Figure  4b shows the distribution of article contents. 
The systematic-map database is mainly composed 
of studies (1340, which represent more than 75% of 
the map), then, reviews (379, 21%) and meta-analy-
ses (16, 1% with one article that is a mixed review/
meta-analysis).

Not surprisingly, the majority of studies (1096/1340, 
82%) and meta-analyses (13/16, 81%) were published 
as journal articles. Reviews are more spread over the 
different types of bibliographic sources even if they 

Fig. 3 ROSES flow diagram of the systematic map process from the searching stage to the map database. Details are given in the Additional files 5 
and 6



Page 11 of 27Sordello et al. Environ Evid            (2020) 9:20  

are also mainly published as journal articles (186/379, 
49%).

Chronological distribution
The systematic-map database contains articles from 
1932 to 2018 included. Figure 5 shows that production 
truely started around 1970 and then strongly increased 
starting around 2000 (Fig. 5).

Map characteristics on the population, exposure 
and outcomes
Taxonomic groups
The systematic map contains articles almost exclu-
sively on vertebrates (1641/1794, 91%). Invertebrates 
represent 9% of the map and plants and prokaryotes 
together form less than 1% (however, it should be noted 
here that our search string did not include “plant” nor 
“prokaryote” which may partly explain these results).

Mammals, birds and fishes are the three most studied 
taxonomic groups in the map (see Fig. 6), with respec-
tively 778/1794 (43%), 524/1794 (29%) and 437/1794 
documents (24%) (the sum of mammals, birds and 
fishes exceeds the number of vertebrates because one 
article counted as “vertebrates” can include several ver-
tebrate sub-groups).

These observed patterns regarding the population for 
the whole map are the same for studies and for reviews/

meta-analyses. Mammals, birds and fishes are also the 
three taxonomic groups most considered in the stud-
ies (respectively 40%, 28% and 22%) and in the reviews/
meta-analyses (respectively 52%, 33%, 30%).

Among invertebrates, crustaceans represent the most 
examined group (4% of the map, 3% of the studies, 6% of 
the reviews/meta-analyses) followed closely by mollusks.

Sources of noise
For 69 articles (4%), we could not precisely code the 
source of noise in any exposure class. Indeed, these arti-
cles use imprecise expressions such as “anthropogenic 
noise”. Among the others, 619 articles (35% of the map, 
see Fig.  7) deal with transportation noise, followed by 
industrial noise (27%) and abstract noises (25%). Few 
articles deal with recreational noise (5% of the map).

Focusing on the 1340 studies, transportation noise 
(32%), abstract noise (30%) and industrial noise (23%) 
are also the three sources of noise most considered, but 
the ranking was different from that found for all arti-
cles. Regarding the reviews/meta-analyses, transporta-
tion (43%) and industry (40%) are the two first sources of 
noise most considered and military noise (27%) comes in 
as the third source instead of abstract noises.

Types of impacts
The articles included in the map mainly deal with behav-
ioural impacts of noise (985/1794, 55% of the map, see 

Table 4 Selection rate for the different bibliographic sources

High score (in bold); low score (in italic)
a  First search until 2018 
b  Update 2019–2020

Type of bibliographic 
sources

Bibliographic sources Exported citations (A) Included articles after screening stages

Systematic map (B) 2019–2020 group (C) Total ratio 
regarding exported 
citations (B + C)/A (%)

Bibliographic databases Web of Science Core 
Collection

8544
(7859a + 685b)

860 (48%) 115 (82%) 11

Scopus 12045 (11,186a + 859b) 306 (17%) 18 (13%) 3

Total 20,589 1166 (65%) 133 (9%) 6

Web-based search 
engines

Google Scholar 3403  (3293a + 110b) 143 (8%) 4 (3%) 4

BASE 600 25 (1%) 3 (2%) 5

CORE 327 50 (3%) 0 15
TOTAL 4330 218 (12%) 7 (5%) 5

Call for literature 83 21 (1%) 1 (< 1%) 27
Bibliographies of relevant reviews 4025 341 (19%) 0 8

Specialist websites 9 9 (< 1%) 0 100

Other manually included articles 39 39 (2%) 0 100

TOTAL 29,075 1794 141 7
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Fig.  8). Biophysiology is also frequently considered in 
the articles (704/1794, 39%) and then communication 
(424/1794, 24%). For 19 articles (1% of the map) we could 
not code the outcome because it was not detailed by the 
authors.

With a focus on the 1340 studies, impacts of noise on 
behaviour (51%), on biophysiology (34%) and on com-
munication (22%) are the most considered, similar to 
the situation for reviews/meta-analyses (respectively 
66%, 56% and 31%). On the contrary, space use is the 
least studied outcome.

Knowledge gaps and knowledge clusters
We combined the results (number of studies) between 
two of the three characteristics (population, exposure 
and outcome), resulting in Figs. 9, 10 and 11.

For each of the three combinations of data, we 
extracted the top four results (those with the highest 
number of studies), resulting in 12 knowledge clusters 
presented in Table  5. This analysis confirms the knowl-
edge clusters previously noted in the results on popula-
tion (in Fig. 6, namely mammals, birds, fishes), exposure 
(in Fig.  7, transportation, industrial, abstract noises) 
and outcomes (in  Fig.  8, behaviour, biophysiology and 
communication).

Concerning knowledge gaps, the analysis between pop-
ulation, exposure and outcomes reveals that many com-
binations have never been studied and it is difficult to 
identify any knowledge gaps in particular. We can refer to 
separate results on population, exposure and outcomes 
that show that few studies were conducted on amphib-
ians (61), reptiles (18), all invertebrates (in particular 
arachnids: 3) and plants (8) in terms of population (see 
Fig. 6); recreational (57), military (106) and urban noises 
(131) in terms of exposure (see Fig.  7); space use (94), 
reproduction (149) and ecosystems (167) in terms of out-
comes (see Fig. 8).

Study characteristics
Study location
Almost one third of all studies (441/1340, 33%) were car-
ried out in the USA (Fig.  12). A substantial proportion 
of the studies were also conducted in Canada (121/1340, 
9%), Great Britain (84/1340, 6%), the Netherlands 
(70/1340, 5%) and even Australia (698/1340, 5%). The 
country is unknown in 135 studies (10%).

Noise source and media
Studies mainly deal with real noise (632/1340, 47%). 
Around a third of the studies (378/1340, 28%) are based 
on artificial noise and 16% of the studies (221/1340) 
use real recorded noise (Fig.  13a top). The distribution 
between terrestrial or aquatic media through which noise 
is broadcast is virtually equivalent (see Fig. 13b bottom, 
respectively 47% and 51%).

Fig. 4 Types (a) and contents (b) of articles included in the 
systematic-map database



Page 13 of 27Sordello et al. Environ Evid            (2020) 9:20  

Study context and design
Figure  14 shows that 95% of studies (1274/1340) are 
field based whereas only 3% (40/1340) are model based 
and less than 1% (9/1340) are combined (field and model 
based studies). Among the 1283 studies that are totally 
or partially field based, 56% (720) are in  situ whereas 
42% (537) are ex situ (zoos, aquarium, cages, etc.) and 
2% (26) are combined (Fig. 14 left). Also, a majority are 
experimental (856/1283, 67%), 32% (411/1283) are obser-
vational and less than 1% (12/1283) are combined (exper-
imental and observational) (Fig. 14 right).

Reviews and meta‑analyses
The high number of reviews included in the system-
atic map (379) can be explained by our methodology. 
Indeed, some articles were retrieved by our search 
strategy because they contain only one chapter or one 
paragraph that reviews the bibliography on impacts of 
anthropogenic noise on biodiversity. As a consequence, 
they were included in the map during the screening 
process even if the document as a whole does not deal 
with our map’s main issues. Nevertheless, the map does 
include many reviews that fully address the impacts 

Fig. 5 Chronologic number of articles since 1950

Fig. 6 Number of articles for each type of taxonomic group (population), with details for studies and reviews/meta-analyses
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of noise pollution on species and ecosystems. This 
means that, contrary to what was assumed beforehand, 
a huge amount of synthesis work has in fact already 
been invested in this topic. However, our results con-
firm that, for the moment, no prior systematic map—as 
broad and comprehensive as the present one—has been 
published yet, even if after the date of our literature 

search, a systematic-map protocol has been published 
on the impact of noise, focusing on acoustic communi-
cation in animals [56].

Some of the collected reviews are general syn-
theses and provide an overview of the impacts of 
anthropogenic noise on species (i.e. Kight and Swad-
dle [57]; Dufour [58]). However, most of reviews are 

Fig. 7 Number of articles for each source of noise (exposure) with details for studies and reviews/meta-analyses

Fig. 8 Number of articles for each type of impact (outcomes), with details for studies and reviews/meta-analyses
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focused on one or more population(s), exposure(s) 
and outcomes(s) or even a combination of these three 
parameters. For instance:

• concerning taxonomic groups (population): some 
reviews deal with specific taxa—such as fishes [59], 
marine mammals [60] or crustaceans [61]—or with 
wider groups—such as invertebrates [31] or even ter-
restrial organisms [62];

• concerning types of noise (exposure): Pepper et  al. 
[63] address aircraft noise, Patricelli and Blickley [32] 
urban noise and Larkin [64] military noise;

• concerning types of impacts (outcomes): De Soto 
et  al. [65] (which is a proceeding) focus on physi-
ological effects, Brumm and Slabbekoorn [66] target 
communication and Tidau and Briffa [67] (which is 
also a proceeding) deal with behavioural impacts.

Five reviews are presented as “systematic reviews” by 
their authors. One of them is Shannon et al. [34], which is 

indeed a wide synthesis of the effects of noise on wildlife. 
Another is dedicated to behavioural responses of wild 
marine mammals and includes a meta-analysis (quantita-
tive synthesis) [55]. Two other systematic reviews include 
noise effects in a wider investigation of the impacts of 
some human activities, respectively seismic surveys [68] 
and wind energy [69]. The fifth is more specific and deals 
with the impact of prenatal music and noise exposure 
on post-natal auditory cortex development for several 
animals such as chickens, rats, mice, monkeys, cats and 
pigs [70]. Two other reviews—Radford [54] and Williams 
et  al. [71]—could be qualified as “systematic” because 
their method is standardized (e.g. search string, screen-
ing process), but their authors have not done so.

Among the meta-analyses included in the map, we 
can cite in particular Cox et  al. [72, 73] on fishes, Roca 
et  al. [35] on birds and anurans and Gomez et  al. [55] 
on marine mammals. Birds are particularly considered 
since two more meta-analyses deal with this taxonomic 

Fig. 9 Taxonomic groups (P) and sources of noise (E) in studies

Fig. 10 Taxonomic groups (P) and types of impacts (O) in studies

Fig. 11 Sources of noise (E) and types of impacts (O) in studies
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group [74, 75]. We can also note Cardoso et  al. [76] on 
the impact of urban noise on several species.

Finally, regarding books, five of them are particularly 
relevant to the map topic, chronologically:

• “Effects of Noise on Wildlife” [77];
• “Marine Mammals and Noise” [78];
• “Animal Communication and Noise” [79];
• “The Effects of Noise on Aquatic Life” (Popper and 

Hawkins), published in two volumes 2012 and 2016 
[80, 81];

• “Effects of Anthropogenic Noise on Animals” [82] 
which is the newest book on noise pollution and 
wildlife with syntheses for taxonomic groups such 
as fishes [83], reptiles and amphibians [84], birds 
[85] and marine mammals [86].

Some other books can be very general in discussing 
noise pollution, for instance “Railway ecology” [87]. 
Lastly, some other books can contain entire chapters 
specifically on noise pollution, e.g. “Avian Urban Ecol-
ogy: Behavioural and Physiological Adaptations” [88, 
89] or “The Handbook of Road Ecology” [90, 91]. We 
can also cite the “Ornithological Monographs” N°74 
which is dedicated to noise pollution and contains one 
review [92] and several studies that are all included in 
the map [93, 94].

Recently, some relevant syntheses were published 
in 2019 (not included in the map; see Additional 
file  8). A meta-analysis was performed on the effects 

Table 5 Knowledge clusters resulting 
from  the  combinations of  data (population, exposure 
and outcomes)

Cluster Number 
of studies

Combinations

P E O

Behavioural impacts of noise on mam-
mals

355 x x

Impacts of transportation noise on 
behaviour

216 x x

Impacts of abstract noises on biophysiol-
ogy

208 x x

Impacts of abstract noise on behaviour 202 x x

Impacts of industrial noises on behaviour 187 x x

Impacts of abstract noise on mammals 181 x x

Biophysiological impacts of noise on 
mammals

181 x x

Behavioural impacts of noise on fishes 159 x x

Biophysiological impacts of noise on 
fishes

149 x x

Impacts of industrial noise on mammals 145 x x

Impacts of transportation noise on 
mammals

145 x x

Impacts of transportation noise on birds 142 x x

Fig. 12 Tree-map representation of the countries where at least 10 studies were included in the map. Values: USA: 441; CAN (Canada): 121; GBR 
(Great Britain): 84; NLD (Netherlands): 70; AUS (Australia): 69; DEU (Germany): 41; NOR (Norway): 37; FRA (France): 27; ITA (Italia): 27; BRA (Brazil): 26; 
ESP (Spain): 24; CHN (China): 22; DNK (Denmark): 20; SWE (Sweden): 17; NZL (New-Zealand): 15; MEX (Mexico): 14; POL (Poland): 11; RUS (Russia): 10
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of anthropogenic noise on animals [53] and a system-
atic review was published on intraspecific variation in 
animal responses to anthropogenic noise [95]. In addi-
tion, one review on the impact of ship noise on marine 
mammals includes a systematic literature search [96]. 
Two non-systematic reviews can also be cited, one 
about invertebrates [97] and the other about fishes [98].

Among all these bibliographic syntheses (including 
those from 2019), we selected those whose literature col-
lection is based on a standardized approach (e.g. search 
string, database request, screening process)—which 
includes meta-analyses and systematic reviews/maps or 
similar—and whose topic is as close as possible to our 
systematic map (e.g. focused on noise and not on wider 
human pressures). We summarized the main features 
(topic delimitation, search strategy, number of citations) 
for the 12 selected evidence syntheses in Table  6 with 
more details in Additional file 10.

In most cases, these reviews and meta-analyses contain 
far fewer articles than what we collected, which can be 
explained by their topic restrictions (P, E, O) as well as 
their search strategy (e.g. number of databases, comple-
mentary searches or not, screening criteria). In terms of 
topics, Shannon et  al. [34] would appear to be the only 
standardized evidence synthesis as wide as ours (all wild-
life, all sources of noise, all impacts), but the authors 
gathered 242 articles from 1990 to 2013. The synthe-
sis published by Radford [54]—which, as a report, is 
grey literature—also provides an overview of the state 
of knowledge with descriptive statistics, according to a 
standardized method, although it focuses on non-marine 
organisms and it is based on 86 articles. In 2019, Kunc 
and Schmidt published a meta-analysis that covers all 
impacts of noise on animals and they collected 108 arti-
cles [53].

Discussion
General comments
This map reveals that the literature on the impact of 
anthropogenic noise on species and ecosystems is already 
extensive, in that 1794 relevant articles were collected, 
including 1340 studies, 379 reviews and 16 meta-analy-
ses. Studies are mainly located in North America, in par-
ticular in the United States and Canada. In Europe, the 
United Kingdom and the Netherlands have produced the 
largest numbers of articles. Australia is also active in this 
field.

This high volume of bibliography highlights the fact 
that this issue is already widely studied by scientists. The 
production on this topic started many years ago, around 
1970, and has surged considerably since 2000. More than 
one hundred articles a year since 2012 are listed in our 
map.

This chronological pattern is quite usual and can be 
encountered for other topics such as light pollution [99]. 
It can be due to practical reasons such as better dissemi-
nation and accessibility of articles (e.g. database devel-
opment), but it also certainly reflects a real increase 
in research activity on the topic of “noise pollution” in 
response to social concern for environmental issues.

Fig. 13 Number of studies included in the map in terms of the noise 
generated (a; top) and noise media (b; bottom)
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The articles are mainly provided through academic 
sources (i.e. journal articles), but grey literature is also 
substantial. 461 articles included in the map (i.e. around 
a fourth of the map) can be grouped as ‘‘grey literature’’ 
(books and book chapters, reports, theses, conference 
objects). In particular, 36 theses from all over the world 
address this issue.

Regarding the population, the systematic map confirms 
that a very broad range of species is the topic of litera-
ture on the effects of noise pollution. Indeed, all of the 11 
population classes of our coding strategy contain articles. 
Nevertheless, a high proportion of the map concerns 
mammals and, to a lesser extent birds and fishes. Among 
the 778 articles targeting mammals, many infrataxa are 
concerned (e.g. Cetacea [100], Carnivora [101], Cervidae 
[102], Chiroptera [103], Rodentia [104]), but the highest 
proportion of the articles on mammals deals with aquatic 
noise (500/778, 64%), which suggests that many may con-
cern Cetacea (e.g. dolphins, whales, beluga).

The other taxonomic groups receive far less attention. 
Amphibians, crustaceans, mollusks, insects, reptiles and 
arachnids each represent 5% or less of the whole map. 
However, comparing these knowledge gaps to contem-
porary biodiversity issues, we can say, for instance, that 
amphibians, reptiles and invertebrates are highly threat-
ened species [105, 106] and noise pollution around the 
world is probably part of the threats [31, 84]. These taxo-
nomic groups are likely impacted by noise depending on 
the sense used. In particular, amphibians communicate 
extensively using sounds (i.e. chorus frogs) [107], insects 
demonstrate hyperacuity in directional hearing [108], 
reptiles (in particular snakes) and spiders can feel vibra-
tions [109–112].

In terms of exposure, the map confirms that a very 
wide variety of anthropogenic activities generate noise 
and that the effects of these emissions have already been 
studied.

Transportation (that includes terrestrial infrastruc-
ture as well as civil  aircraft and boats) is the source of 
noise most considered. It is closely followed by indus-
trial sources among which high diversity is observed 
(e.g. pile-driving [113], seismic surveys [114], wind tur-
bines [115], mining [116], constructions [117]). Abstract 
noises are in third position. This category does not nec-
essary correspond to any precise human activities but 
comprises a large set of computer or machinery sounds 
(e.g. alarms [118], pingers [119], tones [120], pulses [121], 
bells [122]). Often, articles in this category do not con-
tain many details about the source of noise. Military 
noise is especially studied for mammals and urban noise 
is significantly considered for birds (but not otherwise). 
Recreational noise is the least studied, however a certain 
diversity of sources is observable (e.g. zoo visitors [123], 
music festivals [124], sporst activities [125], tourists in 
natural habitats [126], Formula one Grand Prix racing 
[127], whale-watching [128]). However, urban and rec-
reational sources of noise are important and will increase 
in the future because, on the one hand, urbanization is 
spreading all over the word and, on the other, human 
presence in natural habitats is also becoming more and 
more frequent (e.g. recreational activities in nature). For 
example, the expansion of Unmanned Aircraft could be a 
serious threat for biodiversity [129].

In terms of outcomes, the map also confirms a very 
wide range of impacts of noise on species and ecosys-
tems. The most studied are the behavioural impacts 

Fig. 14 Number of studies included in the map in terms of the context and design protocol
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involving measurements on movement [130], foraging 
[131], hunting [132], social behaviour [133], aversive 
reaction [134], etc. Biophysiology and communication 
are also well covered, especially the impacts on the bio-
physiology of mammals and fishes and on the commu-
nication birds. Biophysiological outcomes can be very 
diverse (e.g. hormonal response [135], heart rate [136], 
blood parameters [137], organ development [138]). On 
the other hand, the lack of literature on ecosystems, 
reproduction and space use is of concern. Ecosystems 
are a very significant aspect of biodiversity and will be 

increasingly integrated in public policies and scientific 
research, notably concerning ecosystem services in the 
context of global changes [139, 140]. Reproduction and 
mobility of species are essential for the sustainability 
of their population and we already know that noise can 
impair them [141, 142].

Concerning the systematic map, at the moment, we 
are not able to conclude whether this very rich litera-
ture provides strong evidence on impacts of anthropo-
genic noise on animals. Indeed, we do not know if the 
studies and other articles confirm or invalidate such 

Table 6 Features of standardized evidence syntheses organized in chronological and alphabetical order

MA meta-analysis, SM systematic map, SR systematic review
a  All types of search limitations: language restrictions (L), only peer-reviewed articles (PR), restriction to some topic areas (T), exportation of first hits only (FH)
b  All sources in addition to databases: call for literature (C), search engines (SE), bibliography from relevant reviews (RE), personal library (PL)
c  Scores are given after the screening stages, but further reductions may have occurred in the ongoing process

Citation Type 
of synthesis

P–E–O 
restrictions

Search 
 limitationsa

Search 
database(s)

Additional 
 searchesb

Period 
searched

Nb included 
 articlesc

This systematic 
map

SM P: No domestic 
biodiversity

Yes (L, FH) Web of Science, 
Scopus

Yes (C, SE, RE, PL) Until 2018 
included

1794

Erbe et al. 2019 
[96]

SM P: marine mam-
mals

E: ship noise

? Web of Science Yes (PL) 1972–2019 154

Harding et al. 
[95]

SR P: all animals ? Web of Science Yes (RE) 1900–2018 589

Kunc and 
Schmidt [53]

MA P: all animals Yes (PR) Web of Science, 
Scopus

Yes (RE) Unknown 108

Cox et al. [73] MA P: fish
O: behaviour and 

physiology

Yes (PR) Web of Science Yes (SE) 1950–2015 452

Khairunnisa et al. 
[70]

SR P: chickens, 
rats, mice, 
monkeys, cats, 
pigs

? PubMed/Med-
line, Cochrane 
library

Yes (PL) No restriction 10

Cox et al. [72] MA P: fish
O: behaviour and 

physiology

Yes (PR, T) Web of Science Yes (SE) 1950–2015 186

Gomez et al. [55] SR and MA P: wild marine 
mammals

O: behaviour

? PubMed Yes (RE) 1971–2015 219

Nelms et al. [68] SR P: turtles, marine 
mammals and 
fishes

E: noise from 
seismic surveys

Yes (FH) Web of Science Yes (SE) 1983–2013 Turtles: 29
Marine mammals: 

414
Fishes: 187

Roca et al. [35] MA P: birds
and anurans
O: communica-

tion

? Web of Science No No time restric-
tion until 
22/01/2015

36

Shannon et al. 
[34]

SM P: all wildlife but 
no plants

Yes (PR, T) Web of Science No 1990–2013 242

Williams et al. 
[71]

SM P: marine life Yes (L, PR) Web of Science No No time restric-
tion until 
10/10/2014

493

Radford [54] SM P: non-marine 
wildlife

Yes (PR) Web of Knowl-
edge

Yes (SE, RE) Unknown 86
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impacts and if the studies are sufficiently robust for 
that purpose. However, our database highlights that a 
majority of studies are experimental field-based stud-
ies. This is a very good point in planning further meta-
analyses or systematic reviews with the prospect of 
quantifying the level of impacts because these studies 
would probably be selected following critical analysis. 
For future systematic reviews/meta-analyses, we iden-
tified that  the three outcomes comprising the highest 
number of experimental studies (which are the type of 
content that systematic reviews or meta-analyses would 
use) are: behaviour (453), biophysiology (391), commu-
nication (145).

Given the scope of our map resulting in a high num-
ber of population (P), exposure (E) and outcome (O) 
classes, there is a wide range of possible PEO combi-
nations. Therefore, it is difficult to go further in this 
report in terms of identifying knowledge gaps and 
clusters and possible specific questions for future sys-
tematic reviews. At the same time, this large number of 
PEO combinations offers stakeholders (e.g. researchers, 
practitioners, decision-makers) an opportunity to gain 
information on the combination of interest to them.

Comparison to other evidence syntheses
It is interesting to check whether other evidence syn-
theses previously published have arrived at the same 
results, knowledge clusters and knowledge gaps as 
those highlighted by our map. However, given the dif-
ferences in terms of methodology, topic delimitation 
and volume of the existing reviews, exposed in the 
results section, it is difficult to make such comparisons 
for all reviews. But we can compare our results to those 
from two other reviews, namely Shannon et al. [34] and 
Radford [54] (see Fig. 15).

Concerning population (Fig.  15a), mammals are the 
most studied species in Shannon et al. [34] (39%) as they 
are in our map (40%). In Radford [54], birds greatly sur-
pass mammals (65% vs. 9%), but that can be explained by 
the exclusion of marine species (among which there are 
many mammals) in the synthesis. Fishes are more repre-
sented in our map (22%) than in the two other reviews 
(Shannon et al.: 15%, Radford: 10%).

Regarding exposure (Fig.  15b), transportation is the 
greatest source of noise in Shannon et  al. [34] for ter-
restrial activities (30%), similar to our map (15%). For 
aquatic activities, industrial noise is the exposure most 
frequent in our map (20%) as in Shannon et al. [34] (28%). 
In Radford [54], transportation noise is by far the fore-
most exposure (more than 75% exclusively for road and 
aircraft noise). These results seem to be quite consistent.

Concerning outcomes, in Shannon et  al. [34], vocali-
zation is the most frequent for terrestrial studies (44%) 
whereas behavioural outcomes come first in our map 
(19%). Behavioural is the most frequent outcome for 
aquatic studies in Shannon et  al. [34] (more than 40%) 
whereas biophysiology comes first in our map (24%). 
Here, our results are more consistent with Radford [54], 
where behavioural outcomes are the most frequent 
(approximately 65%, compared to approximately 54% in 
our database).

Limitations of the systematic map
Search strategy
We are aware that two academic databases (WOS CC and 
Scopus) in our search strategy is a minimum according 
to the CEE guidelines [38]. Nevertheless, WOS CC is the 
most used database in Ecology and Scopus is probably the 
second. Furthermore, our overall strategy includes eight 
bibliographic sources (see Table 4) and in particular three 
search engines. In addition, a large number of hits were 
exported from each of the search engines (e.g. 1000 cita-
tions for each search string on Google Scholar instead of 
the 300 initially expected). We also completed our search 
strategy with the extraction of all the bibliographic refer-
ences from 37 relevant reviews. Finally, when a reference 
was a part of a more comprehensive article (i.e. a meeting 
abstract inside a proceeding with multiple abstracts), we 
checked whether other parts of the article could be also 
interesting for the map (i.e. other meeting abstracts from 
the same conference proceeding). We could not check 
systematically due to our limited resources but, never-
theless, this verification produced 36 articles that were 
added manually to the map.

In conclusion, although our search strategy is robust 
for journal articles/studies, we may have missed some 
relevant articles in other formats (e.g. conference papers, 
books, chapters). That being said, studies are the most 
important documentation for conducting further system-
atic reviews.

In addition, in light of the considerations exposed in 
“Results” and “Discussion” sections), our systematic map 
would seem to be wide-ranging and complete because 
it does not restrict the population, the exposure or the 
outcomes, contrary to the majority of reviews included 
in the map. The number of articles collected in the 12 
systematic reviews/meta-analyses described in Table  6 
shows that our map (1794 articles) constitute a very 
important dataset.

Full‑text searching
In order to facilitate a possible additional full-text 
research, we have compiled a list of the unretrieved full-
text texts in a dedicated Additional file 11 (Sheet 1). We 
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could retrieve 90% of the searched full-texts which means 
that we had to exclude 376 articles from the map pro-
cess because we could not get their full-texts. We are 
aware that this volume of unretrievable full-texts is not 
a satisfactory result, however there is no standard mini-
mum in the CEE guidelines [38] and we did everything 
we could to find the full-texts. First, we benefited from 
different institutional accesses thanks to our map team 
(MNHN, CNRS, INRAE). We even performed an addi-
tional search during the Covid period when some pub-
lishers suspended their paywall. Secondly, we also asked 
for French and even international interlibrary loans and, 
when necessary, we went to the libraries to collect them. 
We also asked for the missing full-texts on ResearchGate. 
A large number of unretrieved full-texts come from the 
extracted relevant reviews, from Scopus and from Google 
Scholar (see Additional file  11, Sheet 2 for more details 
on retrieved/not retrieved full-texts depending on the 

bibliographic sources). In the end, we could obtain some 
explanations for a majority of the unretrieved full-texts, 
i.e. 25 (7%) are available online but behind an embargo, 
a paywall or another access restriction, 124 (33%) are not 
accessible to the map team (unpublished thesis or report, 
unlocatable conference proceedings, only available in a 
print journal, etc.), 47 (13%) would be excluded during 
screening because of their language (according to Scopus 
information), 19 (5%) were requested on ResearchGate 
without any response.

Languages accepted at full‑text screening stage
We are aware that we accepted only two languages, Eng-
lish and French. Nevertheless, among the 3219 screened 
pdf files, only 54 articles were rejected at the full-text 
stage because of their language. This represents less than 
2%. In the end, to facilitate a possible additional screening 
of these full-texts, we listed them in Additional file 12. It 
should also be noted that when a title or an abstract was 
not in English or in French, it was not rejected for this 
reason during the title/abstract screening, it was sent 
directly to abstract and/or full-text screening to check its 
effective language.

Coding strategy
Due to resource limitations, we were not able to per-
form double coding of each article by two reviewers, as 
requested by the CEE guidelines. We are aware that this 
is not a totally rigorous approach, but we anticipated it in 
our a priori protocol [36] because we knew that time and 
resources would be limited. We think that our approach 
did not affect coding consistency because the three cod-
ers (RS, AD, OR) followed the same coding rules and one 
person (RS) was present throughout the coding process 
to explain the rules to the other coders and to help them 
if necessary. In addition, at the end of the coding proce-
dure, RS reviewed the entire map for analysis purposes.

Regarding the coding strategy, we are aware that our 
classification (in particular for exposure and outcome 
classes) is not perfect, but it is difficult to achieve a 
perfect solution. We decided to use published reviews 
such as Shannon et  al. [34] or Radford [54], but differ-
ent strategies exist. For example, Radford [54] split the 
transportation sources of noise (e.g. road, rail, boat), 
whereas Shannon et  al. [34] grouped them in a “trans-
portation” class. Such classes may appear too broad, but 
this strategy produces an initial overview of the available 
literature, which is certainly one of the objectives of a 
systematic map. As another example, the outcome class 
“Reproduction” was also difficult to delimit because it 
can include reproduction in the strictest sense (e.g. num-
ber of eggs) as well as other impacts that can influence 
reproduction (e.g. physiological impacts on adults in a 

Fig. 15 Comparison between our map results (SM) and two other 
standardized reviews [34, 54] on population (a; top) and exposure 
(b; bottom). A = Transportation; B = Industrial; C = Military; D: 
Recreational
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breeding colony). In such cases, we coded the article for 
the different outcomes (i.e. biophysiology/reproduction).

Conclusion
This systematic map collated and catalogued literature 
dealing with the impacts of anthropogenic noise on spe-
cies (excluding humans) and ecosystems. It resulted in a 
database composed of 1794 articles, including 1340 stud-
ies, 379 reviews and 16 meta-analyses published world-
wide. Some systematic reviews and meta-analyses have 
already been published and were collected, however, no 
systematic map has yet been produced with so few topic 
restrictions (all wildlife, all sources of noise, all kinds of 
impacts) and using such a large search strategy (two data-
bases, three search engines, etc.).

This map can be used to inform policy, provide the 
evidence for systematic reviews and demonstrate where 
more primary research is needed. It confirms that a 
broad range of anthropogenic activities can generate 
noises which may produce highly diverse impacts on 
a wide array of taxa. To date, some taxonomic groups 
(mammals, birds, fishes), types of noise (transportation, 
industrial, abstract) and outcomes (behavioural, bio-
physiological, communication) have undergone greater 
studies than others. Less knowledge is available on cer-
tain species (invertebrates, reptiles, amphibians), noises 
(recreational, urban, military) and impacts (space use, 
reproduction, ecosystems). Currently, this map cannot be 
used to determine whether the included studies demon-
strate that noise does indeed produce impacts. However, 
it can be the starting point for more thorough syntheses 
of evidence. Included reviews and meta-analyses should 
be exploited to transfer this synthesized knowledge into 
operational decisions to reduce noise pollution and pro-
tect biodiversity.

Implications for policy/management
Given the volume of bibliographic data, we obviously do 
not face to a totally unexplored topic. But surprisingly, 
this rich literature on the impacts of noise pollution on 
biodiversity does not seem to be exploited by practition-
ers and decision-makers. Indeed, to date, noise pollu-
tion has been considered in terms of impacts on human 
health, but very little or no consideration has been given 
to impacts on other species and ecosystems. Two key 
implications emerge from this map.

First, the high volume of reviews and meta-analyses 
collected in this map can facilitate the immediate integra-
tion of these evidence syntheses into public policies on 
the national and international levels. Some reviews and 
the meta-analyses have quantified the level of impacts 
concerning the species, sources of noise and outcomes 
they considered. A strategy should be defined to assess 

the quality of these syntheses (critical appraisal) and, if 
reliable, transfer this already synthesized knowledge to 
institutional texts (e.g. regulations, guidelines, frame-
works). Thanks to the exposure categorization under-
taken in this map, many stakeholders and practitioners 
(urban planners, transport infrastructure owners, airlines 
and airports, military authorities, tour operators, manu-
facturing companies, etc.) will be able to directly identify 
the articles that concern their activities/structures. Such 
knowledge may also be useful for the European Commis-
sion, which intends to produce indicators to monitor the 
reduction of submarine noise pollution, as part of a new 
strategy for biodiversity [143].

Secondly, several knowledge clusters identified in this 
map may be used for new systematic reviews and meta-
analyses to assess the evidence of impacts. Resources 
should be invested in evidence syntheses capable of 
exploiting the full range of the mapped literature. In par-
ticular, these analyses could determine sensitivity thresh-
olds for guilds of species representing several natural 
habitats. These thresholds are essential in taking noise 
pollution into account for green and blue infrastruc-
tures in view of preserving and restoring quiet ecologi-
cal networks. Practitioners (e.g. nature reserves and local 
governments) in France have started to implement this 
type of environmental policy and this will increase in the 
future [144].

Implications for research
New research programs should initiate studies on knowl-
edge gaps, using robust experimental protocols (such as 
CE—Control/Exposure, BAE—Before/After/Exposure, 
B(D)ACE—Before(/During)/After/Control/Exposure) 
[145–148] and taking into account different types of bias 
[149–151]. In particular, studies should be started on 
some taxonomic groups (amphibians, reptiles and inver-
tebrates), on certain sources of noise (recreational, mili-
tary and urban) and to assess particular impacts (space 
use, reproduction, ecosystems) because these popula-
tions, exposures and outcomes have received little study 
to date. Many PEO combinations have never been stud-
ied. In addition, the findings of the current map show 
that research is not evenly spread worldwide, with main 
areas of research being in North America (United States, 
Canada). This finding may have an operational impact 
because some results may not be transposable to other 
contexts. Articles on further studies could also be more 
detailed by the authors. Indeed, some meta-data were 
unavailable in a significant percentage of the mapped lit-
erature. For example, the study location was unknown for 
10% of the studies and approximately 1% of the articles 
did not indicate the source of noise or the outcome that 
they studied.
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The map findings show that research in ecology has 
already addressed the issue of noise pollution. Deeper 
analysis is needed to assess the validity of the litera-
ture collected in this map, whether primary studies or 
reviews, in order to produce new syntheses and to trans-
fer this knowledge to the applied field.
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II. Evaluer les conséquences du bruit et de la lumière 
artificielle par les revues systématiques 

 
Dans le chapitre précédent nous avons vu que la carte systématique permet d’obtenir un paysage 
détaillé de la connaissance sur un sujet donné en décrivant le corpus bibliographique existant et en 
identifiant aussi bien les manques que les clusters de connaissance. En revanche, elle ne comporte 
pas l’extraction des résultats des études et donc ne permet pas de déterminer les impacts, positifs, 
négatifs ou neutres. Ceci est l’objet des revues et nous allons ici en développer deux. 
 

A. L’impact de deux sources de bruits 
 
Comme évoqué en introduction, certaines sources de bruits font déjà régulièrement l’objet de 
revues, notamment les bruits issus des transports (Bednarz, 2021; Oden et al., 2020). Notons 
justement que les articles de la carte systématique liés au bruit routier ont déjà été valorisés par un 
chercheur (McClure, 2021). Dans le cadre de cette thèse, nous avons donc décidé de traiter les 
articles de deux sources de bruit qui sont beaucoup plus rarement considérées : les bruits récréatifs 
et les bruits des éoliennes (un sous-ensemble des bruits industriels). Ces activités ne sont pas les 
plus étudiées dans la carte systématique mais elles soulèvent des enjeux de société car elles sont 
amenées à se développer fortement dans les années à venir. Nous avons donc souhaité regarder les 
premières tendances qui pourraient ressortir de la littérature existante, avec les questions 
suivantes : 

- les bruits générés par des activités récréatives produisent-ils des impacts positifs, négatifs ou 
neutres sur la faune ? 

- les bruits émis par les éoliennes génèrent-ils des impacts positifs, négatifs ou neutres sur la 
faune ? 
 
Ce travail a été intégré directement dans le manuscrit de cette thèse. J’ai effectué l’ensemble du 
processus comprenant la sélection des articles, leur division en "cas", l’extraction des données et la 
synthèse des résultats. L’extraction des données a été confrontée à la vérification d’un second 
écologue de PatriNat (Alix Lafitte). Nous allons présenter séparément la méthode et les résultats 
pour les deux revues puis nous finirons par une discussion commune. 
 

1) Analyse du cluster "Bruits récréatifs" 
 
 Contexte 
 
On entend par "bruits récréatifs" les bruits produits par des activités de loisir en nature (sports, 
tourisme, évènements, etc.), qu’ils soient exceptionnels (ex : concerts, grands prix) ou communs 
(ex : joggeurs dans une forêt péri-urbaine). Les espaces naturels sont en effet le lieu de diverses 
activités autorisées, pouvant générer des sons, y compris parfois dans des aires dites "protégées" 
(Figure 3.F2). En outre, les citoyens sont en demande de plus en plus forte de nature (notamment 
depuis la crise du COVID) et cette fréquentation est même encouragée par les pouvoirs publics 
(bien-être, tourisme, santé, etc.). Cette tendance n’est pas sans poser question car la présence 
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humaine engendre nécessairement des émissions sonores (bruits de pas, conversations, véhicules, 
musique, etc.). Des activités a priori peu impactantes pour l’environnement comme la randonnée, 
le vélo, l’alpinisme ou le pique-nique sont, elles-aussi, susceptibles de générer des impacts sonores 
sur la faune sauvage (Knight & Gutzwiller, 1995; Rosenthal et al., 2022).  
 

 
Figure 3.F2 : Panorama des bruits récréatifs potentiellement générateurs de bruit 
Crédit : Romain Sordello 
 
 Méthode 
 
Les publications relatives au cluster des "bruits récréatifs" de la carte systématique ont été extraites. 
Les articles de recherche primaire ont été sélectionnés (exclusion des revues, méta-analyses, 
articles de discussion, etc.) puis les articles ont été retriés pour exclure ceux : 

- dont le bruit ne correspond pas à une activité humaine "naturelle" en extérieur (études en 
laboratoires, sons artificiels, etc.). 

- qui s’intéressent à des activités aquatiques/marines, du fait que cette thèse s’intéresse 
essentiellement aux écosystèmes terrestres. 

- qui étudient des impacts sur la faune captive (ex : études sur l’impact des visiteurs dans un zoo). 

- sans aucune quantification du bruit (ex : estimation du bruit par un proxy tel que le nombre de 
touristes). 

Des éléments complémentaires de méthode sont exposés dans le fichier additionnel 1 et le fichier 
additionnel 2 (feuille "Recreation map cluster") compile les décisions pour chaque article 
inclus/exclu.  
 
Nous n’avons pas mené d’évaluation des biais des articles, par manque de temps. Les articles ont 
été divisés en "cas", un cas correspondant à la combinaison d’une espèce (population), d’un bruit 
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(exposure) et d’une mesure (outcome). Un article peut donc générer plusieurs cas (par exemple, 
l’étude de l’effet du bruit d’un grand prix de Formule 1 sur l’activité et la mortalité de 2 espèces 
génèrera 1 * 2 * 2 = 4 cas). Les cas ont été codés c’est-à-dire que les informations ont été extraites 
des articles pour une série de descripteurs préalablement définis. Les résultats de chaque cas ont 
aussi été notés. Une vérification a posteriori a été réalisée par une deuxième personne (Alix Lafitte, 
PatriNat) sur la totalité des cas. L’ensemble des données générées sont présentées dans le fichier 
additionnel 3. 
 
La Figure 3.F3 montre les volumes au fil du processus de sélection des articles. Au final, 16 articles 
ont été conservés (Tableau 3.T1), générant 56 cas. 
 

 
Figure 3.F3 : Processus de sélection des articles sur les bruits récréatifs issus de la carte 
systématique 
Crédit : Romain Sordello 
 
 Résultats 
 
Sur l’ensemble des articles, les oiseaux apparaissent comme le groupe taxonomique le plus étudié, 
suivi par les mammifères. Les amphibiens et les reptiles se retrouvent uniquement dans 1 à 2 études. 
 
Un seul article évalue l’effet de l’activité sonore de la fréquentation humaine en milieu urbain (33 
parcs urbains en Chine) (Zhou & Chu, 2012). Les résultats ne montrent pas d’effet significatif sur la 
distribution des oiseaux et suggèrent même un effet positif sur la composition en hiver. Il ressort en 
effet que le nombre d’espèces de granivores (et uniquement les oiseaux ayant ce régime 
alimentaire) augmentent avec le bruit en cette saison. Cet effet serait le résultat d’une simple 
corrélation ; en effet les auteurs l’expliquent par l’augmentation de la fréquentation des parcs 
urbains en hiver pour nourrir les oiseaux (nourriture qui profitent généralement surtout aux 
granivores) et cette fréquentation est nécessairement associée à une augmentation du fond sonore. 
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Deux articles s’intéressent à l’effet d’évènements ponctuels d’ampleur sur des oiseaux d’eau : un 
Grand prix de Formule 1 (Cianchetti-Benedetti et al., 2018) et un festival de musique (Payne et al., 
2012). Les effets mis en évidence sont globalement non significatifs et pour certains sont 
inattendus. Le Grand prix de Formule 1 n’a pas d’effet sur la reproduction des oiseaux (survie, date 
d’envol, poids net des poussins). Concernant le festival de musique, seul le poids semble réagir en 
fonction de la position des nids vis-à-vis de la source sonore mais uniquement les nuits de nouvelles 
lunes. Le festival ne provoque pas d’effet significatif sur l’activité des oiseaux. Par ailleurs, il 
augmente l’abondance des oiseaux et amènerait une légère diminution des hormones de stress. 
 
En matière de tourisme le corpus comprend 9 articles mesurant l’effet de la fréquentation humaine, 
en particulier le bruit des conversations, dans divers espaces naturels ; par exemple dans une grotte 
abritant des chauves-souris, une réserve ornithologique, un parc national. Les espèces étudiées 
sont ici essentiellement des oiseaux (7 articles). Contrairement aux évènements ponctuels, le bruit 
semble avoir des conséquences clairement négatives. En termes de comportement, le bruit inhibe 
des comportements de nourrissage (ex : coups de becs), augmente la distance à laquelle les 
animaux réagissent aux humains, stimule des comportements d’alerte comme des battements 
d’ailes et augmente la vigilance des animaux (ex : regards, levée de tête) (Burger & Gochfeld, 1998; 
Buxton et al., 2017; Karp & Root, 2009; Price & Lill, 2011). Le bruit perturbe également l’activité 
journalière en diminuant le temps de nourrissage (Burger & Gochfeld, 1998). Mais le résultat le plus 
robuste concerne vraisemblablement la distribution avec 5 articles allant dans le sens d’une 
réduction de l’abondance sous l’effet du bruit (Alwis et al., 2016; Ivanov et al., 2017; Karp & Guevara, 
2011; Lerdsuchat et al., 2017; Luo et al., 2018). En outre, ces 5 articles portent sur des taxons variés 
(oiseaux, mammifères y compris chauves-souris, amphibiens, reptiles) et des activités diverses 
(conversations, marche, véhicules à moteur). En revanche, l’étude sur la visite de caves ne montre 
pas d’effet sur la mortalité des chauves-souris. 
 
Enfin, 4 articles étudient l’effet du bruit issu d’activités de loisirs très diverses telles que l’aviation 
de plaisance, la marche, le vélo, l’observation naturaliste ou encore le golf. Très peu de résultats 
sont reportés dans les études concernées. Seuls deux résultats sont exploitables : un avion de 
plaisance ne provoque pas de stress sur des cervidés (Landry, 2016) alors que l’observation des 
oiseaux engendre des réactions comportementales passagères (ex : éloignement, vigilance) sur des 
oiseaux nicheurs (Henson & Grant, 1991). 
 

2) Analyse du cluster "Bruits des éoliennes terrestres" 
 
 Contexte 
 
En réponse aux enjeux climatiques le développement des énergies nouvelles renouvelables (ENR) - 
dont l’éolien - figure comme un objectif mondial1. Avec la loi relative à la transition énergétique 
pour la croissance verte du 18 août 2015, la France s’est fixée pour objectif d’atteindre 32 % 
d’énergies renouvelables dans la consommation totale d’énergie de la France à horizon 2030. En 
2019, le parc éolien français produisait 34,1 TWh, ce qui représentait déjà 6,3 % de la production 

 
1 https://iea.blob.core.windows.net/assets/5ae32253-7409-4f9a-a91d-1493ffb9777a/Renewables2021-
Analysisandforecastto2026.pdf 

https://iea.blob.core.windows.net/assets/5ae32253-7409-4f9a-a91d-1493ffb9777a/Renewables2021-Analysisandforecastto2026.pdf
https://iea.blob.core.windows.net/assets/5ae32253-7409-4f9a-a91d-1493ffb9777a/Renewables2021-Analysisandforecastto2026.pdf
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d’électricité nationale et une progression de 21,2 % par rapport à 20182. Ainsi, l’éolien se développe 
fortement au titre de la transition énergétique, ce qui suscite de nombreuses inquiétudes pour la 
biodiversité. 

En effet, les éoliennes peuvent générer une mortalité directe des espèces volantes par collision ou 
barotraumatisme (oiseaux, chauves-souris) (Baerwald et al., 2008; Cabrera-Cruz et al., 2020). Les 
éoliennes sont équipées de lumières signalétiques, ce qui pourrait engendrer aussi des nuisances 
lumineuses pour la faune (d’Entremont, 2015). Un autre impact sur la faune est aussi 
systématiquement évoqué dans les revues générales sur les effets environnementaux des 
éoliennes : celui du bruit (Hamed & Alshare, 2022; Msigwa et al., 2022; Schuster et al., 2015; Wang & 
Wang, 2015). Dans le même temps, peu d’éléments factuels sont généralement avancés pour étayer 
ces impacts, ce qui nous a motivé à explorer cette question. 

Les éoliennes produisent effectivement des bruits et de deux manières (Dhar et al., 2020; Saidur et 
al., 2011; Tabassum-Abbasi et al., 2014) : 1/ un bruit mécanique issu des vibrations des composants 
de l’éolienne (engrenages internes de la turbine, générateur, etc.) et 2/ un bruit aérodynamique 
produit par le souffle du vent dans les pales qui génère un bruit de fond régulier. D’après l’Agence 
de l'environnement et de la maîtrise de l'énergie (ADEME) les éoliennes émettent principalement 
des basses fréquences entre 20 Hz et 100 Hz et à 500 m de distance le bruit est généralement 
inférieur à 35 dB(A) (Figure 3.F4). Une campagne de mesure du bruit menée par l'Agence nationale 
de sécurité sanitaire de l'alimentation, de l'environnement et du travail (ANSES) a montré que des 
infrasons sont aussi émis (ADEME, 2008, 2018). 
 

 
Figure 3.F4 : Emissions de bruit en fonction du nombre et de la distance aux éoliennes 

Crédit : Romain Sordello d’après données ADEME 
 

2 https://www.edf.fr/groupe-edf/espaces-dedies/jeunes-enseignants/pour-les-jeunes/lenergie-de-a-a-z/produire-de-
lelectricite/leolien-en-chiffres 

https://www.edf.fr/groupe-edf/espaces-dedies/jeunes-enseignants/pour-les-jeunes/lenergie-de-a-a-z/produire-de-lelectricite/leolien-en-chiffres
https://www.edf.fr/groupe-edf/espaces-dedies/jeunes-enseignants/pour-les-jeunes/lenergie-de-a-a-z/produire-de-lelectricite/leolien-en-chiffres
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 Méthode 
 
Les publications relatives au cluster des "bruits industriels" et en particulier liés à des activités 
énergétiques ont été extraites de la carte systématique (fichier additionnel 2, feuille "Windfarm map 
cluster"). Nous avons sélectionné les articles de recherche primaire (exclusion des revues, méta-
analyses, articles de discussion, etc.) puis avons retrié les articles pour conserver uniquement les 
études portant sur l’éolien terrestre (en rapport avec le cadre de cette thèse, le milieu marin étant 
exclu). Les articles sans aucune quantification du bruit (ex : estimation du bruit par un proxy tel que 
la distance à l’éolienne) ont été exclus. Une recherche bibliographique complémentaire a été menée 
pour, d’une part, affiner la recherche bibliographique de la carte systématique, et, d’autre part, 
récupérer les publications parues depuis 2019. Les articles obtenus ont été triés selon les critères 
présentés ci-dessus. 
 
Des éléments complémentaires de méthode sont exposés dans le fichier additionnel 1 et le fichier 
additionnel 2 (feuille "Windfarm update") compile les décisions pour chaque article inclus/exclu.  
 
Nous n’avons pas mené d’évaluation des biais des articles, par manque de temps. Selon la même 
méthode que pour les bruits récréatifs, les articles ont été divisés en "cas", les données ont été 
extraites pour chacun des cas, avec une vérification a posteriori par une deuxième personne sur la 
totalité des cas (Alix Lafitte, PatriNat). L’ensemble des données générées sont présentés dans le 
fichier additionnel 3 (feuille "Windfarm coding"). 
 
La Figure 3.F5 montre les volumes au fil du processus de sélection des articles. Au final, 15 articles 
ont été rassemblés (Tableau 3.T2), générant 58 cas. 
 

 
Figure 3.F5 : Processus de sélection des articles sur les bruits des éoliennes terrestres  
Crédit : Romain Sordello 
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 Résultats 
 
Avec peu d’études, le corpus met déjà en évidence un éventail d’impacts possibles du bruit des 
éoliennes, notamment sur la masse corporelle, le stress, la communication acoustique, l’abondance 
et la diversité. Les études concernent en grande partie les oiseaux et dans une moindre mesure les 
amphibiens, mammifères, reptiles. 
 
Quatre articles évaluent des impacts divers d’ordre biologique (poids du corps, taux hormonaux, 
etc.), générant 11 cas. Ils concernent des reptiles (1 article), des oiseaux (2 articles) et des 
amphibiens (1 article). Le poids (body mass, body weight) est mesuré dans 4 articles et les résultats 
montrent un effet négatif (Mikołajczak et al., 2013) à non-significatif (Alaasam et al., 2021; Gómez-
Catasús et al., 2022; Park & Do, 2022) du bruit des éoliennes. Trois articles étudient le stress (cortisol, 
corticostérone, stress oxydatif) et révèlent une augmentation de ces hormones dans certains cas 
(Mikołajczak et al., 2013; Park & Do, 2022) et un effet non-significatif dans d’autres cas (Alaasam et 
al., 2021; Park & Do, 2022). Un résultat inattendu concerne l’étude sur le parasitisme des reptiles, 
montrant une diminution de l’abondance en ectoparasites par le bruit des éoliennes (Alaasam et al., 
2021). Toutefois, d’après l’explication donnée par les chercheurs, ce résultat ne serait pas lié au bruit 
mais aux conditions stationnelles autour des éoliennes : des zones moins végétalisées, donc moins 
humides et au final moins propices au développement des œufs et des larves des ectoparasites. 
 
Quatre articles s’intéressent aux modifications comportementales, générant 9 cas. Ces articles 
portent tous sur des oiseaux, à l’exception d’un seul qui s’intéresse aux mammifères. 

Les aspects comportementaux regardés sont liés au vol des oiseaux (nombre d’envols, temps avant 
envol, distance d’approche ou de fuite), au comportement territorial ou au comportement 
alimentaire. L’étude sur le mammifère, le spermophile de Californie (Otospermophilus beecheyi), 
porte sur la grégarité et sur le temps passé dans le terrier. 

Sur tous ces outcomes le bruit des éoliennes n’a visiblement pas d’effet, sauf : le temps de 
nourrissage est diminué chez des oies (Mikołajczak et al., 2013), le rouge-gorge familier (Erithacus 
rubecula) apparait moins territorial en cas d’intrusion de conspécifique (Zwart et al., 2016) et la 
distance de fuite des cailles des blés (Coturnix coturnix) est d’autant plus faible que le bruit 
augmente (Haenn & Thauront, 2017). 
 
Concernant la communication, nous avons rassemblé 8 articles correspondant à 16 cas. Là aussi ces 
articles s’intéressent essentiellement à des oiseaux (6 articles), même si un article vise des 
mammifères et un autre des amphibiens. On constate des outcomes variés liés à différents 
paramètres acoustiques (taille du répertoire, nombre de chants, fréquence du chant, etc.). Le bruit 
des éoliennes semble stimuler la vocalisation des amphibiens (Park & Do, 2022) et des mammifères 
(spermophile) (Rabin et al., 2006). Chez les oiseaux, le bruit parait modifier plusieurs 
caractéristiques acoustiques du chant (ex : diminution de la proportion des basses fréquences et 
plutôt une augmentation de la durée des notes) (Gómez-Catasús et al., 2022; Szymanski et al., 2017; 
Whalen et al., 2018; Zwart et al., 2016).  
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Le nombre de chants n’est pas modifié (Zwart et al., 2016) mais le signal-to-noise ratio (SNR) 3 est 
diminué (Whalen et al., 2019). Raynor et al. (2017) montrent quant à eux une dégradation de l’ACI 
(Acoustic Complexity Index) dans les zones bruyantes, traduisant un paysage sonore naturel moins 
riche (Raynor et al., 2017). 
 
Concernant la distribution, le corpus comprend 10 articles divisés en 22 cas. Encore une fois ces 
articles concernent essentiellement les oiseaux (6 articles) mais deux articles visent les 
mammifères, un article étudie les amphibiens et un autre les vers de terre/mésofaune du sol 
(< 10 mm). Notons qu’un article couvre plusieurs taxons (oiseaux, mammifères, reptiles, arachnides 
et plantes). 

En termes d’abondance, il semble y avoir une convergence des études vers un effet négatif du bruit 
des éoliennes sur les oiseaux. Gomez-Catasús et al. (2022) mettent en évidence une baisse 
d’abondance, de même que Rabin (2006) sur les rapaces. Une étude montre que les caille des blés 
fuient les éoliennes sur 250 m (Haenn & Thauront, 2017). L’abondance du grand tétras (Tetrao 
urogallus) en période de lek est aussi diminuée, ainsi qu’en été pour des bruits supérieurs à 43 dB 
(Taubmann et al., 2021). A rebours, Whalen et al. (2019) trouvent un effet non-significatif sur le 
tétras des prairies (Tympanuchus cupido pinnatus) en période de lek pour les mâles et très 
légèrement positif pour les femelles (0,4 fois plus de femelles en moyenne près des turbines). 
Concernant les autres groupes biologiques, Keehn & Feldman (2018) obtiennent un effet négatif sur 
l’abondance des oiseaux, des mammifères et des arachnides ; seuls les reptiles s’avèrent plus 
nombreux près des éoliennes (Keehn & Feldman, 2018). Par ailleurs, Park & Do (2022) ne trouvent 
pas d’effet significatif du bruit sur l’abondance des amphibiens. Enfin, l’abondance des vers de terre 
est diminuée par les éoliennes d’après Velilla et al. (2021) ; en revanche l’effet n’est pas significatif 
sur la mésofaune du sol (Velilla et al., 2021). 

En termes de diversité, un effet négatif pour les oiseaux et les plantes est mis en évidence dans 
Keehn & Feldman (2018) avec également un effet sur la composition des espèces endémiques. 
Raynor et al. (2017) montrent un effet négatif aussi sur la diversité d’oiseaux mais non significatif 
sur la composition.  
 
Enfin, seuls 2 articles sont liés à la reproduction de reptiles ou d’oiseaux mais aucun résultat n’y est 
exploitable. 
 

3) Discussion 
 
 Synthèse des résultats 
 
Le travail présenté ici met en évidence que les bruits générés par les activités récréatives et les 
éoliennes sont susceptibles d’engendrer des effets négatifs sur la faune, par exemple sur la 
communication acoustique, le comportement ou des paramètres hormonaux bien que cela ne soit 
pas systématique. 

 
3 Le rapport signal/bruit est un indicateur de la qualité de la transmission d'une information, il traduit la part du signal 
acoustique qui représente une information par rapport au reste (bruit de fond). Un SNR élevé traduit donc une transmission 
vocale claire peu perturbée par la pollution sonore. 
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En ce qui concerne les activités récréatives, un bruit ponctuel, même intense (concert, grand prix) 
parait avoir moins d’impact qu’un bruit moins fort (randonneurs, marcheurs, observateurs 
naturalistes) mais relevant d’une pression régulière sur le milieu (tourisme). Ce constat invite à 
penser que ce serait davantage la durée du bruit qui est importante. Cette tendance peut paraitre 
contradictoire avec la notion d’habituation, connue pour d’autres bruits. Par exemple, certains 
animaux parviennent à vivre sur les délaissés d’aéroports ce qui sous-entend qu’ils s’habituent au 
bruit régulier des décollages et atterrissages (voir par exemple le programme Aéroport & 
Biodiversité en France4). A l’inverse, d’un point de vue comportemental, il paraitrait plus intuitif 
qu’un changement brusque dans l’environnement sonore soit interprété comme une menace par 
les animaux (assimilée à la survenue d’un prédateur par exemple). 
 
Concernant les bruits des éoliennes, l’effet négatif le plus marqué concerne la distribution ; les 
éoliennes seraient associées à une baisse de l’abondance et de la diversité chez les oiseaux. Cela 
sous-entend que les bruits des éoliennes dégradent la qualité de leur habitat et génèrent une zone 
d’évitement. D’autres travaux ont déjà montré un effet d’évitement autour des éoliennes chez les 
chauves-souris ; sans investiguer le rôle du bruit mais ce dernier pourrait potentiellement en être 
l’explication (Barré et al., 2018). Toutefois, cette dégradation de l’habitat pourrait être due à 
d’autres facteurs comme la gestion de la végétation ; facteur pressenti pour expliquer la raréfaction 
des ectoparasites (Alaasam et al., 2021). 

Si l’évitement des éoliennes est provoqué par leur bruit, cela pourrait s’expliquer par des conditions 
acoustiques néfastes, rendant la zone peu propice à la communication intraspécifique ou à la 
détection de proies. En effet, dans notre revue des études suggèrent aussi que le bruit des éoliennes 
modifie la communication acoustique chez les oiseaux, les amphibiens et les mammifères. 
Toutefois, chez ces deux derniers taxons on constaterait plutôt une stimulation de l’activité vocale 
près des éoliennes qu’une inhibition. Une autre hypothèse chez les chauves-souris pourrait être 
qu’elles soient au contraire attirées par les émissions sonores des éoliennes parce qu’elles les 
interprèteraient à tort comme des proies (Guest et al., 2022). 

Nous voyons donc que le bruit des éoliennes engendre à l’évidence des impacts sur la faune mais 
qu’il reste très compliqué d’expliquer les mécanismes sous-jacents. 
 
 Lacunes de connaissances 
 
Tous ces résultats doivent être pris avec précaution, comme une première analyse exploratoire, 
compte tenu du faible nombre de publications (pour rappel, bruits récréatifs : 16 articles/56 cas ; 
bruits éoliens : 15 articles/58 cas). 
 
Au sein des bruits récréatifs, de nombreuses activités susceptibles de générer des émissions sonores 
ne sont pas ou très peu représentées (véhicules à moteur, activités aériennes, chasse, etc.). La carte 
systématique initiale pourrait être incomplète pour ce cluster. En effet, dans cette dernière la 
recherche de littérature a été basée sur des mots-clefs génériques (ex : recreation), mais une 
recherche ciblée activité par activité permettrait probablement d’obtenir davantage d’articles. Pour 

 
4 https://aerobiodiversite.org/ 

https://aerobiodiversite.org/
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tester cette hypothèse, nous avons construit une équation de recherche plus ciblée, notamment sur 
les bruits liés à des véhicules à moteur (fichier additionnel 1 § I.B). Après une phase de tri, nous avons 
identifié 12 articles supplémentaires - dont 6 ont été publiés pendant la phase de recherche de la 
carte systématique - qu’il conviendrait donc d’analyser dans un travail ultérieur (fichier additionnel 
2, feuille "Recreation update"). Par ailleurs, le caractère récréatif d’une activité est parfois difficile à 
déterminer, par exemple, pour certains véhicules à moteur. Pour vérifier cette hypothèse nous 
avons exploré le cluster "transports" de la carte systématique et nous avons effectivement identifié 
5 articles qui pourraient être considérés comme des véhicules de loisirs. Enfin, concernant les 
véhicules à moteurs sur des routes non goudronnées, de nombreux travaux existent qui ne font pas 
allusion au bruit mais qui pourraient élargir le faisceau de résultats. Certaines de ces études révèlent 
des impacts négatifs de ces véhicules, comme une diminution de la taille du corps et des conditions 
physiques chez les amphibiens (Cayuela et al., 2017). 
 
Pour l’éolien, alors que le bruit est mis en avant comme l’un des impacts environnementaux les plus 
gênants, nous pouvons constater que le corpus de littérature reste précaire à ce jour. Il ne concerne 
que quelques taxons, essentiellement les oiseaux. Toutefois, nous pouvons raisonnablement penser 
que les études sur ce sujet vont se multiplier dans les années qui viennent, au regard de l’intérêt 
porté par la société et la recherche à la fois à la pollution sonore et aux énergies renouvelables. Une 
actualisation de cette synthèse dans 2-3 ans serait donc pertinente. 
 
 Poids de la preuve 
 
Bien que nous n’ayons pas réalisé d’analyse critique des études, l’extraction de données liées aux 
protocoles expérimentaux nous permettent de tirer quelques enseignements sur le poids des 
preuves rassemblées. 
 
Tout d’abord, concernant la mesure d’exposition (bruit), rappelons que nous n’avions sélectionné 
que des études présentant une quantification du bruit. Ce point apparait donc rigoureux dans la 
plupart des études. Qu’il s’agisse des activités récréatives ou des éoliennes, les niveaux de bruit sont 
évalués par des enregistreurs dans la majorité des cas. Dans quelques études seulement l’origine 
des niveaux de bruits reste plus précaire (modélisation, déclaration d’auteur, études antérieures).  
 
Concernant les types de protocoles, nous constatons que certaines études se basent sur des 
gradients. Pour les éoliennes, dans 13/58 cas (issus de 7 articles) les mesures de l’outcome sont 
effectuées à des distances variables des éoliennes au sein de sa zone d’influence. Dans le cas des 
bruits récréatifs, 9 articles (13/56 cas) sont aussi basés sur des gradients, qui peuvent être des 
gradients temporels (durée d’exposition), d’intensité (plus ou moins de touristes) ou de distance 
(plus ou moins près d’un concert). Même si le bruit est bien mesuré dans ces études, il nous semble 
que ces résultats restent partiellement démonstratifs car le protocole ne comporte pas de véritable 
contrôle (zone témoin sans aucun bruit). 

D’autres études reposent sur des comparaisons, temporelles (CE) ou spatiales (BAE), ce qui parait 
plus robuste par la présence d’un "vrai" témoin non influencé par la source de bruit. Dans le cas des 
éoliennes, la comparaison entre des zones avec éoliennes et des zones témoins sans éolienne 
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représente la majorité des cas (30/58, issus de 7 articles). Aussi, 4 cas (issus de 2 articles) font des 
comparaisons temporelles avant/après mise en mouvement des éoliennes. Pour les activités 
récréatives les comparaisons temporelles (Before/After, Before/During, etc.) ou spatiales 
représentent la majorité des cas (43/56 cas, issus de 10 articles). 

Enfin, seulement 2 articles (mais générant 11/58 cas) pour les éoliennes et aucun pour les bruits 
récréatifs reposent sur des comparaisons spatiales et temporelles (de type B(D)ACE), protocoles 
considérés comme les plus robustes (voir discussion du chapitre 2).  

Nous voyons donc que le poids de la preuve reste assez variable en fonction des études, ce qui 
appelle d’autant plus à une précaution dans l’interprétation des résultats. 
 
Conclusion : Ces résultats sur les impacts des bruits récréatifs et éoliens restent exploratoires et 
provisoires dans l’attente de nouvelles recherches. Toutefois, ils constituent déjà une alerte sur la 
possibilité d’impacts additionnels d’activités humaines généralement vues comme positives pour la 
société (accès à la nature, transition énergétique).  

En réaction à ces effets négatifs, certaines mesures peuvent être prises. L’impact des bruits 
récréatifs plaident pour une identification de zones de quiétudes (vues dans l’Introduction Partie 5 
Section III) dans lesquelles certaines activités sont règlementées voire totalement exclues afin de 
préserver la tranquillité de la faune. Pour les éoliennes (en dehors d’éviter là-aussi leur implantation 
dans les zones particulièrement sensibles sur le plan écologique) des solutions existent pour limiter 
les émissions sonores en fonctionnement, notamment d’ordre technique (choix des matériaux, 
gestion de la rotation des pales, etc.) (Nazir et al., 2020; Teff-Seker et al., 2022). La réduction du bruit 
généré par les éoliennes est un sujet de recherche et de développement clairement identifié, ce qui 
laisse imaginer des perspectives d’amélioration à court et moyen termes (Hansen & Hansen, 2020). 

Dans la section suivante nous allons nous intéresser à l’impact d’une autre pression sensorielle, la 
lumière artificielle. 
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B. L’impact de la lumière artificielle sur les mammifères terrestres 
sauvages européens 

 
Précédemment, nous avons eu un aperçu de la démarche des revues systématiques basée sur un 
type d’exposition en ciblant les bruits récréatifs et les bruits des éoliennes. Ici, nous allons adopter 
une entrée "population" et aborder les impacts de la lumière artificielle sur un taxon donné, les 
mammifères terrestres. 
 
En introduction (voir Partie 5 Section II.B) nous avons décrit l’abondante littérature sur les impacts 
de la lumière artificielle nocturne sur la faune, la flore et les écosystèmes. En effet, la recherche a 
aujourd’hui produit de nombreuses connaissances, notamment depuis 15 à 20 ans (Davies & Smyth, 
2018). Dans le même temps, nous avons expliqué que certaines revues et méta-analyses récemment 
parues ne mentionnent quasiment pas d’études sur les mammifères terrestres (Falcón et al., 2020; 
Pérez Vega et al., 2022; Svechkina et al., 2020). La plupart des publications sur les mammifères 
concernent, d’une part, des micromammifères, employés comme modèle biologique en laboratoire 
pour des études de biologie/médecine et, d’autre part, des chauves-souris, qui ont fait l’objet de 
nombreuses études ces dernières années (Rodrigo-Comino et al., 2021; Sanders et al., 2021). 
 
Ainsi, les mammifères terrestres, moyens et grands (mustélidés, félidés, cervidés, etc.), paraissent 
beaucoup moins connus. Ceci a contribué à choisir ce taxon pour l’expérimentation exposée au 
chapitre 2. Par ailleurs, aucune synthèse bibliographique n’a été produite spécifiquement sur ces 
taxons, à notre connaissance, ce qui pourrait créer un manque de visibilité et représenter en réalité 
un biais de perception sur l’état des connaissances. 
 
En effet, nous savons d’ores et déjà que des études existent, telles que : une étude sur la lumière 
bleue et les chevreuils en Allemagne (Brieger et al., 2017), une étude corrélative sur la répartition du 
chevreuil dans une ville de Pologne (Ciach & Fröhlich, 2019), une étude sur le rôle des phares dans 
les collisions cervidés/véhicules (DeVault et al., 2020), une étude sur les relations proies/prédateurs 
puma/cervidés aux Etats-Unis (Ditmer, Stoner, Francis, et al., 2021). Mais nous n’avons pas de vision 
globale au-delà de ces cas particuliers. Or, les mammifères terrestres méritent d’autant plus 
d’attention qu’ils sont en grande partie nocturnes (Holker et al., 2010) et qu’ils sont de ce fait 
fortement exposés à la lumière artificielle nocturne (Ditmer, Stoner, & Carter, 2021). 
 
Nous avons donc souhaité clarifier cette situation en conduisant une revue systématique sur 
l’impact de la pollution lumineuse sur les mammifères terrestres, en ciblant les espèces sauvages et 
natives en Europe, ce qui représente 186 espèces. 
 
Nous avons posé la question suivante : Quels sont les impacts de la lumière artificielle sur les 
mammifères sauvages natifs d’Europe, hors chauves-souris ? 
 
Ce travail a été piloté par PatriNat dans le cadre d’un partenariat avec EDF, qui mène depuis déjà 
plusieurs années une réflexion sur l’impact potentiel des éclairages artificiels sur ses sites. Il a été 
mené par une équipe d’écologues de PatriNat (Cindy Fournier CF, Romain Sordello RS, Chloé 
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Thierry CT) avec la participation d’EDF (Julie Charton JC, Taku Tanaka TT). J’ai assuré la 
coordination scientifique de ce travail et en particulier : j’ai été impliqué dans le montage du projet 
et de la question posée (RS, CF, JC), dans la définition de la stratégie de recherche (RS, CF, TT), dans 
la sélection des articles (RS, CF, TT) et dans l’extraction des données (RS, CT). J’ai rédigé le 
manuscrit et piloté le processus de publication. 
 
Nous nous sommes basés autant que possible sur la méthode des revues systématiques telle que 
décrite dans le chapitre 1 (à l’exception du fait que nous n’avons pas réalisé d’analyse des biais des 
articles). Deux bases de données et un moteur de recherche ont été requêtés à partir d’une équation 
de recherche listant l’ensemble des noms latins d’espèces et de familles (soit 186 espèces issues de 
22 familles). Les articles collectés ont été triés, puis les articles sélectionnés ont été exploités afin 
d’en extraire les résultats qui ont ensuite donné lieu à une synthèse narrative. En croisant les 
espèces étudiées, les types d’études et les questions posées, nous avons identifié les clusters de 
connaissance. Pour chacun des clusters nous avons décrit les principaux résultats connus et discuté 
l’état de la littérature. 
 
Ce travail a fait l’objet d’un article soumis à la revue European Journal of Wildlife Research en avril 
2024 et présenté ci-après. 
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Abstract: 
 
1. Nowadays, light pollution has become a worldwide phenomenon with the multiplication of outdoor 
lightings. A large body of scientific literature shows that this sensory stressor has adverse effects on 
several taxa. Mammals are highly nocturnal species very exposed to artificial light. Reviews have been 
published on bats or small mammals used as models in medicine studies but this seems to be lacking 
for other native terrestrial mammals. For this reason, we performed a systematic review on 186 
European mammal species (bats excluded) to have an overview on artificial light impacts. 
 
2. We used the guidelines proposed by the Collaboration for Environmental Evidence to conduct 
evidence synthesis in ecology. We searched 2 academic databases and Google Scholar for scientific 
and grey literature about the impacts of artificial light. We exported 6624 citations and screened 4866 
articles on titles, abstracts and then full-texts. Finally, we extracted data and results from the included 
studies to build a systematic database. We analyzed the data to draw conclusions about the effects of 
artificial light and highlight knowledge gaps and knowledge clusters. 
 
3. We collected 48 articles that provided 448 cases on 22 mammal species from 12 families. We 
identified four sets of articles that address different questions: 1/ impacts of manipulating the 
photoperiod; 2/ impacts of ex-situ artificial light on small mammals; 3/ impacts of in-situ outdoor 
lightings; 4/ impacts of global light pollution. This available literature reveals that artificial light is 
likely to produce adverse effects on activity, biology, space use of European terrestrial mammals, 
although they are not systematic. Moreover, we highlighted a high knowledge gap with many families 
and species not yet considered. This systematic review concludes with recommendations for 
practitioners - for example for better outdoor lighting management - or for scientists about further 
research regarding knowledge gaps.  
 
Keywords: Anthropocene, ALAN, LEDs, sensory pollutants, illumination 
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Introduction 
 
The emission of artificial light at night (ALAN) has increased considerably in recent decades, 
spreading a global light pollution (Falchi et al. 2016, Sánchez de Miguel et al. 2022). This is now one 
of the anthropogenic pressures that most disrupts the natural balance on Earth (Urbanski et al. 2012, 
Ditmer et al. 2021). Indeed, it alters the photoperiodic cycle that has been stable for billions of years, 
on which life has developed (Grubisic et al. 2019). The existence of a period of darkness is essential 
for life and light is a synchronizer of biological clocks. Then, flora and fauna species show several 
negative effects being exposed to ALAN (Seebacher 2022, Gaston & Sánchez de Miguel 2022). Some 
impacts have been known for a very long time; e.g. the delay in leaf fall or the lethal attraction of 
insects to light sources (Matzke 1936). However, it was in the 1980s that the literature began to 
seriously grow (Davies & Smyth 2018, Rodrigo-Comino et al. 2021). Several reviews on this topic 
show an extensive literature for many biological groups (Falcón et al. 2020, Sanders et al. 2021, Pérez 
Vega et al. 2022). 
 
Yet, knowledge on native terrestrial mammals seems to remain incomplete. Systematic reviews and 
meta-analyses published in recent years all point to a lack or absence of articles on this group. Falcon 
et al. (2020) published a systematic review on all species and ecosystems, whose results actually 
concern mainly rodents (rats, hamsters etc.) and bats, leading the author to conclude that “the potential 
influence of artificial nighttime light and LEDs on mammals has not been studied in depth and 
concerns only a limited number of species” (Falcón et al. 2020). Svechkina et al. (2020) also 
conducted a systematic review on all taxa but collected no article on mammals apart from rodents, bats 
and two studies on wallabies (Svechkina et al. 2020). Sanders et al (2021) performed a meta-analysis 
on all animals but obtained results only for rodents and birds (Sanders et al. 2021). In their literature 
review, Rodrigo-Camino et al. (2021) found 267 articles on animals among which 67 concern 
mammals, whose 44 deal with bats (Rodrigo-Comino et al. 2021). Pérez Vega et al. (2022) carried out 
a systematic review but none of the 30 studies retrieved on mammals involved ungulates (Pérez Vega 
et al. 2022). Then, it appears from these evidence syntheses that native terrestrial mammals could be 
very unexamined, excluding rodents and bats. 
 
However, these reviews and meta-analyses have global entries on all species and ecosystems. Then, 
we can assume that not targeting mammals in their search strategy may partly explain this lack of 
results. It is possible that a focused review on terrestrial mammals could find more studies and better 
reflect the actual state of knowledge. Several studies exist on American mammals (e.g. (Beier 1995, 
Grigione & Mrykalo 2004, Bliss-Ketchum et al. 2016, Ditmer et al. 2021)), but we have no visibility 
on the European species. 
 
We wanted to verify this assumption by conducting a systematic review to address the following 
question: what evidence exist on the impact of artificial light on native terrestrial European mammals? 
For this purpose, we were inspired by the method promoted by the Collaboration for Environmental 
Evidence for conducting systematic maps and reviews in ecology, that allows a high level of 
comprehensiveness (Livoreil et al. 2017). Systematic maps and reviews are useful tools to expose 
available knowledge to researchers and managers (Haddaway et al. 2016, Berger-Tal et al. 2019). 
 
Mammals are a highly threatened group of vertebrates worldwide (Ceballos & Ehrlich 2002). Among 
1437 mammal species assessed, 177 have lost more than 50% of their range since 1500 (Dirzo et al. 
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2014). Moreover, these mammals are mostly nocturnal and therefore potentially very exposed to 
ALAN and its effects (Holker et al. 2010). We know that the home range of most of mammals on 
Earth are increasingly exposed to artificial light at night (Duffy et al. 2015). Therefore, it seems 
essential to have a more comprehensive vision on the actual state of available knowledge on these 
species. This review will be useful to better guide future research programs on light pollution. 
 
Stakeholder engagement 
 
In the current context of increasing light pollution, EDF has taken up this issue in order to reduce the 
impact on their own sites (logistics sites, power plants, offices, etc.). In particular, EDF has undertaken 
work to take into account the impact of outdoor lighting on biodiversity on its sites. While certain 
taxonomic groups benefit from synthesized scientific knowledge, it quickly became apparent that this 
was not the case for terrestrial mammals. Publications dealing with American mammals are known but 
the same vision was not available for French mammals. A need for a bibliographic synthesis on 
terrestrial mammals was thus identified, generating this systematic review. If the need was French, it 
was decided to enlarge the synthesis to European species in order to give it an international dimension. 
PatriNat conducted this systematic review, based on its expertise on light pollution and on systematic 
review method. EDF contributed to defining the review question and participated in the work of 
screening the articles. 
 
Methods 
 
This review was conducted according to the Guidelines and Standards for Evidence Synthesis in 
Environmental Management edited by the ‘Collaboration for Environmental Evidence’ (CEE). 
Deviations to CEE standards are listed in the section ‘Limit of the review’. This article conforms to 
ROSES reporting standards (see Additional file 1). 
 
Review question 
 
Our review question is: what evidence exist on the impact of artificial light on native terrestrial 
European mammals? See the components of the review question detailed in Table 1.  
 
Table 1. Components of the systematic review 

Population 
All terrestrial mammals (no marine, no bats) that are native species in Europe (we 
excluded introduced, domesticated or man-created species), from in-situ or ex-situ 
populations. We excluded humans. 

Exposure Only artificial light (no natural light such as lightning, sunlight, moonlight, etc.) 

Outcomes All types of outcomes on the studied population; e.g. biological, physiological 
behavioural, ecological, etc. 

 
Literature search 
 
Searches were performed using exclusively English search terms. The list of search terms is presented 
below (see “Search string”). Only studies published in English and in French were included in this 
systematic review, due to limited resources and the languages understood by the review team. 
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Our literature search was performed on the Web of Knowledge platform (Clarivate) - on the database 
“Web of Science Core Collection” - and on Scopus (Elsevier), that are databases very often used in 
ecology. 
 
We first listed 186 terrestrial mammal species that are native in European (see Additional file 2, 
section ‘List of included species’). Then, a search string was built associating taxonomic names of 
European terrestrial mammals (see Additional file 2 for details, section ‘Search string building 
process’) and the term light*: 
 
[TS = (‘Latin species names’ OR ‘Latin family names’ OR ‘English family names’) OR TI= ‘generic 

terms’] AND TI = ‘light*’ 
 
A first search was run on 16th June 2022 for WOSCC and 17th June 2022 for Scopus and an update 
was performed on 28th December 2022 for both databases. All articles were merged and duplicates 
were identified. 
 
Screening process 
 
All articles were screened through a three stages process: on titles, on abstracts and on full-texts. 
Screening was performed on predefined criteria (see Table 2) according to the PECO described above. 
When there was any doubt regarding the presence of a relevant inclusion criterion or insufficient 
information, articles were retained for assessment at a later stage. Articles included after title 
screening, but that did not have an abstract were transferred to full-text screening. 
 
Each screening stage was conducted by two or three screeners: CF, RS, TT on titles, CF and RS on 
abstracts, CF, RS, TT on full-texts. To assess the consistency of the inclusion/exclusion decisions, a 
Randolph’s Kappa coefficient was computed before screening the full search results. To that end, a set 
of articles was randomly selected (respectively composed of 180 titles, 20 abstracts and 15 full-texts 
and screened by each reviewer independently (see Additional file 2, section ‘Consistency checking’). 
We fixed 0.7 as an acceptable Kappa coefficient. All three Kappa test were valid the first time: we 
obtained 0.76 for title Kappa value, 0.9 for abstract Kappa value and 0.73 for full-text Kappa value. 
For the three Kappa test, all disagreements were discussed and resolved before beginning the 
screening process. 
Screeners did not screen any article that they would have authored themselves. 
 
At title screening stages, we only excluded articles that did not deal with artificial light nor mammals. 
At this stage we also gathered included titles that dealt with hamster or rabbit to treat them separately 
because these two taxa represented a large part of articles. 
After title screening, included titles were screened on abstract this time according to the full PECO 
criteria. The two groups of included titles dealing with rabbits or hamsters were refined on title before 
going to abstract screening in order to eliminate irrelevant populations (laboratory rabbits, foreign 
hamsters, etc.). Similarly, included titles that had no abstract were also refined according to the title 
again, to better consider the population (excluding species not living in Europe, domesticated species, 
man-created species, etc.) before going to full-text screening. 
 



5 

At full-text screening, we added new criteria, concerning language (only documents written in French 
or English were included) and document type (we included journal article, chapter books or books and 
rejected conference object such as meeting abstracts, notes, news, editorial and all other types of 
documents). 
 
Table 2. Inclusion/exclusion criteria for the three-stage screening process 

Population 

• Included: All terrestrial mammals that are native species in Europe, or 
introduced before 1500, from in-situ or ex-situ populations 

 
• Excluded: 
Species not living in Europe 
Species living in Europe but introduced after 1500 
Man-created (e.g. crossbred boars, laboratory species such as wistar rats, albino 
rabbit) 
Domesticated species (e.g. cats, dogs, pigs, cattle, breed of rabbits) 
Studies that were performed solely on cell cultures/organs (e.g. in-vitro embryo, 
isolated retina, enucleated eyes) were also excluded whatever the species 

Exposure 
• Included: Artificial light 
• Excluded: All other exposure, including natural light (e.g. bioluminescence, 

lightning, daylight) 

Outcomes • Included: All outcomes related to the studied population. 
• Excluded: No exclusion criteria on outcomes. 

 
Other literature sources 
 
To complete our search strategy, in particular to increase the probability to get grey literature: 

- we searched Google Scholar with a simplified search string [mammal$ AND light*], using the 
software Publish or Perish. The search engine was requested on 04th January 2023 and resulted 
in 57 citations that were merged with the previous citations (got with the two academic 
databases) and screened with an identic method. 

- we extracted articles from 6 relevant meta-analyses or systematic reviews on ALAN that were 
known by the review team (see Table 3); 

- we launched a call for articles through an experts’ networks; 
- we included articles from the review team. 

 
Coding and data extraction 
 
At the end of the screening process, all included articles were computed into a single systematic map 
database. At this stage, each ‘study’ was split into ‘cases’; a ‘case’ was considered at the crossing 
point from one species, one exposure and one outcome. Here we considered that lights with different 
characteristics (color, duration, intensity, continuous/flashing, etc.) constituted different exposures. 
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We extracted data from all cases, according to a predefined code book (see ‘Code Book’ sheet in 
Additional file 5), to describe the: 

- The study location (e.g. country, study area) 
- The population (e.g. family name, species name, origin of individuals) 
- The exposure 
- The outcome 
- The type of the study (e.g. observational/experimental, in-situ/ex-situ, type of study design: 

BACI, BAI, CI) 
We also extracted results from all observations; i.e. the effect of artificial light on the studied species 
that the authors measured on the considered outcome and summarized them as a negative, positive or 
non-significant impact. 
 
Coding and data extraction were conducted during a unique process, by two reviewers (RS, CT). 
Before coding, the two reviewers performed a test on 5 articles for training and discussed their coding 
results to assess their consistency. 
 
Table 3. List of evidence syntheses from which articles were checked for relevance 

Authors 
Type of 
evidence 
synthesis 

Total 
number of 

studies 

Studies on 
mammals 

Studies on 
our 

population 

New studies 
for our 
review 

Falcon et al. 2020 Review NA* NA* NA* NA* 

Sanders et al. 2020 Meta-analysis 573 320 3 0 

Svechkina et al. 
2020 

Systematic 
review 74 0 0 0 

Perez-Véga et al. 
2022 

Systematic 
review 216 30 2 0 

Rodrigo-Comino et 
al. 2022 Review 269 13 NA* NA* 

Lafitte et al. 2023 Systematic 
review 62 8 0 0 

*Number/List of articles are not available 
 
Systematic map and narrative synthesis 
 
We exposed the bibliometric results to have an overview on the available literature, regarding the 
descriptive variables (population, exposure, outcomes, study design, etc.) and produced tables and 
plots. We described in a narrative synthesis the main results on the effect of artificial light. We 
deduced the knowledge gaps in the available literature on the topic. 
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Results 
 
Review process 
 
Flow diagram of screening process is detailed in Figure 1. A total of 6624 citations were exported 
from the two databases and Google Scholar, among which 1758 were immediately excluded as 
duplicates. The 4866 remaining citations were screened on titles, rejecting 3128 citations. Among the 
1738 included citations, 502 were identified as rabbit and 479 as hamsters and all of them were refined 
on titles before going to abstract screening, conducting to 633 to be screened on abstract. Among 
them, 180 had no abstract nor DOI and were abandoned, 96 had no abstract and were transferred to 
full-text screening, and 357 were screened on abstract. Among the 757 other included titles (no rabbit 
nor hamster), 560 were screened on abstract whereas 197 were without abstract and then were refined 
on titles to exclude 72 more titles conducting to 125 titles transferred to full-text screening. In all, 917 
abstracts were screened, rejecting 453 abstracts and leaving 464 abstracts for full-text screening. At 
this stage, 685 articles (464+125+96) had to be screened on full-text, among which 38 (5,5 %) could 
not be retrieved and 7 were duplicates. We screened 640 full-texts and 525 were rejected: 38 for an 
unwanted language, 94 for an irrelevant document type, 373 for an invalid population, 17 for a lack of 
exposure and 3 for no valid outcome. Moreover, species could not be identified in 61 other full-texts 
(e.g. authors only used generic terms such as “rabbits”, “rats”, “mice” without any precision); these 
full-texts were then also rejected from the review process for lack of certainty on the population. 
Finally, 6 reviews were excluded. 
 
Additional file 2 (section V) shows some examples of rejected articles to better understand screening 
criteria and all inclusion/exclusion decisions are available for all articles at the three screening stages 
in Additional file 3. Additional file 6 collated four sets of rejected articles in order to facilitate possible 
future use: undefined rabbit articles without abstract nor DOI, unretrievable full-texts, articles 
remaining unclear on full-text, reviews. 
 
Regarding the other sources of literature: 

- the citations extracted from 6 systematic reviews/meta-analyses on ALAN did not provide any 
new article for our review (Table 3). These syntheses included few articles about mammals 
and most of them dealt with species out of our scope (American or Oceanic species, 
introduced species in Europe, man-created species). Two publications could have been 
relevant for us from Perez Véga et al. (2022) and Sanders et al. (2020) but they were already 
included in our review; 

- No article was sent to us by the call for literature; 
- One document was brought by the review team and included for coding stage (Douglazet, 

2013). 
 
As a result, the systematic map database is composed of 48 articles on the impact of artificial light on 
native terrestrial European mammals (see Additional file 4) that we divided into 448 cases (Additional 
file 5).  
 
Bibliometric results 
 
Four articles are written in French and all the others are written in English. Only one article is a report 
and all the others are journal articles. The list of journals is very eclectic although three of them count 
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3 or 4 articles (Chronobiology International, Journal of Experimental Biology, Neuroscience and 
Behavioral Physiology). In terms of chronologic distribution, we observe that publication has been 
spread since 1975, with in general a maximum of 1 or 2 articles per year (Figure 2). Before 1975, 2 
articles had been published, the oldest dating back to 1946 on Vulpes vulpes (Bassett 1946). Only 
2011, 2019 and 2022 stand out as special years in the whole corpus, with 5 articles published each, 
perhaps suggesting a king of acceleration in the consideration of mammals in light pollution research. 
Articles cover 16 countries (included extra-European countries) and most studies were conducted in 
France (12 articles) and in Israel (9 articles) (Figure 3). The majority of studies were conducted in 
laboratory or in enclosure and few were conducted in-situ (respectively 31, 10 and 7).  
 
 

 
Figure 1 - Flow diagram of the screening process 
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Figure 2 - Chronological distribution of the included articles 
 
 

 
Figure 3 - Geographic distribution of the included articles. The size of compartments is proportional to 
the number of articles for each country. 
 
 
Mammal species 
 
We collected articles about 12 mammal families (Figure 4, Table 4). Cricetidae and Muridae are the 
two most studied families, with respectively 13 articles/233 cases and 9 articles/82 cases. A total of 22 
species are covered by at least one article. Microtus socialis (Cricetidae), Acomys cahirinus (Muridae) 
and Oryctolagus cuniculus (Leporidae) are the three most studied species (5 articles each). Four 
studies concern Erinaceus europaeus (Erinaceidae) and Sus scrofa (Suidae). 
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Table 4. Family and species covered by the included literature, with associated number of articles and 
cases and raised questions 

Family Species 
Number 

of 
articles 

Number 
of cases 

Question 
1 

Question 
2 

Question 
3 

Question 
4 

Canidae Vulpes vulpes 2 4 X  X  

Cervidae Capreolus 
capreolus 3 6   X X 

Cervidae Cervus 
elaphus 1 3   X  

Cricetidae Cricetus 
cricetus 3 14 X X   

Cricetidae Microtus 
agrestis 1 28 X    

Cricetidae Microtus 
arvalis 3 11 X    

Cricetidae Microtus 
socialis 5 173 X X   

Cricetidae Myodes 
glareolus 1 7 X    

Erinaceidae Erinaceus 
europaeus 4 23 X  X X 

Gliridae   Eliomys 
quercinus 1 45 X    

Gliridae   Glis glis 3 4 X    

Leporidae Orictolagus 
cuniculus 5 13 X    

Muridae Acomys 
cahirinus 5 53 X X   

Muridae Apodemus 
agrarius 1 12 X  X  

Muridae Mus 
musculus 1 5 X    

Muridae Rattus rattus 1 12  X   

Mustelidae Martes 
martes 1 4 X    

Mustelidae Meles meles 1 4 X    

Sciuridae Spermophilus 
citellus 1 2 X    

Soricidae Crocidura 
russula 1 9  X   

Suidae Sus scrofa 4 8 X  X X 

Ursidae Ursus arctos 1 8 X    
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We observed four situations regarding the origin of the animals in the studies: 1/ in 20 articles, 
individuals are wild animals (captured in the wild in the purpose of the experiment); 2/ in 16 articles, 
animals did not come directly from wild (e.g. purchased from a commercial supplier, coming from 
breeding colonies or captive population); 3/ in 11 articles, the origin of individuals was not specified; 
4/ 1 article includes both wild and non-wild animals.  
 

 
Figure 4 - Proportion of articles for the 12 studied families. 
 
Types of light 
 
More than half of articles did not specify the source of artificial light the authors used (13 articles: not 
reported at all; 10 articles: only generic terms such as ‘lamps’ or ‘bulbs’) (Figure 5). When specified, 
LED (light emitting diode) is the most studied technology (9 articles), followed by fluorescent lamp 
(tubes or bulbs) (7 articles). Some other technologies are very briefly considered (metal halide, 2 
articles; halogen, 2 articles; incandescent, 1 article). At last, 4 articles are counted separately (not 
represented in Figure 4) since they assess the in-situ global light pollution whatever the source using 
satellite data or field monitoring. 
 
Outcomes 
 
Outcomes of all the coded cases could be classified into 7 groups: activity, biology, demography, 
distribution, reproduction, space use, species interactions. The very large majority of cases concern 
biological outcomes (314 cases, 71%), covering a very wide range of variables monitored (e.g. body 
weight, urine production, hormonal rates, metabolism, oxygen consumption, sperm quality, neuron 
activity, cells or organs) and very diverse units (volume, mass, number of cells, size/diameter, rhythms 
of production or even qualitative issues). Although much less so, activity (97 cases, 22%) and space 
use (22 cases, 5%) are also quite considered. Activity can concern foraging (e.g. duration, frequency, 
schedule), ultradian/circadian/annual rhythms (e.g. diurnality index, activity on 24h cycle, daily 
activity, phase shifts), micro-behavior (e.g. wheel rotation) and all kinds of tasks (time spent in a 
room, number of visits). Space use outcomes deal with spatial organization (e.g. home range size, 
home range overlap) and movements (e.g. traveled distance, speed, number of stops, number of trips). 
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Other outcomes are very least studied (reproduction: 6 cases; distribution: 5 cases; demography: 3 
cases; interaction: 1 case).  
 

 
Figure 5 - Proportion of articles for the studied types of lamps  
 
Main findings 
 
The available literature offers a large diversity of cases (species, outcome, exposure) and as a 
consequence there are various possibilities to read and synthetize it. Faced with this difficulty, we 
looked for the best way to have an overview on the results. We identified four sets of articles crossing 
several parameters (e.g. study design, subgroups of mammals, origin of animals) and considering the 
main addressed question (Table 9). Three articles are not classified in these four sets because, although 
they met our screening criteria, they are very specific studies on the evoked potential of European 
rabbits (Polyanskii et al. 2013a, b, c, 2016). 
 
> Question 1: Can manipulating photoperiod in ex-situ conditions disturb small and large mammals? 
 
A first very substantial set of articles (30/48) raises the effects of modifying the photoperiod (Table 5). 
These articles especially deal with biological outcomes (20 articles) and activity (12 articles), and in a 
very small number of articles: space use (1 article), reproduction (1 article), demography (1 article) or 
species interactions (1 article). They concern 10 families, covering 13 species of small mammals and 5 
of large mammals. They are all experimental ex-situ studies, mainly conducted in laboratory (22 
articles) and for a few in enclosures (8 articles). Source of artificial light is unclear or even not 
reported in more than 50 % of articles but, when specified, the authors assessed the effects of 
fluorescent or metal halide lamps and LEDs. We can distinguish four ways in which the photoperiod is 
modulated: 1/ photoperiod is contracted or extended (e.g. animals under short photoperiod L8.D16 are 
compared to animals under long photoperiod L16.D8, or vice versa); 2/ photoperiod is shifted at once 
or progressively (e.g. from summer to winter light schedule over 6 months); 3/ animals are maintained 
under constant illumination or under constant dark all day long; 4/ a short period of light is applied at a 
precise moment of the scotophase (e.g. 3h first hours of the night). These artificial regimes can be 
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either compared to each other or to natural dark/light cycle. Given the volume of articles in this 
knowledge cluster, we considered the possibility to perform a meta-analysis but the high diversity of 
cases (especially outcomes) does not allow it. Moreover, we were not able to present here all the 
results and we decided to illustrate what these different lighting regimes can generate: 

1/ Ware et al. (2012) showed that photoperiod extension (+2h morning and +2h evening) for at least 2 
weeks had various effect on bears activity (Ursus arctos) depending on the season (e.g. at fall it 
decreased activity whereas at spring it had no effect) (Ware et al. 2012). Exposure to a long 
photoperiod (L18.D6) produced neutral to negative effects on metabolism of interstitial cells 
(telocytes) of Myodes glareolus in comparison to a short photoperiod (L6.D18) (Milon et al. 2019). On 
Microtus agrestis, a long photoperiod (L16.D8), compared to a short one (L8.16D), was found to have 
a significant effect on body weight and specifically on weight of male and female reproductive organs 
(Clarke & Kennedy 1967). 

2/ Individuals of Orictolagus cuniculus submitted to a photoperiod shift in one go (from 14L.10D to 
10L.14D) gradually changed the distribution of food consumption over the day to adapt to the new 
schedule in about four weeks; however the quantities of solid/liquid food eaten per day were not 
affected (Prud’Hon et al. 1978). A progressive reduction in light exposure, shifting from 8L:16D to 
16L:8D in 30 days, impacted female reproductive organs of two mustlids (Meles meles and Martes 
martes) (increasing corpus luteum weight, luteal cell diameter and progesterone content of luteal 
tissue) (Canivenc & Bonnin 1975). Saboureau & El Omari (1993) tested the influence of a progressive 
shift (from 8L.16D to 16L.8D and vice versa) on male reproductive organs of Erinaceus europaeus 
and found a synchronization of testicular volume, plasma testosterone concentrations and 
gonadotrophin concentrations with the new schedule, although values of these outcomes did not vary 
(Saboureau & El Omari 1993). 

3/ Constant illumination has been highlighted to have several types of adverse effects. For instance, 
this led to a false perception of summer day length by Acomys cahirinus (whatever the wavelengths), 
resulting in the loss of seasonality and continuous reproduction; however the number of pups seemed 
to be more affected by competition than by artificial light (Vardi-Naim et al. 2022). A transponder tag 
survey in enclosure based on wild Apodemus agrarius found that ‘warm white’ LED street lamps, 
switched on at sunset and off at sunrise, increased home range size of animals and affected synchrony 
between individuals (Hoffmann et al. 2019). Constant light produced a spontaneous increase in 
activity on hibernating bears Ursus arctos (Ware et al. 2012). It had detrimental effects on neuronal 
functioning on Microtus arvalis (Jansen 1998) and decreased sperm quantity of Mus musculus 
although sperm motility was not affected (Hanizar et al. 2021).  

4/ Rotics et al. (2011) found that illuminating the 3 first hours of the night with yellow metal halide 
lamps could decrease body temperature of Acomys cahirinus (Rotics et al. 2011a). In another 
experiment on the same species, such a light pulse in the scotophase increased foraging during the 
hour after illumination and as a consequence competition for foraging between individuals (Rotics et 
al. 2011b). Saboureau et al. (1991) found that an interruption of the night by 45 min of light decreased 
rapidly and significantly the pineal melatonin content in Erinaceus europaeus but that a return to 
darkness for approximately 2 hours restored the usual values (Saboureau et al. 1991). Zubidat et al. 
(2007) also found negative effects on Microtus socialis exposed to 15 min of light pulses every 4 h 
during scotophase for 5 weeks, demonstrating a decrease in many biological outcomes (e.g. oxygen 
consumption, body mass, rectal temperature, urine production) (Zubidat et al. 2007). 
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Table 5. A
rticles about m

anipulating the photoperiod (Q
uestion 1, N

=30) 

C
itations 

Fam
ily 

Species 
T

ype of 
lam

p 
Photoperiod 
treatm

ent 
Photoperiod treatm

ent 
details 

O
utcom

es 
R

esults 

C
habot et al., 2012 

M
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D
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D
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A
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-, N
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M
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M
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A
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B
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N
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C
itations 

Fam
ily 

Species 
T

ype of 
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p 
Photoperiod 
treatm

ent 
Photoperiod treatm

ent 
details 

O
utcom

es 
R

esults 

G
erkem

a et al., 1993 
C

ricetidae 
M

icrotus arvalis 
N

ot reported 
4 

Short ultradian LD
 (U

LD
) 

cycles 
A

ctivity 
N

S 

Jansen et al., 1998 
C

ricetidae 
M
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N

ot reported 
3 
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light conditions 

B
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- 

V
an der V

een et al., 
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C
ricetidae 

M
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N
ot reported 

4 

Several regim
ens (e.g. 1/ 

initial entrainm
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L12:D
12; 2/ a 30-m

in light 
pulse at the beginning  
for 10 days; 3/ light pulse 
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A
ctivity 

-, N
S 

H
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 et al., 2005 
C
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M
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Zubidat et al., 2007 
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-, + 
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) 
B

iology 
-, N

S 
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> Question 2: May artificial light in ex-situ conditions have detrimental effects on small mammals? 
 
A second set of 6 articles addresses the effects of artificial light on wild or non-wild small mammals 
(Muridae, Cricetidae, Soricidae), through experimental ex-situ studies in laboratory or cages (Table 
6). These studies give results on activity, space use and biological outcomes. They are based on 
control/exposure study design with same individuals in a two-part study area (e.g. illuminated 
compartment vs dark compartment, (Dupont et al. 2019, Aparício et al. 2023)) or with different 
individuals (e.g. individuals in an illuminated U maze vs individuals in a dark U maze (Farnworth et 
al. 2019)), or on before/after study design (scotophase vs photophase, e.g. (Zubidat et al. 2010)). 
Several studies reveal that artificial light is likely to inhibit activity and mobility of various species. 
For instance, Aparicio et al. (2023) showed that halogen lamps modified foraging activity of 
Crocidura russula; shrews came out of their shelters less if the outside was lit, leading to a reduction 
in the number of foraging individuals and, ultimately, less food consumed (Aparício et al. 2023). 
Another study on European hamster Cricetus cricetus demonstrates that individuals generally avoided 
the illuminated compartment, particularly when grooming; individuals spent significantly more time in 
the dark compartment than in the lit one with amber LED 40 lux (Dupont et al. 2019). Space use is 
also affected: Eilam et al. (2004) studied the effect of artificial light on Acomys cahirinus space use 
and founded that in illuminated areas spiny mice moved less frequently, traveled shorter distances, and 
made more direct trips (fewer stops) (Eilam 2004). Farnworth et al. (2019) also demonstrated an 
avoidance mechanism of artificial light on the Rattus rattus with a significant reduction in rat 
movements. Under illumination, rats tended to approach the seed tray faster and reduce their total 
foraging time within the seed tray (Farnworth et al. 2019). Finally, two laboratory studies carried out 
in Israel assessed the biological effects of artificial light on Microtus socialis and revealed that it is 
likely to alter a number of parameters linked to urine production and oxygen consumption (Zubidat et 
al. 2009, 2010). 
 
Table 6. Articles on adverse effects of artificial light on small mammals (Question 2, N=6) 

Citations Family Species Exposure Outcomes Effect 

Dupont et al., 
2019 Cricetidae Cricetus 

cricetus Light bulbs Activity -, NS, + 

Zubidat et al., 
2010 Cricetidae Microtus 

socialis Lamps Biology -, NS, + 

Zubidat et al., 
2009 Cricetidae Microtus 

socialis 
Incandescent 
lamps Biology -, NS, + 

Eilam, 2004 Muridae Acomys 
cahirinus LEDs Space use -, NS, + 

Farnworth et 
al., 2019 Muridae Rattus rattus LEDs Activity -/NS 

Aparicio et 
al., 2023 Soricidae Crocidura 

russula 
Halogen 
lamps Activity -/+ 

 
> Question 3: Is outdoor lighting at night likely to have adverse effects on wild mammals? 
 
A third set of 5 articles gathers experimental studies, manipulating outdoor lightings at night, in-situ or 
in enclosure, to assess the effects on diverse outcomes (distribution, activity, space use) (Table 7). All 
the studies deal with wild animals, mainly large mammals (Capreolus capreolus, Cervus elaphus, Sus 
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scrofa, Vulpes vulpes and Erinaceus europaeus), using camera traps to collect occurrence and 
behavioral data. They show contrasting results depending on the case but they point to a trend 
suggesting that ALAN produces an avoiding effect on these mammals. 
Finch et al (2020) assessed the effect of outdoor lightings installed at feeding stations for European 
hedgehogs in 33 British gardens (Finch et al. 2020). The results showed no consistent overall effect of 
ALAN on the presence and feeding activity of hedgehogs, nor on the circadian rhythm of their 
activity. Brieger et al (2017) tested the behavioral response of roe deer to LEDs. Their results show 
that roe deer prefer feeders that are lit to those that are not; however, they spent less time feeding when 
the feeders were lit (Brieger et al. 2017). The results were similar for the two colors of light tested, 
"blue" (440-490 nm) and "warm white" (575-675 nm). Douglazet (2016) studied the impact of LEDs 
on the nocturnal movements of terrestrial mammals in woodland and showed that artificial light 
appears to have a slight negative effect on the presence of roe deer and a rather attractive effect on 
wild boar (Douglazet 2016). 
Two other studies can be directly linked to conflict between humans and wildlife, since deterrent 
systems are often used (e.g. to limit fox predation or roadkill). Laguna et al. (2022) tested the effect of 
light (flashing LEDs) and sound (ultrasound) devices designed to deter cervids (Cervus elaphus) at the 
roadside (Laguna et al. 2022). Their results showed (i) a 48.96 % reduction in the use of the treated 
zone and (ii) a 67.71 % reduction in the number of times the deterrent line was crossed. However, the 
deterrent effect wore off after 6 to 7 weeks. Hall & Fleming (2021) conducted a study on the 
effectiveness of two LED lamps sold to deter red foxes from approaching farrowing sheds on farms 
(Foxlights® and motion activated spotlights) (Hall & Fleming 2021). Foxlights® treatment resulted in 
a 12 % increase in fox activity compared to the unlit treatment (control), suggesting that Foxlights® 
may attract rather than deter foxes. The motion-activated spotlight decreases fox activity by 5 % 
compared to control (no lighting), suggesting a slight avoiding effect of flashing light. 
 
Table 7. Articles on adverse effects of artificial light on wild large mammals (Question 3, N=5) 

Citations Family Species Exposure Outcomes Effect 

Brieger et al., 
2017 Cervidae Capreolus capreolus LED Activity -/+ 

Laguna et al., 
2022 Cervidae Cervus elaphus LED Space use +, -, NS 

Douglazet, 
2016 

Cervidae, 
Suidae 

Capreolus capreolus, 
Sus scrofa LED Distribution -/+ 

Hall & 
Fleming, 2021 Canidae Vulpes vulpes LED Activity +/- 

Finch et al., 
2020 Erinaceidae Erinaceus europaeus LED (or 

others) Activity NS 

 
> Question 4: Does global light pollution affect mammals in-situ? 
 
Lastly, a fourth set of 4 articles, addresses the effects of global light pollution on wild mammals 
(Table 8). These are in-situ observational studies that look for correlation between real light pollution 
(e.g. sky glow estimated from satellite data) and diverse outcomes (attendance, activity). These studies 
are quite recent (2019-2022) which underlines a new consideration for light pollution on mammals. 
Although this knowledge cluster remains small, these 4 articles suggest a dissuasive effect of light 
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pollution on the mammals studied. Berger et al. (2020) compared light pollution levels with the 
activity of hedgehogs equipped with bio-loggers by monitoring their spatio-temporal behaviour in 
three urban areas of Berlin over several weeks (Berger et al. 2020). Although hedgehogs can react 
very variably to environmental influences, they preferred the least lit areas, suggesting a consistent 
tendency for hedgehogs to avoid light pollution. Two other studies focused on the city of Krakow in 
Poland. Ciach & Fröhlich (2019) studied the factors governing the winter distribution of Capreolus 
capreolus in this urban environment and observed that light pollution was negatively correlated with 
the probability of species occurrence (Ciach & Fröhlich 2019). Ciach et al. (2022) studied the 
influence of anthropogenic factors on the presence of Sus scrofa in this town and also highlighted a 
negative impact of light pollution on the attendance  of wild boars (Ciach et al. 2022). Finally, 
Gordigiani et al. (2022) found that wild boar limited their activity on nights with high level of ambient 
light (Gordigiani et al. 2022). However, this study is less clear because ambient light included both 
moonlight and artificial lighting. Though, wild boar activity was better explained by the variation in 
luminosity than by the variation in the lunar day, which may highlight an additional inhibiting effect 
of light pollution.  
 
Table 8. Articles on the effects of global light pollution on mammals (Question 4, N=4) 

Citations Family Species Light 
pollution data Outcomes Effect 

Berger et al., 2020 Erinaceidae Erinaceus 
europaeus 

Light intensity 
map of Berlin Activity - 

Ciach & Fröhlich, 
2019 Cervidae Capreolus 

capreolus 
Satellite data 
(VIIRS) Distribution - 

Ciach et al., 2022 Suidae Sus scrofa Satellite data 
(VIIRS) Distribution - 

Gordigiani et al., 
2022 Suidae Sus scrofa 

Field 
monitoring 
with a 
Luxmeter 

Activity - 

 
Discussion 
 
Outstanding results 
 
This systematic review offers an overview on the available literature about the effects of artificial light 
on European mammals, based on 48 articles about 22 species. We managed to identify four knowledge 
clusters that address different questions with specific study designs (see examples in Figure 6).  
 
The existing evidence especially deals with artificial alteration of photoperiod. It is known that light is 
one of the most important clock synchronizer for many organisms (vertebrates, invertebrates and even 
plants or fungi) which allows them to adapt to the natural day/night cycle (Kozma-Bognár & Káldi 
2008, Kumar et al. 2010, Husse et al. 2015). As a consequence, whether or not artificial light is likely 
to disrupt circadian rhythms is a key question raised for many biological groups (Grubisic et al. 2019, 
Zeman et al. 2023). Here, it appears to be the most studied issue in the literature we collected. 
Modifying photoperiod with artificial light (e.g. photophase extansion, photophase/scotophase 
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shifting, cutting scotophase by light pulse) can disturb mammals’ activity (e.g. (Ware et al. 2012)), 
biology (e.g. (Clarke & Kennedy 1967)) and reproduction (e.g. (Vardi-Naim et al. 2022)). Here, most 
of the collected studies are ex-situ but these results might be a serious concern in relation to outdoor 
lighting since the latter precisely means extending photoperiod. Turning off lights in the middle of the 
night, a relevant measure to reduce light pollution, is nevertheless similar to schemes tested in several 
articles (e.g. illuminating the 3 first hours of the night) that have highlighted negative effects. 
Moreover, these results on mammals are in line with what has been revealed on other taxa; i.e. 
artificial light disrupts photoperiodic time measurement and may block development of appropriate 
seasonal adaptations (Liu et al. 2022). This is also a concern for our society, since a lot of knowledge 
has also been produced on humans, itself a mammal (excluded from our review), showing that 
artificial light is capable of desynchronization and various detrimental impacts (Tossa & Souques 
2019); however robust epidemiologic in-situ studies are lacking (Bożejko et al. 2023). 
 

 
Figure 6 - Examples of study design for the four identified knowledge clusters. 
 
The collected studies in this systematic review also show that artificial light produces inhibiting effect 
on space use and activity of small mammals which tend to avoid lit areas when grooming (Dupont et 
al. 2019), foraging (Aparício et al. 2023) or moving around (Eilam 2004). Here again, these studies 
were carried out ex-situ and any extrapolation to the effect of in-situ light pollution remains difficult. 
However, such impacts are already demonstrated in other organisms (e.g. bats, owls, glow worms) 
(Scobie et al. 2016, Van Den Broeck et al. 2021, Luo et al. 2021). As far as outdoor lighting is 
concerned, there are few studies with opposite results according to species; however ALAN is likely to 
alter behavior and distribution (Douglazet 2016, Brieger et al. 2017, Finch et al. 2020). The use of 
lighting systems as a deterrent shows also contradictory effects but could repulse cervids and canids 
and limit their feeding activity (Hall & Fleming 2021, Laguna et al. 2022). Although this is the aim of 
these systems (reduce wildlife conflict), outdoor lighting may have these detrimental effects. Finally, 
macro in-situ studies are also scarce but they suggest that urbanization and the associated ALAN may 
be a factor preventing some mammals from entering towns and using urban areas that would be 
potentially suitable habitat if they were unlit (Ciach & Fröhlich 2019, Ciach et al. 2022). This is in line 
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with studies about extra-European mammals that have been shown to avoid lit areas (Beier 1995, 
Bliss-Ketchum et al. 2016). 
 
Finally, taking the case of Acomys cahirinus, one of the most reported species, we can see that 
artificial light alters its biology (body temperature), foraging activity, space use (movements) and 
reproduction (seasonality) (Figure 7). 
 
Limits of the studies 
 
We did not perform critical appraisal; as a consequence, we are not able to highlight susceptibility of 
bias of the included studies. However, we could observe that a lot of information was often missing 
from the articles, including very basic data such as the year of the experiment or the study area. The 
source of the artificial light (whether it is LED, halogen, metal halide, etc.) was unknown in half of the 
articles, which did not mention it at all or used only generic terms such as bulbs or lamps. It should 
also be remembered that many articles had to be rejected during the screening process because species 
name was not specified (only generic terms such as rabbits, hamsters or voles). Moreover, the origin 
of the individuals may remain unclear (whether they are wild animals or not), however it can be an 
important criterion; e.g. influencing particular behavior or habituation to a specific circadian rhythm of 
activity. We therefore call for greater details in the ‘materials and methods’ section of the articles 
because this situation leads to the exclusion of a significant amount of potential knowledge from meta-
analyses and systematic reviews.  
 
Knowledge gaps 
 
Although our request targeted 186 mammal species, we collected documents for 22 of them, and from 
the 22 families initially searched, 12 are covered by at least one article. The available literature did not 
pay any attention to some large families, such as Talpidae, Bovidae, Leporidae (only 1 species 
considered), Sciuridae or Mustelidae (only 1 article each). Moreover, half of the species counts a 
unique article; only a few species, such as Microtus socialis, Acomys cahirinus or Erinaceus 
europaeus, have 4-5 articles each, which is still very few. This confirms a serious knowledge gap 
highlighted in previous systematic reviews. Regarding exposure, LEDs are more and more considered 
which is a good point with regard to their expansion as outdoor lightings. However, some 
characteristics of the exposure are not considered in studies, such as wavelength/color temperature 
(very few studies) or flickering. The available literature is largely unrelated to real-life outdoor 
lightings and does not represent their diversity. It remains essentially fundamental research on the 
effect of artificial light. For instance, there are no studies on the different types of lighting 
(enhancement, sports fields, shop windows, domestic lighting) or based on real lighting management 
(such as part-night lighting, motion activated lighting). As far as the outcomes are concerned, 
ecological issues have been little studied (mainly activity such as foraging), whereas the majority of 
the studies are in the field of biology. This is a major shortcoming if we are to take a comprehensive 
overview on the effects of artificial light on terrestrial mammals. Numerous outcomes should be 
studied, such as competition, dispersal, and studies should be carried out at the ecosystem level (e.g. 
prey-predator relationships, species richness). Reproduction and survival are also under-studied, even 
though they are essential factors in the sustainability of mammal populations. 
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Limits of the review  
 
We are aware that several points in our review process limit the comprehensiveness of our results. 
Firstly, language restriction to English and French may constitute a limit as far as grey literature is 
concerned but this choice is dictated by the capacity of our review team. Secondly, we have not been 
able to find 38/685 full-texts. They remained unretrievable for our institution despite all our efforts to 
find them (interlibrary loans, requests on Researchgate, etc.). This represents 5.5 % of missing PDFs, 
given that the CEE considers that a threshold of 10 % is acceptable. These unretrievable full-texts are 
listed in Additional file 6 to facilitate their search by anyone who would want to complete this review. 
Thirdly, we decided to exclude 180 articles dealing with undetermined rabbits that had no abstract nor 
DOI because it would have represented a too long task to search their full-text. We assumed that the 
probability that these articles dealt with European rabbit is extremely low since of the 322 rabbit 
articles that could be screened until full-text only 5 articles were included at the end. Finally, for lack 
of time, we did not perform any critical appraisal whereas it is recommended by CEE to assess the 
susceptibility of bias of the included articles. However, some coded variable deal with study design 
and they will help future users of the map database to appreciate by themselves the quality of the 
studies. 
 
Conclusion 
 
Implications for policy/management 
 
The available evidence about the impacts of artificial light on European terrestrial mammals remains 
weak, based on 48 articles covering 22 species (~10%) from 12 families (~50%). Moreover, studies do 
not systematically show negative impacts. Nevertheless, artificial light can have adverse effects on 
these species, which should encourage stakeholders to limit public and private outdoor lightings as 
much as possible. Mammals, which are mainly nocturnal species, are likely to be exposed to this 
sensory stressor in urban, rural and natural environments. At least for prevention, we preconize to 
reduce ALAN, which can be done by better management of lighting in relation with the real human 
needs: limiting the duration, light intensity or number of lamps. These requirements may also apply to 
other taxa for which the harmful effects of ALAN have been documented. At last, the issue should 
also be considered at landscape level to take into account ecosystem functioning and species 
movements, undertaking a dark infrastructure; i.e. preserving and restoring dark cores and corridors in 
the nightscape (Sordello et al. 2022). 
 
Implications for research 
 
An important knowledge gap was identified which encourages research to be more active on this topic. 
Mammals must not simply remain models for biological or medical studies in laboratories; research 
should pay much attention to wild mammals, since they are mainly nocturnal and some of them are 
endangered species in Europe. Research should diversify the studied mammal species and light 
exposure and consider ecological outcomes given biological ones are already well covered. We also 
suggest that articles should be more detailed, in particular in their ‘material and methods’ section, for a 
better use in systematic reviews and meta-analysis. Finally, this systematic review could usefully be 
extended to all the world’s mammals to confirm of complete the effects highlighted for European 
species with American or Asian mammals’ species. 
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C. L’impact du bruit et de la lumière sur les rapaces nocturnes 
 
Dans cette troisième section, nous allons associer les deux pressions sensorielles lumineuses et 
sonores dans une même revue systématique. En effet, dans l’environnement ces stimuli sensoriels 
cohabitent et peuvent interagir, provocant par exemple des effets additionnels (Halfwerk & Jerem, 
2021). Il peut donc s’avérer pertinent de considérer ensemble les perturbations lumineuses et 
sonores pour un même groupe d’espèces. Pour ce travail nous avons considéré le groupe des 
rapaces nocturnes.  

Le terme de "rapaces nocturnes" fait référence aux espèces de l’ordre des Strigiformes, 
communément appelés chouettes et hiboux. Cet ordre comprend 244 espèces à travers le monde 
d’après la liste rouge de l’UICN (consultée en mars 2022). Ces animaux sont principalement actifs la 
nuit même si des disparités existent entre les espèces et selon les périodes de l’année. 

Pour évoluer dans l’obscurité, parfois totale, ces oiseaux disposent d’adaptations du système visuel 
et auditif (Krumm et al., 2017; Potier et al., 2020). Leur sensibilité aux stimuli sensoriels lumineux et 
sonores les rend a priori particulièrement vulnérables aux pollutions sensorielles de même nature. 
En Europe, de nombreuses espèces vont subir dans les années à venir une réduction des surfaces 
d’obscurité au sein de leur aire de répartition (Almpanidou et al., 2020) mais les conséquences 
restent difficiles à anticiper. 

En effet, en introduction (Partie 5 Section II.B) nous avons expliqué que la connaissance des impacts 
des perturbations sensorielles sur ces espèces était très limitée. Notamment, une revue publiée 
récemment sur l’ensemble des rapaces (diurnes et nocturnes) a montré que les études appliquées 
sur les facteurs de stress sensoriels étaient rares (McClure et al., 2022). Nous avons souhaité 
compléter cet état des lieux en nous concentrant sur les rapaces nocturnes. 
 
Nous avons donc conduit une revue systématique afin de répondre à la question suivante : Quels 
sont les impacts de la lumière artificielle et des bruits anthropiques sur les rapaces nocturnes ? 
 
Dans cette revue systématique nous avons inclus l’effet des variations de la Lune car celle-ci offre 
une référence (baseline) intéressante et qui est très souvent prise comme telle dans les études sur 
la pollution lumineuse afin d’avoir un comparatif avec le contexte naturel (Dickerson et al., 2023). 
Dans ce travail, j’ai assuré l’ensemble des étapes de la revue (stratégie de recherche, tri, extraction 
des métadonnées et des données, synthèse) sous la supervision de mes deux encadrants de thèse, 
Aurélie Coulon (CESCO/CEFE) et Yorick Reyjol (PatriNat). 
 
J’ai bâti une équation de recherche et effectué des requêtes dans quatre bases de littérature 
académiques en mobilisant les noms latins des 244 espèces et familles concernées. J’ai également 
recherché la littérature sur un moteur de recherche et à partir de revues pré-existantes. J’ai trié 
l’ensemble des articles et les ai divisés en "cas" (selon le même procédé que précédemment 
expliqué). J’ai extrait l’ensemble des données correspondantes et rédigé les synthèses narratives. 
J’ai rédigé la publication avec l’appui d’Aurélie Coulon. 
 
Ce travail a fait l’objet d’un article soumis à la revue Ibis en septembre 2023 et présenté ci-après.  
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Abstract: Nowadays, owls (order Strigiformes) are exposed to increasingly bright nights due to the 
expansion of outdoor lighting as well as to noisy environment because of human activities. To 
understand the potential impact of these sensory pollutants on owls we performed an evidence synthesis 
relying on the Collaboration for environmental evidence guidelines for systematic maps and reviews. 
We included moonlight - as a baseline to better understand the effects of artificial light at night - since 
lunar cycle is known to alter the relationships between prey and predators. We searched 4 literature 
databases and Google scholar and we collected 75 relevant articles providing respectively 70 cases on 
moonlight, 54 on light pollution and 51 on noise pollution. In all, 46 species have been the subject of 
the studies (~19% of Strigiformes). We summarized the effects (negative, neutral, positive) highlighted 
by each study and produced a narrative synthesis associated with descriptive tables and figures. We 
found that waxing moon positively affected owl vocalizations, while light pollution, which might create 
analogous conditions, did not have any effect. Furthermore, hunting activity was intensified by 
moonlight but this did not translate into a higher hunting success. This may be the result of two 
contrasting phenomena: moonlight improves owl vision but causes avoidance by small mammals. This 
could explain why artificial light at night, much brighter and more permanent than full moon, negatively 
influences occurrence and nesting of owls that feed on rodents. On the contrary, ALAN enhances 
occurrence and even breeding of insectivorous owls because insects are concentrated in lit areas but this 
situation remains an ecological trap by disrupting trophic chains. As far as noise is concerned, the results 
are less consistent. Few studies have looked at the impacts on various outcomes, such as space use, body 
movements, physiology or reproduction, and resulted mostly in contradictory or non-significant results. 
Finally, the majority of cases concern the effects of human-induced noise on owl vocalizations and 
hunting success. These results are mixed but tend to be negative, surely explained by a masking effect. 
Owl ability to detect a prey is likely to be impacted at low level of noise. This literature review clearly 
highlights that sensory stressors can have adverse effects on owls, particularly on communication, 
feeding, occurrence and potentially on reproductive success. On this basis it is therefore essential to 
reduce light and noise pollution to maintain and restore quiet zones and dark/light cycles as close as 
possible to the lunar cycle. Moreover, many knowledge gaps have been identified and we claim for more 
consideration of owls in sensory ecology research. We also suggest a better account of susceptibility to 
bias in experimental design of future studies to increase the proportion of strong evidence. 
 
 
Keywords: ALAN, sensory pollutants, Strigidae, Tytonidae, dark infrastructure 
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Background 
 
Light and sound landscapes have been disturbed by human activities (Halfwerk & Slabbekoorn 2015). 
Night is increasingly artificially illuminated (Falchi et al. 2016) and this light expansion is consistently 
higher in hotspots of species richness, including for nocturnal species (e.g., bats, owls, and geckos) 
(Koen et al. 2018). In Europe, dark areas within raptor ranges will decline in the future for several owls, 
including areas in the Natura 2000 network (Almpanidou et al. 2020). Adverse effects of light pollution 
have been widely documented on many taxa for over the years (Davies & Smyth 2018, Sanders et al. 
2021a, Pérez Vega et al. 2022). Especially on birds, artificial light at night (ALAN) can alter physiology 
and body mass (Yadav et al. 2022), incubation behavior (van Dis et al. 2021), singing activity (Marín 
Gómez 2022) and limit their distribution (Sierro & Erhardt 2019). Currently, sensory landscapes are 
also disturbed by a significant increase in anthropogenic sounds and this has become a global concern 
for life on earth (Kunc & Schmidt 2019). Many human activities generate sounds such as city activities, 
traffic (roads, boats, aircraft), nocturnal recreation (e.g. tourisms, events), military maneuvers or 
industry that operates continuously. Scientific research has shown numerous negative impacts of noise 
pollution on wildlife, for instance on their communication (Duquette et al. 2021, Gomes et al. 2022), 
space use (Nakano et al. 2018) or abundance (Keehn & Feldman 2018).  
 
In this context, one can wonders which specific effects artificial light and noise pollution can have on 
Strigiformes, an order that includes 244 mostly nocturnal species worldwide commonly named ‘owls’. 
Strigiformes have an acute scotopic vision based on large and frontally implanted eyes (Potier et al. 
2020) with a rod-rich retina (Martin 1982, Alix et al. 2017) that allow them to move in a dim light 
environment (Martin 1986). Owls auditory abilities are also very fine (Krumm et al. 2017): auricular 
holes are located near the eyes inside the facial discs and some owls have asymmetrical ears which 
enable them to detect the prey in dark environments (Knudsen & Konishi 1979). Thus, nocturnal raptors 
are very sensitive to visual and acoustic stimuli they use to move, catch prey or find mates (Martin 
1990); and some studies show that artificial light and sounds disturb them. For instance, nest occurrence 
of barn owls is negatively correlated with light pollution level (Żmihorski et al. 2020), traffic noise 
affect prey detection by northern saw-whet owls (Mason et al. 2016) and urban noise reduces the vocal 
activity of tawny or long-eared owls (Fröhlich & Ciach 2018, 2019). 
 
The aim of our study is hence to get an overview on the effects of anthropogenic light and noise on 
Strigiformes. Given that 20 % of owls’ species are threatened worldwide according to the IUCN Red 
List, conservation measures are needed. Many stressors are already known to affect owls’ populations - 
e.g. road mortality, rodenticides, habitat loss and fragmentation (Hinam & Clair 2008, Hindmarch et al. 
2017, Wan et al. 2018, Cooke et al. 2022) - but light and noise pollution could be involved too (Senzaki 
et al. 2020). Since these two sensory pollutants have been rarely considered together, such a synthesis 
is necessary to help identify appropriate mitigation strategy.  
 
Recently, McClure et al. (2022) published a review on the effects of light and noise on raptors (both 
diurnal and nocturnal). They found that applied studies on sensory drivers on raptors remain rare 
(McClure et al. 2022). Here, we wish to complement this review, focusing on owls. Moreover, to better 
understand the impacts of light pollution on owls we think it is relevant to examine the effects of 
moonlight as a baseline. Indeed, the lunar cycle is the main driver of natural variations in light at night, 
then understanding the changes it causes on owls will provide a point of reference and comparison to 
better understand the effects of artificial light at night (Dickerson et al. 2023). We know that moonlight 
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variations alter species behavior. For example, many mammals reduce their activity while moonlight 
increases (Prugh & Golden 2014), especially small mammals, which constitute the main prey for several 
owls (Bueno & Motta-Junior 2015). High levels of moonlight tend to suppress small mammal activities 
(Abramsky et al. 1996, Hernández et al. 2021) while they improve owl vision (Clarke 1983, Avilés et 
al. 2022). However, to our knowledge, a synthesis on the relationship between moonlight and light 
pollution has not been conducted yet. Comparing moonlight and light pollution effects on owls would 
then allow to see if artificial light either amplifies natural mechanisms or add new ones. To perform this 
literature review we relied as much as possible on the guidelines of the Collaboration for Environmental 
Evidence. This method to conduct systematic maps and reviews in ecology allows for an exhaustive, 
objective, rigorous and transparent approach used to inform researchers, practitioners and decision 
makers (Pullin et al. 2022). 
 
Material and methods 
 
This review follows as much as possible the Collaboration for Environmental Evidence (CEE)'s 
guidelines for conducting systematic reviews and maps in ecology (Collaboration for Environmental 
Evidence 2022) and it conforms to ROSES reporting standards (Haddaway et al. 2017) (Additional file 
1). Deviations from CEE standards are listed in the section “Limit of the review”. 
 
The main question that we addressed was: What do we know about the effects of light and anthropogenic 
noise on owls? This question was developed through the following Population-Exposure-Comparator-
Outcome (PECO) framework (Table 1). 
 
Table 1 - Population-Exposure-Outcome of the review question 

Population all the ‘Strigiformes’ species (244) 

Exposure 1/ moonlight, 2/ artificial light at night, 3/ anthropogenic noises 

Comparator 
1/ at least two moon phases or levels of lunar illumination 
2 and 3/ individuals exposed vs individuals not exposed, or different levels of 
exposure (duration, intensity, etc.), or before/after exposure, or time series 

Outcomes all outcomes related to the population, such as but not restricted to: distribution, 
biology, physiology, behavior, mobility, foraging, reproduction, etc. 

 
The bibliographic search was performed on several sources to collect peer-reviewed and grey literature. 
 
First, four academic databases were searched: Web of Science Core Collection, Zoological Records, 
Biological Abstracts - all available on the Web of Science platform (Clarivate, 
https://www.webofscience.com) - and Scopus (Elsevier, https://www.scopus.com/). The searches were 
run with the access rights available at the National museum of Natural history (France) and no filter 
(date, search area, etc.) was applied. A first request was performed on March 31st 2022 and then updated 
on March 1st 2023. Three different search strings were built from the PECO (see Additional file 2, 
section 1), using English keywords, to separately target each of the three exposures considered in this 
review: moonlight, artificial light and anthropogenic noise. Regarding the population, the three search 
strings were similar. We aggregated vernacular words (owls, nocturnal raptors), the order name 
Strigiformes, the two Latin family names (Strigidae, Tytonidae) and the list of the Latin species names. 
For the latter, we used the IUCN RedList (https://www.iucnredlist.org/) consulted in March 2022 for 
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the entire order Strigiformes (244 species) (Additional file 3); this list is based on the HBW / BirdLife 
Taxonomic Checklist of the Birds of the World and subsequent annual updates 
(https://datazone.birdlife.org/species/taxonomy). We added 30 old species names (synonyms) that may 
still be used in the articles, which resulted in a list of 274 latin names included in the search string. We 
used the list of the 21 citations on Strigiformes retrieved by McClure et al. (2022) as a test list to assess 
the comprehensiveness of our searches, estimated as the percent of McClure’s citations that were 
captured by our search strings (see Additional file 4). We retrieved 17/21 articles (7/9 for ALAN, 12/14 
for noise, 2 articles covering both ALAN and noise), which means a comprehensiveness of 81 %, which 
we considered as satisfying (see Additional file 2, section 2 for discussion about unretrieved articles).  
 
Second, Google Scholar (https://scholar.google.com/) was searched on March 12th 2023 to complete the 
collection of grey literature. Three simplified search strings were developed to meet the requirements of 
this search engine (see Additional file 2, section 3). 
 
Finally, we also screened reviews known by the review team, that focus on anthropogenic light or noise 
(see Additional file 2, section 4), and we exported citations that were not retrieved previously.  
 
The requests on the four academic databases provided 3258 citations. 172 citations were retrieved from 
Google Scholar and 10 additional articles were extracted from relevant reviews. All the citations from 
the different sources were merged into three databases (from now on named: MOON, ALAN, NOISE) 
and 1092 duplicates were excluded. Citations were screened through three stages: on titles, on abstracts 
and on full-texts. The citations accepted on titles but without abstract were screened directly on their 
full-text. Before screening on full-texts, the PDFs were searched using all possible means. The screening 
was undergone by one reviewer (RS), based on the eligibility criteria set out in the above PECO and 
detailed in Table 2. The screener did not screen any article that he would have authored himself. 
 
At the full-text screening stage, we added two new criteria to include only: 
- articles written in French or English; 
- studies, i.e. articles providing new primary knowledge (which means that reviews, meta-analyses, 
notes, letters, meeting abstracts, etc. were excluded). 
Additional file 2 (section 5) gives some examples of rejected articles with the reasons for their exclusion. 
In each set of articles, when an article was irrelevant but could have been relevant for another set (e.g. 
article on artificial moonlight irrelevant about moon exposure but relevant about ALAN exposure), it 
was transferred to the appropriate set for screening. 
 
The title screening returned 650 articles, 128 of which did not have an abstract. 522 abstracts were hence 
screened, resulting in the exclusion of 264 articles. Among the 326 articles (258+128) that should have 
been screened on full-texts, 295 PDFs were actually found (90%; see the unretrieved PDF in Additional 
file 5). Finally, 78 full-texts were retained over the three databases but 3 were duplicates and then were 
included only once. Figure 1 gives the details of the screening process and all inclusion/exclusion 
decisions are available in Additional file 6. A list of 260 rejected articles during the review process that 
may be of interest for further analyses (e.g. articles on interactions between moon and owl prey, on 
visual or auditory acuity of owls, naturalist observations with no comparator, reviews, etc.) is provided 
in Additional file 7. 
 
Table 2 - Inclusion/Exclusion criteria for the screening process for the three exposures 
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Criteria Inclusion Exclusion 

Population All Strigiformes species, in 
situ as in captivity Any other population 

Exposure 1 
(MOON) Moonlight 

All other types of natural light (e.g. lightning, 
bioluminescence of other species) 
 
Artificial light (included artificial moonlight) 

Exposure 2 
(ALAN) 

All kinds of artificial light, 
all wavelengths (including 
infrared, ultraviolet) 

All types of natural light (e.g. moonlight, 
lightnings, bioluminescence of other species) 
 
Articles that do not include any light data (e.g. 
naturalist notes reporting a behavioral 
observation of owls in outdoor lighting) 

Exposure 3 
(NOISE) 

All kinds of noise emitted by 
human activities 

All natural noises (e.g. bird songs, storms, 
wind) or noises of unclear origin 
(‘environmental noise’, ‘ambient noise’) 
 
Abstract man-made noises not in relation to 
any human activity (ping, alarm, white noise, 
etc.) 
 
Articles that do not include any noise data (e.g. 
studies that deduced noise from road or urban 
distances, a behavioral observation during a 
noisy event but without any noise monitoring) 

Comparator 1 
(MOON) 

At least two moon phases or 
levels of lunar illumination 

All other comparisons 

Comparator 2 
(ALAN) 

Individuals exposed vs not 
exposed to ALAN, Different 
levels of ALAN exposure, 
Before/After ALAN 
exposure, Time series 

Comparator 3 
(NOISE) 

Individuals exposed vs not 
exposed to man-made noise, 
Different levels of man-made 
noise exposure, Before/After 
man-made noise exposure, 
Time series 

Outcome 

All possible outcomes on the 
study population: physiology, 
behavior, reproduction, 
movement, presence, etc. 

Articles that deal with nocturnal raptors but 
that actually study their prey (unmeasured 
outcomes on the owls) 
 
Articles that deal with the vision acuity or 
hearing acuity of owls without assessing the 
effects of light or noise level on health or 
behavior (e.g. studies determining flicker 
fusion frequency or auditory threshold) 
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All included articles were computed into a database detailing which of the three exposures (moonlight, 
ALAN or anthropogenic noise) each article targeted (one article can include several exposures) 
(Additional file 8). 
 
For all articles included in the database, metadata and data - including the results - were extracted (see 
the ‘Code book’ sheets in Additional files 9, 10, 11). For this step, articles were split into ‘cases’, which 
considered only one species, one exposure and one outcome. 
Common variables were collected for all cases, such as: 
- basic bibliographic data (year, journal, etc.) 
- study location (country, study area, in-situ/ex-situ, etc.) 
- the species involved 
- the type of outcome measured 
- the result obtained by the authors whether quantitative or qualitative 
- whether quantitative results (figures, tables, etc.) were available in the article 
 
Some additional specific variables were coded according to the set of articles, such as: 
- the type of exposure (source of noise, source of artificial light) 
- the method used to monitor the exposure (moon phase, light pollution, noise pollution) 
- the study design, the description of the comparator and of the control 
- context parameters that may influence the result; i.e. effect modifiers (e.g. cloud cover for moonlight 
studies, natural noise for anthropogenic noise studies, etc.) 
 
First, the coded data was used to describe the characteristics of the available literature (bibliometric 
results; population, exposure and outcomes studied). Second, due to the diversity of the outcomes 
reported in the available literature and the limited number of studies with comprehensive data (sample 
size, mean, standard error), we could not perform a meta-analysis. Then, we aimed at elaborating a 
narrative synthesis. Each case result was summarized as a positive, neutral or negative effect, based on 
the considered outcome. Finally, we presented this data with descriptive tables, charts and texts to draw 
the main results of primary research on the effects of moonlight, artificial light and human-induced noise 
on owls. Specific data regarding study design informed the discussion. 
 
Results 
 
General trends 
 
Among the 75 included articles, 42 investigated moonlight, 18 artificial light and 20 anthropogenic 
noise. Moreover, among these articles, one dealt with both moonlight and noise, another with moonlight 
and ALAN and 3 with ALAN and noise. Whether about moonlight, ALAN or noise, studies were mainly 
conducted in the United States (Fig. 2). In total, 46 owl species count at least one article, 35 for 
moonlight, 19 for artificial light and 16 for artificial noises (Table 3). In total, Tyto alba was by far the 
most investigated nocturnal raptor (13 articles), followed by Asio otus (8 articles), Aegolius acadicus (7 
articles) and Strix occidentalis (7 articles). All publications were journal articles except for five 
documents: two technical reports on moonlight (Sharma & Srinidhi 2012, Bédard & Whiteman 2018), 
two master thesis - one on noise pollution (Mason 2015) and one on moonlight (Sargunaraj 2015) - and 
a note from the ‘United States Department of Agriculture’ on helicopter noise (Johnson & Reynolds 
2002). 
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Figure 1 - Flow diagram of the screening process 
Based on (Haddaway et al. 2018), see https://www.roses-reporting.com 
 

https://www.roses-reporting.com/


8 

 
Figure 2 - G

eographical distribution of articles on m
oonlight, A

LA
N

 and noise. The figure indicate the num
ber of articles that w

ere conducted in the country 
(total n = 76). 
N

B
: O

ne study concerned several countries, then each one w
as counted. In one article, the location of the study w

as vague (N
orth A

m
erica) and in four others, 

the location of the study w
as not indicated at all; for these five articles, w

e therefore considered the country of the first author as the study location. 



9 

 
Fi

gu
re

 3
 - 

N
um

be
r o

f a
rti

cl
es

 p
er

 y
ea

r o
n 

m
oo

nl
ig

ht
, A

LA
N

 a
nd

 n
oi

se
 

 



10 

Table 3 - List of study species and num
ber of articles and cases (betw

een brackets) for each exposure (m
oonlight, light pollution, noise pollution) 

Fam
ily 

Species 
R

edL
ist 

R
ealm

 
M

O
O

N
 

A
L

A
N

 
N

O
ISE 

Strigidae 
Aegolius acadicus 

LC
 (-) 

N
earctic|N

eotropical 
5(5) 

0 
2(6) 

Strigidae 
Aegolius funereus 

LC
 (s) 

Indom
alayan|N

earctic|Palearctic 
1(1) 

0 
1(4) 

Strigidae 
Asio flam

m
eus 

LC
 (-) 

A
frotropical|Indom

alayan|N
earctic|N

eotropical|O
ceanian|Palearctic 

0 
1(6) 

1(1) 
Strigidae 

Asio otus 
LC

 (-) 
Indom

alayan|N
earctic|Palearctic 

4(4) 
2(2) 

2(4) 
Strigidae 

Athene bram
a 

LC
 (s) 

Indom
alayan|Palearctic 

0 
1(15) 

0 
Strigidae 

Athene cunicularia 
LC

 (-) 
N

earctic|N
eotropical 

1(1) 
4(6) 

1(2) 
Strigidae 

Athene noctua 
LC

 (s) 
A

frotropical|Indom
alayan|Palearctic 

0 
1(1) 

1(2) 
Strigidae 

Bubo bubo 
LC

 (-) 
Indom

alayan|Palearctic 
3(10) 

0 
0 

Strigidae 
Bubo virginianus 

LC
 (s) 

N
earctic|N

eotropical 
3(3) 

1(6) 
1(4) 

Strigidae 
C

iccaba virgata 
LC

 (-) 
N

earctic|N
eotropical 

0 
1(2) 

1(2) 
Strigidae 

G
laucidium

 brasilianum
 

LC
 (-) 

N
earctic|N

eotropical 
2(2) 

0 
0 

Strigidae 
G

laucidium
 griseiceps 

LC
 (s) 

N
eotropical 

1(1) 
0 

0 
Strigidae 

G
laucidium

 hardyi 
LC

 (-) 
N

eotropical 
1(1) 

0 
0 

Strigidae 
G

laucidium
 nana 

LC
 (s) 

N
eotropical 

1(1) 
0 

0 
Strigidae 

Lophostrix cristata 
LC

 (-) 
N

eotropical 
2(2) 

0 
0 

Strigidae 
M

egascops choliba 
LC

 (-) 
N

eotropical 
1(1) 

1(2) 
1(2) 

Strigidae 
M

egascops kennicotti 
LC

 (-) 
N

eotropical 
1(1) 

0 
0 

Strigidae 
M

egascops nudipes 
LC

 (s) 
N

eotropical 
1(1) 

0 
1(1) 

Strigidae 
M

egascops verm
iculatus 

LC
 (-) 

N
eotropical 

1(1) 
0 

0 
Strigidae 

M
egascops w

atsonii 
LC

 (-) 
N

eotropical 
1(1) 

0 
0 

Strigidae 
M

icrathene w
hitneyi 

LC
 (-) 

N
earctic 

2(2) 
0 

0 
Strigidae 

N
inox connivens 

LC
 (-) 
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Moonlight effects 
 
Among the 42 articles on the effects of moonlight on owls, we noted a great diversity of countries where 
the studies were conducted (21 in total), but the United States was the most represented country (~36% 
of the articles). The oldest study dated back to 1974 and studies have been more regularly conducted 
since the 1990s until today (Fig. 3). Tyto alba (7 articles), Aegolius acadicusis (5 articles) and Asio otus 
(4 articles) were the most studied in terms of the number of articles, but in terms of cases it was Tyto 
alba (19 cases) and Bubo bubo (10 cases) (Table 3). 7 articles considered several species but studied 
them separately and 2 articles were multispecies (assessing owl diversity). It should be noted that 
artificial moonlight experiments were included in the ‘ALAN’ set of articles. 
 
The 42 articles generated 70 cases coded in the Additional file 9. We summarized their results, according 
to the type of outcome investigated, in Table 4 and Figure 4. Here we report only the main results while 
for a detailed narrative synthesis we invite the reader to consult the Additional file 12. 
 
The main result regarding moonlight concerned its influence on the vocal activity of the owls (36 cases). 
A large pool of studies (20 cases, covering 22 species) showed that moonlight stimulates acoustic 
communication in owls while 13 cases on 17 species revealed a neutral effect and no study found a 
negative influence. Moreover, studies based on owl captures with nets or analyses of carcasses data 
tended to show a negative or not significant effect of moonlight on the occurrence of owls. Moonlight 
also seemed to stimulate owl mobility, including dispersal. Another outstanding result concerned the 
influence of moonlight on foraging (15 cases involving mostly Tyto alba and Asio otus). We observed 
that as the moon becomes brighter, owl hunting activity increases, but at the same time hunting success 
does not improve as a consequence of higher brightness. 
 
Table 4 - Number of cases showing a positive, negative or neutral moonlight effect reported on owls in 
the 42 articles (70 cases) of our systematic review (see the list of articles and the coded data for each 
case in Additional file 9) 

Outcome 
category Total Not 

reported 
Unclear/variable 

effect 
Positive 
effect 

Negative 
effect 

No 
significant 

effect 

Vocal activity 36 0 3 20 0 13 

Mobility 8 0 0 5 2 1 

Hunting 
activity 9 2 1 4 0 2 

Hunting 
success 6 0 3 1 0 2 

Occurrence 6 1 0 0 2 3 

Reproduction 5 0 5 0 0 0 
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Figure 4 - Number of cases showing a positive, negative or neutral moonlight effect reported on owls in 
the 42 articles (70 cases) of our systematic review 
 
 
Artificial light effects 
 
The 18 articles included on artificial light provided 54 cases coded in the Additional file 10. They 
concerned a large diversity of species, but each of species was studied in only one or two articles. Athene 
cunicularia (4 articles), Ninox novaeseelandiae (3 articles) and Tyto alba (5 articles) counted more than 
two articles. In terms of cases, Athene brama had the highest number (15 cases, within a single article), 
and three other species standed out: Bubo virginianus, Asio flammeus and Athene cunicularia, with 
respectively 6, 7 and 8 cases. Only the main results are summarized below while for a detailed narrative 
synthesis we refer the reader to the Additional file 12. 
 
Two groups stand out quite clearly within these 18 articles (Fig. 5): 
 
1/ The first set was composed of 7 rather old articles, led in the years 1980-1990 (even 1945 and 1947 
for two of them). These studies were conducted ex-situ (in outdoor aviaries or rooms/boxes in a 
laboratory). They essentially aimed at better understanding the hunting efficiency of owls according to 
artificial light levels. These experiments were mostly conducted in the United States. They underlined 
a link between hunting activity and light levels, but higher levels did not necessarily mean higher hunting 
success. Another study looked at the day/night cycle and showed that the extension or reduction of 
photophase had consequences on the biology of Athene brama (pineal gland in particular). 
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Figure 5 - Topic distribution of the 19 articles of our system

atic review
 addressing the effects of artificial light on ow

ls. A
LA

N
: artificial light at night. 
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2/ The second set was composed of 11 articles, whose studies were conducted in-situ to assess the effects 
of light pollution on diverse outcomes such as mortality, vocalization, distribution, foraging or nesting 
(Table 5, Fig. 6). These studies were much more recent (mainly published since 2016) and carried out 
in various countries. Most of them aimed to search for correlations (only two articles are experimental) 
and an either negative or neutral influence of ALAN was found. For example, a study on Strix aluco in 
the United Kingdom showed that ALAN decreased owl occurrence (Hanmer et al. 2021); an extensive 
survey across Poland showed that light pollution level was negatively correlated with attendance of Tyto 
alba in churches, where this owl can breed (Żmihorski et al. 2020); an avian survey in Brazil found that 
Megascops choliba avoided airports, and this was attributed to light and noise pollution (Alquezar et al. 
2020); another observational study showed no evidence that streetlight retrofiting (HPS to LEDs) had 
an effect on Ninox novaeseelandiae vocalizations (McNaughton et al. 2021). The study conducted by 
Rodriguez et al. (2021) stands out, showing a positive effect of outdoor artificial lighting on feeding, 
occurrence and breeding of Athene cunicularia, which the authors explained by an easier access to food 
for this insectivorous owl, which ultimately enhances its breeding success. 
 
 
Table 5 - Number of cases showing a positive, negative or neutral ALAN effect reported on owls in 
the 18 articles (54 cases) of our systematic review (see the list of articles and the coded data for each 
case in Additional file 10) 

Outcome 
category Total Not 

reported 
Unclear/variable 

effect 
Positive 
effect 

Negative 
effect 

No 
significant 

effect 

Physiology1* 15 0 5 4 6 0 

Communication2 3 0 0 0 0 3 

Activity2 1 0 0 1 0 0 

Hunting1 20 2 7 4 2 5 

Feeding2 1 0 0 1 0 0 

Occurrence2 9 3 0 1 5 0 

Mortality2 1 0 0 0 1 0 

Reproduction2 2 0 0 2 0 0 

Space use2 2 0 0 1 0 1 
1 Ex-situ studies ; 2 In-situ studies 
* Such as plasma corticosterone or adrenal lipids 
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Figure 6 - Number of cases showing a positive, negative or neutral artificial noise effect reported on 
owls in the 20 articles (48 cases) of our systematic review. 
 
Anthropogenic noise effects 
 
The 20 studies investigating the effects of anthropogenic noises on owls were carried out in 9 different 
countries, mostly in the United States (9/20). Three were undertaken in Poland and two in Canada. The 
first article was published in 1999 and there has been an increase in publications on this topic in the 
recent years (Fig. 3). We observed less diversity in the study species compared to ALAN for an 
equivalent number of articles: 16 species have been studied in at least one article (Table 3). Strix 
occidentalis was by far the most studied species (6 articles, 13 cases), with also three different subspecies 
studied (Strix occidentalis lucida, Strix occidentalis caurina, Strix occidentalis occidentalis). 
Concerning the exposure, motorised traffic was the most studied disturbance (18 cases about road noise, 
1 about highway noise, 2 about airport noise), followed by industrial noise (18 cases, which included 
noise from chainsaws and oil/gas related activities). Other sources of noise were urban (10 cases) or 
military activities (4 cases; helicopter, explosive). A single study (1 case) focused on noise from 
recreational activities (off-road vehicles). In 3 cases, the source of anthropogenic noise was poorly 
detailed but we associated the case with the most likely source (one case urban noise and one case road 
noise). One case dealt with helicopter noise without further clarification on the origin of this activity 
(military or not). Several articles tested the effect of several sources of noise (e.g. road and industrial 
noise (Shonfield & Bayne 2017), chainsaw and helicopter noise (Delaney et al. 1999)). In Scobie et al. 
(2016) three sources of noise are mixed in the study area (urban, industrial and road) (Scobie et al. 
2016). In total, the 20 articles provided 51 cases coded in the Additional file 11. Two studies were very 
similar (a master thesis and the associated journal article) and for this reason they were counted once in 
the following results. Only the main results are summarized below while for a detailed narrative 
synthesis we refer the reader to the Additional file 12. 
 
The most studied outcome was vocal activity (Table 6, Fig. 7), investigated in 21 cases based on human 
detection of owl vocalizations by passive or active (playback) acoustic survey. These studies showed 
both a neutral or a negative effect of human-induced noise on the vocal activity of various species of 
owls (neutral: 11 cases, 5 species; negative: 9 cases, 7 species). For example, a study did not find any 
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significant effect of industrial and road noise on three species in a boreal forest in Canada (Shonfield & 
Bayne 2017). However, another survey conducted in Poland found that vocal activity of five species 
was negatively correlated with nocturnal noise emissions. Studies based on passive autonomous 
recorders led to the same result, i.e. an adverse effect of anthropogenic noise (5 cases). A second 
important result concerns the hunting activity of owls in disturbed soundscapes. All available data (5 
cases) revealed that prey detection of three species was disturbed by anthropogenic noise. For instance, 
Mason et al. (2016) highlighted that the probability of Aegolius acadius to detect a mouse decreased by 
11 % for each decibel increase in noise and that the probability of strike decreased by 5 % for each 
decibel increase (Mason et al. 2016). 
 
 
Table 6 - Number of cases showing a positive, negative or neutral artificial noise effect reported on 
owls in the 20 articles (48 cases) of our systematic review (see the list of articles and the coded data 
for each case in Additional File 11) 

Outcome 
category Total Not 

reported 
Positive 
effect 

Negative 
effect 

No 
significant 

effect 

Physiology* 3 0 1 0 2 

Vocal activity 
(human 
recording) 

21 0 1 9 11 

Vocal activity 
(autonomous 
recording) 

5 2 0 2 1 

Hunting 6 1 0 5 0 

Micro-behavior 
(body 
movements) 

6 1 0 2 3 

Reproduction 3 0 1 (+ to NS) 2 1 (+ to NS) 

Space use 2 0 0 0 2 
NB: Mason (2015), i.e. 3 cases, was not counted here because it is a redundant study with Mason et al. (2016) 
* Such as corticosterone level or fecal glucocorticoid metabolites 
 



18 

 
Figure 7 - Number of cases showing a positive, negative or neutral artificial noise effect reported on 
owls in the 20 articles (48 cases) of our systematic review. 
 
 
 
Studies investigating both anthropogenic noise and light 
 
The three articles that dealt both with artificial light and noise are correlative in-situ studies (Scobie et 
al. 2016, Alquezar et al. 2020, Marín-Gómez et al. 2020). They monitor noise and light levels through 
a control-exposure study design (treated sites vs control sites) and assess if these variables explain their 
outcome (e.g. occurrence, species richness, vocal activity). 
Alquezar et al. (2020) assessed avian community structure at three airport sites compared to three control 
sites (characterized quieter and darker sites). They revealed that species richness was slightly higher in 
control sites than in airport sites. This study did not focus on owls but one owl species (Megascops 
choliba) makes part of the monitored avifauna and is characterized as an ‘airport avoider’.  
Scobie et al. (2016) examined the night-time space use of Athene cunicularia in relation to human 
infrastructure (industrial, traffic and urban activities), assessing the levels of artificial light and sounds. 
Their best statistical modele to explain home range size and movement patterns (avoiding vs attracting 
behaviour) contained distance to nearest human structures and not variables related to the sound and 
light that these human structures emit. 
Marin-Gomez et al. (2020) assessed the role of green cover, noise and light pollution on the occurrence 
(inferred by acoustic recordings) and vocal activity (time of owl vocalisation) of the Mottled Owl 
(Ciccaba virgata) in the city of Xalapa (Mexico). The occurrence of Mottled Owls increased with the 
size of green cover and decreased when both artificial light at night and noise levels increased. Vocal 
activity was not influenced by either ALAN or noise levels. 
None of these three studies looked at the interaction between noise and light, so it is not possible to draw 
any conclusions about possible cumulative or antagonistic effects between these two sensory 
disturbances. 
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Discussion 
 
State of knowledge about light and noise sensory stressors for owls 
 
Moon, unlike ALAN, stimulates acoustic communication of owls 
 
One of the main results of this review is that the vocal activity of owls is intensified when moon 
illumination increases and this affects several species, which tends to reveal a general rule for owls. A 
recent systematic review on the influence of moon on acoustic communication shows that it is a global 
trend in animals (Dickerson et al. 2023). Considering the function of singing, this result would suggest 
that owls are more likely to defend territories and find mates in waxing moon nights (Kroodsma & Byers 
1991). Though, this remains difficult to explain in relation to the moonlight level because one might 
expect owls to have less need to vocally signal themselves when moonlight enhances their vision. Yet, 
moonlight may accentuates visual cues such as flashing of the white throat feathers of some owls 
(Penteriani et al. 2010), which could stimulate sexual activity and therefore vocalizations. There are 
many similarities between ALAN and moonlight which could lead to expect similar effects on owl 
vocalizations. However, ALAN seems to have a neutral effect on owl communication (Weaving & 
Cooke 2010, Marín-Gómez et al. 2020, McNaughton et al. 2021). Moreover, a few studies revealed 
either no significant influence or a negative correlation between light pollution and the detection of owls 
through acoustic surveys (Alquezar et al. 2020, Marín-Gómez et al. 2020, Hanmer et al. 2021). This 
difference might be due to distinctions between ALAN and moonlight in light spectrum, temporality or 
polarization. Another explanation could also be that the moon acts by factors other than light. For 
example, its gravitational and/or geomagnetic effects were shown to synchronize endogenous cycles 
(Grant et al. 2009). As a conclusion, ALAN and moonlight do not seem to have similar effect on owl 
vocalization although no clear explanation exists at the moment. 
 
Light drives prey-predator relationships and ALAN unbalances them according to owl diet 
 
A second consistent result of this review is that moonlight intensifies hunting activity (time, number, 
effort, etc.) and this can be related to the increased visibility that moonlight offers to the owls. Studies 
also underlined that moonlight increased owl mobility and generated fewer net captures and owl injuries, 
which suggests that moonlight does indeed give owls a better vision. However, it is interesting to note 
that hunting success (number of prey captured, food provisioning) is not improved by brighter moon, 
and this may be related to light avoidance by small mammals (Hemami et al. 2011). This suggests that 
moonlight does not ultimately benefit owls that feed on small mammals because while it improves their 
visual acuity, it also makes their prey flee. The hypothesis that a visual mechanism is involved is 
confirmed by ex-situ studies where experimental conditions limit the possibilities of the rodents to flee 
(rooms, aviaries) and where other factors such as the color of the rodents (light/dark individual) or the 
color of the soil (light/dark ground) also influence hunting success. This situation allows us to deduce 
ALAN effects (Fig. 8). Indeed, moon is cyclic and species have evolved in this context so that an obvious 
balance operates between owl vision and prey availability, from new moon to full moon. Moreover, 
moon is not always visible in the sky. On the contrary, light pollution is quite permanent and may exceed 
moonlight; then it may ultimately exacerbate avoidance of rodents and reduce food availability for owls. 
This could explain why the distribution of owls that feed on small mammals - such as Strix aluco 
(Zalewski 1994) or Tyto alba (Bontzorlos et al. 2009) - tends to be negatively correlated with light 
pollution. However, the fact that ALAN appears to have a negative effect on the choice of breeding sites 
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for Tyto alba may be explained by this adverse effect on food resources but also by other effects not yet 
measured (physiology, survival, etc.). 
Regarding owls that feed on insects, an opposite effect is generated by ALAN because insects are 
strongly attracted to light (Tielens et al. 2021). This photoaxis concentrates these prey in lit areas which 
favors such owl species - as Athene cunicularia (Rodriguez et al., 2021), an owl that feeds on 80 % of 
insects (Sánchez et al. 2008, Cavalli et al. 2013). This mechanism is well known for other insectivorous 
predators, as spiders (Gomes 2020), geckos (Nordberg & Schwarzkopf 2022) or bats (Li & Wilkins 
2022). Diverse naturalist notes reported such observations of owls hunting in outdoor lighting to catch 
insects attracted to light (Walker 1943, Schwertner 2002), migrating birds trapped by an illuminated 
monument (Canário et al. 2012) or bats coming to hunt insects aggregated in lit areas (Dalery & 
Cugnasse 2016). ALAN seems to be an advantage for these species feeding on positive photo-axed 
species. However, this mechanism may alter prey-predator relationships (Mcmunn et al. 2019). It leads 
to a decrease in insect populations (Davies et al. 2012) and may also impact the predators by enhancing 
inter-specific competition (Schoeman 2016) and by modifying their spatial distribution (Nelson et al. 
2022) or by altering their reproduction (Taylor et al. 2022).  
However, some of the results remain difficult to explain, concerning Megascops choliba and Ciccaba 
virgata. These species are both insectivorous while their occurrence or their abundance is negatively 
correlated with ALAN (Alquezar et al. 2020, Marín-Gómez et al. 2020). This situation might be due to 
a lower proportion of insects in their diet - around 23 % for Ciccaba virgata (Gerhardt 1994) - explaining 
why light is not a facilitating factor; or to other way in which. A second explanation could be that ALAN 
have other effects on owls than affecting prey/predator relationship, which we currently misunderstand. 
 
Anthropogenic noise decreases vocal activity and hunting success 
 
The main findings highlighted by our body of evidence on anthropogenic noise are that they decrease 
vocal activity (a set of about twenty cases with a 50/50 split between negative or neutral effect) and 
reduce hunting success (several cases all pointing to a negative effect). Such impacts are easy to explain 
considering the capacity of anthropogenic noises to mask natural sounds. Then, noise has also been 
found to affect the owls by altering the search for mates and food, offspring communication and territory 
defence.  
Since hearing is a decisive sense in the hunting activity of owls in addition to vision, noise pollution 
impacts on their ability to detect the prey, and this may influence both adult and chick survival, with 
consequences at the population level. 
Other results about impacts of noise on owls are based on very few cases but call for vigilance. For 
example, two studies show that noise would result in fewer nests and fewer juveniles (Hayward et al. 
2011, Fröhlich & Ciach 2018). On the other hand, noise does not seem to have any effect on the mobility 
or on the micro-behavior of owls (such as eye opening, limb movements, flushing, head rotation) during 
the day, with even a possible habituation of the owls to chronic noise during the day.  
 
More knowledge than expected, but still lacking 
 
This review revealed that the effects of light and noise on nocturnal raptors have not been specifically 
addressed. Most studies, in particular for moonlight, focus on vocal activity and hunting success, 
whereas some outcomes are poorly studied such as dispersal, reproduction. Besides, 47 owl species have 
been considered in at least one article which represents around 20 % of the 244 owl species in the world. 
This makes difficult to draw conclusions for all Strigiformes, an heterogeneous group regarding multiple 
aspects, e.g. mobility and activity patterns, home range size and diet. Moreover, many species were 
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included in only one or two case studies, which do not allow to draw conclusions for each of these 
species with respect to conservation issues. Only a few species, such as Tyto alba, were sufficiently 
investigated to get an overview about the effect of sensory stressors (Fig. 9). 
 
This evidence base confirms the lack of knowledge highlighted by McClure et al. (2022). Several meta-
analyses and systematic reviews had also underlined this situation, collecting very few or even no article 
on Strigiformes, either on ALAN (Falcón et al. 2020, Svechkina et al. 2020, Adams et al. 2021, Sanders 
et al. 2021b, Pérez Vega et al. 2022) and noise pollution (Radford 2012, Kunc & Schmidt 2019, Sordello 
et al. 2020). This situation is surprising because birds are the subject of numerous studies in sensory 
ecology; e.g. bird collisions against lit towers (Kumlien 1888, Longcore et al. 2012), role of stars for 
bird navigation (Muheim et al. 2006, Wiltschko et al. 2010), effects of ALAN on bird migration 
(Cabrera-Cruz et al. 2018, Korpach et al. 2022, La Sorte et al. 2022), effects of ALAN on diurnal birds 
such as vocal activity, immunity or reproduction (Da Silva & Kempenaers 2017, Holveck et al. 2019, 
Ziegler et al. 2021), passerine communication in response to ambient noise (Roca et al. 2016, Duquette 
et al. 2021, Gomes et al. 2022). Owls are cryptic species with nocturnal habits which may explain that 
few attention has been paid to them in sensory ecology. 
 
Our results also underlined that only three articles considered both noise and light pollutions and none 
of them looked for potential interactions between the two stressors (Scobie et al. 2016, Alquezar et al. 
2020, Marín-Gómez et al. 2020). It is likely that the sensory stressors interact, whether in synergy, in 
opposite effect or in addition (Halfwerk & Jerem 2021). For this reason, these two stressors have been 
increasingly considered together in the literature on several taxa including birds (Newport et al. 2014, 
Swaddle et al. 2015, Da Silva et al. 2017). 
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Figure 8 - Illustration of how
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Limitations of the studies 
 
The data extracted during coding allow us to have a critical look at the study designs and highlight some 
bias. 
 
First, we noted that the majority of the studies were carried out in-situ. Only 11 studies were conducted 
ex-situ; i.e. in enclosures or aviaries (4 for the moon, 6 for ALAN and 1 for the noise). 
The in-situ studies are for the most part observational (90 % for light pollution and 71 % for noise 
pollution), where correlations between exposure and outcome are investigated. For instance, a large 
number of studies focus on owl vocalization in relation to moonlight, artificial light or anthropogenic 
noise (e.g. (Mori et al. 2014, Fröhlich & Ciach 2019, Hanmer et al. 2021)). These studies have the 
advantage of being based on real conditions with all the complexity of the situations, but this makes 
them susceptible to some biases (see Fig. 10). 
In particular, regarding population monitoring, we encountered different types of methods (see Table 7 
and Fig. 11). Many surveys are carried out by acoustic detection, passive or active (using owl playback). 
First of all, playback procedure rarely follows the recommendations made by the literature (description 
and availability of track files, reporting of recording conditions, etc.) (De Rosa et al. 2022). Moreover, 
this method is often presented as a way to measure the occurrence of owls and it is true that owls are 
territorial birds that will respond to broadcast calls, but however this may lead to an underestimation of 
populations (Hannah 2009, Zuberogoitia et al. 2011). Using autonomous recorders maintained for 
several days on site may allow to reach a better exhaustiveness but this technique no longer distinguishes 
between owls of passage and owls defending a territory. For all these reasons, as a precaution, we 
preferred to consider all studies on acoustic detection of owls as outcomes on vocal activity rather than 
on owl occurrence. Furthermore, the use of such acoustic monitoring in surveys that aim to assess the 
effect of anthropogenic noise on acoustic communication is really questionable because noise exposure 
may mask audibility of playback by owls and audibility of response calls by scientists. This 
susceptibility to bias is rarely considered – or at least, not reported in the articles. Few studies are based 
on tracked animals (radio, GPS, etc.) and even fewer on nest boxes (using videos or owl captures, etc.), 
which are relevant methods respectively for studying movement and activity, or reproduction, diet and 
biological issues (via samples). 
 
Concerning moonlight, ALAN or noise exposure measurement, a range of methods were used. 
Regarding moonlight, most authors have noted the moon phase but there is no indication that the moon 
was actually present in the sky (rise/set times) during the owl survey, and in some cases, it is clearly 
stated that the lunar phase has been informed by calendar or weather softwares/websites (e.g. (Currie et 
al. 2002, Doud et al. 2016)). Moreover, lunar illuminated fraction, often used in articles, appears to be 
a poor variable because at a given night illuminated fractions can provide different levels of moonlight 
exposure according to how much lunar has risen (Kyba et al. 2020). The presence of cloud cover is also 
a determining potential effect modifier but most studies have taken this into account, either by noting 
this variable (e.g. (Ganey 1990)) or by conducting their study only in clear weather (e.g. (Avilés et al. 
2022)); 38% of the cases do not mention anything about cloud cover or state they have not considered 
this point. Finally, no study has specified if the study area was exposed or not to artificial light, likely 
to blur the influence of the moon. Regarding the measurement of light pollution, several studies have 
used remote sensing (NOAA) (e.g. (Żmihorski et al. 2020)) but we know that these satellite data only 
translate the light perceived from above, do not transcribe few short wavelengths (which is a strong 
current issue) and that the time of shooting is also a limitation. In addition, a problem of scale may arise 
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for studies at the city level with regard to the resolution of these satellite data (750m). Regarding noise, 
we remind here that we excluded articles that have no assessment of noise; i.e. that deduce it indirectly 
(from frequentation, traffic, distance to the city or to such infrastructure). However we observe in the 
included articles a gradient in the precision of the measurements, from simple assessments by the authors 
(e.g. (Vincent-Martin 2004)) to measurements of real noise with manual sound level meter (e.g. 
(Johnson & Reynolds 2002)) or autonomous recorders (e.g. (Shonfield & Bayne 2017)). Furthermore, 
researchers rarely mention the presence or absence of natural noise (wind, rain, river, etc.) that could 
amplify the effects of man-made noise and thus bias the results.  
Finally, in these observational studies, the pattern is often based on a gradient of exposure (i.e. 
anthropogenic noise or light) (Herrera-Montes & Aide 2011, Marín-Gómez et al. 2020), without any 
real control, i.e. sites where exposure is absent. More control/exposure studies exist about ALAN than 
noise, for instance comparing ‘owl locations in a 30-meter radius of streetlights and random point 
locations’ (Rodríguez et al. 2021) or ‘species richness at airport sites compared to quiet zones’ (Alquezar 
et al. 2020). Finally, these observational studies often use linear models assessing the effect of several 
variables, including moon, ALAN or noise but also other variables (e.g. season, age of individuals, 
landscape features, etc.). Therefore, it is not necessarily obvious to conclude only on the strength of our 
variable of interest. Moreover, as raw data are not disseminated most of the time, it limits the possibilities 
of performing meta-analyses. 
Finally, a real limitation in observational studies is that artificial noise and light are generally associated 
with the same human activities. This means that they may be confounding factors for each other or 
correlated variables (one may expect that when ALAN grows, so does noise). However, none of the 
included studies sought to neutralise one of these two variables in order to study the effect of the other. 
Only 3 articles out of 75 considered both artificial noise and light, and without any specific sampling 
design to take account of their interactions. 
 
As far as experimental studies are concerned (i.e. where exposure is manipulated), whether in-situ or 
ex-situ, the experimental design about anthropogenic noise and light are most often Control/Exposure. 
Some individuals are thus exposed to noise and/or light and other individuals are not (e.g. (Senzaki et 
al. 2016)). We also encountered a few temporal comparison (Before/After exposure) or even mixed 
designs (Before-After-Control-Exposure), such as (Hayward et al. 2011) or (Tempel & Gutiérrez 2003). 
Nevertheless, the quality of the control is rarely described; i.e. whether the control is indeed silent and/or 
in total darkness while having characteristics comparable to the treated sites. 
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Table 7 - M
ain m

onitoring m
ethods encountered in the article for in-situ studies (table linked w

ith Figure 11) 
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Figure 10 - Two types of in-situ studies (observational and experimental), with their respective 
susceptibilities to bias 
 
 

 
Figure 11 - Illustration of the different methods to monitor owl population encountered in the in-situ 
studies detailed in Table 7 
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Limit of the review 
 
We are aware that the following points are downgrade deviations from CEE standards but they could 
not be avoided due to resource limitations: 
- screening process and data coding have been conducted by a single reviewer while in systematic maps 
and reviews it is recommended that at least two people proceed, with tests of consistency, to limit 
screening and coding bias; 
- no critical appraisal was performed to assess the risk of bias of the included studies while the systematic 
review method requires the risk of bias of primary research to be assessed. However, data related to the 
quality of study design was coded for each study and informed the study limitations in the discussion. 
 
In addition, we could not retrieve 31 PDFs (~10%) and then these citations had to be excluded from the 
review process before full-text screening. We tried to find these full-texts but they remained 
unretrievable (paywall, not published online, etc.). This may represent a limit in the result of this review 
but to facilitate potential further improvement the list of these PDFs is provided in the Additional file 5. 
 
Finally, although we assume that we have successfully collected the main relevant studies, we cannot 
be sure that we did not miss any publication. In particular, the articles we included from reviews suggest 
two limitations in our search strategy, concerning our population and our exposure. On population, 
articles addressing avifauna in general, which may include owl data, are unlikely to be captured by our 
search strings (e.g. (Alquezar et al. 2020)). In this respect it would have been relevant to screen on 
abstracts and full-text the 524 articles on birds included in the systematic map on noise pollution 
published by Sordello et al. (2020), but this represented a task that was too time-consuming for us, 
knowing that 180 articles do not have an abstract and should have been screened directly on full-text. 
Similarly, our requests may have missed articles that consider urbanization as an exposure but taking 
artificial light or noise as a proxy (Callaghan et al. 2019). We are aware of these two restrictions but 
widening our search string to avifauna and urbanization would have been a completely different 
dimension, beyond the scope of our review. 
 
Conclusion 
 
This literature review proposes a comprehensive overview on the effects of light and noise pollution on 
the owls, highlighting a relevant knowledge gap on this topic. Furthermore, the studies may present 
susceptibility to bias related to the assessment of the population or exposure, to the consideration of 
effect modifiers and confounding parameters, or to the relevance of the controls. Yet, initial conclusions 
can be drawn from existing literature. Studies on moonlight provide a useful baseline to draw a trend on 
what happens in a natural context. Moonlight increases vocal activity of owls while ALAN has no 
significant effect on acoustic communication, which may be due to differences in light specificities, as 
temporality, spectral composition or polarization. Waxing moon also creates a subtle interplay between 
owls and small mammals - their main prey - improving owl vision but making rodents flee more easily, 
leading to a non improved owl hunting success. ALAN exacerbates these mechanisms and also affects 
prey-predator relationships by attracting other animals, such as insects which some owls feed on. 
Finally, there is a negative correlation between ALAN and the occurrence of owls detected by acoustic 
surveys, although nest location can be either enhanced or disfavored by light pollution depending on the 
owls’ diet. As for noise, a body of evidence confirms that noise impairs hunting success and vocal 
activity of owls, most likely by masking prey movement sounds and distracting the owls. The evidence 
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base revealed other impacts of noise but they need to be confirmed. For instance, some studies resulted 
in a negative influence of noise on nest site occurrence and number of young. Noise can alter micro-
behavior; however, owls seem to habituate when noise becomes chronic. Given the current lack of 
knowledge, it is possible that sensory pollutants have much broader effects on owls; e.g. physiological, 
hormonal, behavioral, dispersal. 
 
As a consequence, we call for further research on owls and sensory stressors, particularly on the impacts 
of noise or light pollution. We encourage diversification of the studies in terms of species, outcomes 
(especially other than the probability of acoustic detection), types of noise studied (in particular other 
than traffic noise). Regarding ALAN we pronounce more operational studies, such as the impact of light 
spectrum (conversion HPS/LED) or the duration of lighting (part-night lighting). 
Regarding study design and publications, we suggest: 
- trying to get more precises estimates of the outcomes by privileging sampling based on autonomous 
recorder, tracking survey (GPS loggers) or even captures  
- getting precise measurements of exposure (with real and adequate assessments of moonlight, light or 
noise, not deduced or subjectively appreciated) 
- building study designs such as Control/Exposure or Before-After-Control-Exposure with higher level 
of quality for control sites (no noise, no light) 
- taking better into account confounding factors such as ambient noise in man-made noise studies, 
moonlight in ALAN studies, or ALAN in moonlight studies, and all other variables that could influence 
the results (landscape factors, season, etc.) 
- describing the methods used in details in the ‘materials and methods’ section of the articles, so that the 
study can be reproduced 
- providing the raw data to allow further analysis such as meta-analyses. 
Finally, since landscapes are disrupted by multisensory stressors (light, sounds but also odors) 
(Dominoni et al. 2020), and given that Strigiformes may have a sense of smell (Cobb 1968, Potier 2020), 
it would be relevant to include anthropogenic odors (emitted by roads, industry, aviation, agriculture, 
etc.) in future studies on the sensory ecology of owls (Martin 1990). 
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III. Les conséquences biologiques et écologiques de la 
perturbation anthropique des paysages olfactifs 

 
Au travers des cartes et revues systématiques nous avons pu voir que les pressions lumineuses et 
sonores engendrent des impacts sur différents groupes biologiques. Désormais, nous allons nous 
intéresser à un troisième stimulus sensoriel, les odeurs.  
 
En introduction (Partie 4 Section III.B et Partie 5 Section II.B) nous avons fait le constat qu’il existe 
très peu de littérature sur la perturbation anthropique des paysages olfactifs. Par conséquent, nous 
n’avons pas mobilisé ici la méthode des revues systématiques et avons procédé à une revue de 
littérature exploratoire. Ce travail a été mené avec Yorick Rejol (PatriNat) et en collaboration avec 
un chercheur de l’Inrae spécialisé sur les paysages odorants (Michel Renou). 
 
L’objectif était de dresser un premier état des lieux afin de faire ressortir les principaux enjeux. Ce 
travail a donné lieu à un article publié dans la revue Sciences Eaux & Territoires (Renou et al., 2021) 
et présenté ci-après. 
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La biologie de la conservation doit-elle prendre  
en compte les paysages odorants ?

La nature des paysages odorants et le rôle
des odeurs dans le fonctionnement
des écosystèmes

On regroupe sous le terme de BVOCs (pour « Biogenic 
Volatile Organic Compounds ») les divers composés 
organiques naturellement libérés dans l’atmosphère 
par les organismes vivants ou la matière organique en 
décomposition. Plantes et microorganismes sont les 
principaux producteurs de BVOCs dans les écosystèmes 
continentaux. Leur production est liée à plusieurs fonc-
tions physiologiques : chez les végétaux supérieurs, 
l’émission de BVOCs est un facteur de résistance aux 
stress abiotiques (oxydatif, thermique) ou aux attaques 
de pathogènes. Pour les seuls dérivés terpéniques, si 
communs dans les arômes floraux, on estime à plus de 
soixante mille le nombre de composés différents issus de 
sources naturelles.
Une espèce donnée ne perçoit qu’une fraction des 
BVOCs présents dans son environnement, en fonction 
du répertoire de récepteurs olfactifs dont elle est dotée. 
Chaque espèce possède ainsi son « paysage olfactif » cor-
respondant à sa propre expérience sensorielle de l’envi-
ronnement (photo ).

Les organismes vivants et la matière organique en décomposition libèrent dans l’atmosphère  
une grande diversité de composés organiques créant ainsi des paysages olfactifs servant de repères 
aux espèces au sein de leur milieu. Mais de nos jours, les activités humaines produisent elles-aussi 
d’innombrables composés odorants sans que nous n’y prenions nécessairement garde du fait 
de notre faible utilisation de l’odorat. Ces modifications anthropiques des paysages odorants 
affectent-elles le fonctionnement des écosystèmes ? Le cas échéant, comment est-il possible  
d’y remédier ?

Les êtres vivants extraient des informations de leur pay-
sage olfactif. En effet, une majorité de BVOCs sont impli-
qués dans des relations intra-spécifiques ou inter-spéci-
fiques. Ces composés olfactifs « informatifs » sont alors 
qualifiés de « sémiochimiques », les plus connus étant 
les phéromones. Ils permettent à un animal de trouver et 
reconnaitre une ressource (alimentaire ou reproductive) 
ou à une plante angiosperme d’attirer des pollinisateurs. 
C’est ainsi que les oiseaux de mer que sont les pétrels 
s’avèrent capables de repérer les zones poissonneuses 
au large des océans grâce au diméthyl sulfide émis par le 
phytoplancton. La communication olfactive joue ainsi un 
très grand rôle dans le fonctionnement d’un écosystème.
Les paysages olfactifs restent très dynamiques car ils sont 
brassés par les mouvements de l’air, eux-mêmes liés au 
climat local et à la topographie. Ils varient également au 
rythme des saisons, de l’alternance des jours et des nuits, 
selon les cycles biologiques des organismes émetteurs, 
ou encore sous l’effet d’événements naturels exception-
nels (incendies, par exemple).
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Les activités humaines modifient
les paysages olfactifs

Les activités industrielles et agricoles  
produisent de nombreux composés volatils

Les activités industrielles et agricoles génèrent beaucoup 
de composés organiques volatils, que l’on appelle des 
AVOCs, le A signifiant ici « Anthropogenic » par contraste 
avec les Biogenic-VOCS évoqués précédemment. L’in-
dustrie énergétique, l’industrie chimique, l'industrie du 
bois, du papier et de la viscose, l’élevage et l’agriculture, 
les industries agroalimentaires ou encore les activités 
de traitement des déchets sont les principaux secteurs 
concernés.
Ces activités peuvent libérer des molécules organiques 
qui n’existent pas à l’état naturel dans l’environnement. 
Elles peuvent aussi produire certaines molécules natu-
rellement émises par les organismes vivants mais libé-
rées en telles quantités qu’elles dépassent les capacités 
d’élimination des écosystèmes. L’éthanol, par exemple, 
est l’un des composés les plus émis par les activités 
agro-alimentaires.
Ces effluents sont souvent déjà qualifiés de pollution 
odorante, mais il est intéressant de constater que c’est 
lorsque leur perception par l’homme représente une nui-
sance, ce point de vue anthropocentré traduisant bien 
le fait que la notion d’odeur est organisme-dépendante. 
Outre ces effets sensoriels, la toxicité physiologique de 
certains AVOCs est reconnue. Ainsi, les hydrocarbures 
aromatiques polycycliques (HAP) sont sur les listes de 
l’Organisation mondiale de la santé (OMS) pour leurs 
effets mutagènes et cancérigènes. En revanche, concer-

nant la faune et la flore sauvage, l’impact des AVOCs 
dans des paysages odorants naturels n’a été que très 
peu, voire pas du tout, analysé. On ne dispose que de 
quelques exemples, comme le fait que la présence de 
fongicide (issu des traitements phytosanitaires) peut dimi-
nuer la capacité de bourdons à localiser une source de 
nourriture.

La pollution atmosphérique diminue l’efficacité 
de la communication chimique

Les transports, les industries chimiques, les raffineries, la 
combustion d’énergies fossiles riches en soufre, libèrent 
dans l’atmosphère des quantités importantes d’oxydes 
d’azote (NOx) ou de dioxyde de soufre (SO2). Ces gaz 
contribuent à la formation par photolyse de dérivés réac-
tifs de l’oxygène (appelés ROS pour « Reactive Oxygen 
Species ») comme l’ozone (O3), les radicaux nitrate (NO3) 
ou hydroxyl (OH).
Ces polluants affectent la photosynthèse, la fixation du 
carbone et des éléments nutritifs du sol. La pollution 
de l’air peut également altérer les habitats, notamment 
en acidifiant les sols (pluies acides). Les concentrations 
importantes de gaz phytotoxiques (SO2, NO2, O3) des 
grandes métropoles, affectent le rendement des plantes 
cultivées dans les zones agricoles périurbaines. Des 
expositions aigües à des pics de pollution souvent cou-
plées à des phases de canicules provoquent des réponses 
de stress chez les plantes dont elles se protègent en 
modifiant leurs émissions de BVOCs. Chez l’homme, 
la pollution de l’air est responsable de graves atteintes 
aux systèmes respiratoire et cardiovasculaire, aussi un 
nombre croissant d’études s’intéressent aux dysfonction-
nements du système olfactif provoqués par la pollution. 

 Dans un paysage donné, formé de différents habitats (ici un habitat de type « garrigue occidentale »), de multiples odeurs 
s'entremêlent dont la perception sensorielle dépend de chaque espèce, formant ainsi son « paysage olfactif ». 
Pour un panorama des habitats naturels et semi-naturels présents sur le territoire, consulter le référentiel national HABREF 
de l'Inventaire national du patrimoine naturel (INPN) :  https://inpn.mnhn.fr/telechargement/referentiels/habitats
En revanche la diversité des paysages olfactifs qui leur correspondent est très mal connue.
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Il est vraisemblable que la faune sauvage soit également 
vulnérable vis-à-vis de ces atteintes à sa santé, ou victime 
de troubles plus spécifiques des comportements olfactifs, 
mais les données font défaut. 
En outre, les ROS émis depuis les zones urbanisées ou 
industrialisées sont rapidement transportés dans les zones 
moins anthropisées où ils interagissent avec les BVOCs 
naturels pour former une grande diversité de dérivés oxy-
génés très réactifs et ainsi contribuer à des pics d’ozone 
en été dans des zones peu anthropisées. L’augmentation 
croissante des concentrations de ROS dans l’atmosphère 
diminue fortement la durée de vie des BVOCs, et donc 
la distance à laquelle ils peuvent être détectés. L’arôme 
initial d’une fleur peut se trouver rapidement modifié en 
présence de ROS. Des essais sur l’abeille confirment la 
perte de reconnaissance d’un mélange de terpènes à la 
suite de la disparition de certains de ses constituants. 
Enfin, les produits de réaction des BVOCs avec les ROS 
peuvent à leur tour réagir pour former une diversité de 
dérivés volatils dont l’activité biologique est mal connue.

Un appauvrissement global 
des paysages olfactifs

L’homme modifie également indirectement les paysages 
odorants par son action globale sur l’occupation du sol 
et les milieux naturels. La monoculture sur de grands 
espaces, la déforestation, l’introduction de plantes exo-
tiques modifient la composition floristique des paysages, 
souvent en les appauvrissant. Bien que cet aspect n’ait 
pas été évalué, ce fort remaniement de communautés 
végétales sources de BVOCs induit nécessairement des 
modifications profondes des paysages odorants. La sim-
plification des paysages olfactifs pourrait ainsi contribuer 
à la vulnérabilité des plantes cultivées dans les systèmes 
de production intensive car les insectes se nourrissant des 
plantes cultivées trouvent plus facilement leurs plantes-

hôtes dans ces environnements sensoriels très simplifiés 
que lorsque les odeurs de plusieurs espèces végétales 
se mêlent. Enfin, le changement climatique affecte indi-
rectement les paysages odorants notamment parce que 
les plantes ajustent leur métabolisme et leurs voies de 
biosynthèse des BVOCs en réaction aux variations du 
climat. Il est cependant difficile de mesurer ces change-
ments au niveau des paysages, car toutes les plantes ne 
réagissent pas de la même façon et les effets conjoints 
des différents facteurs ne sont pas linéaires.

Quels impacts sur le comportement
des organismes et le fonctionnement 
des écosystèmes ?

Il est tentant de considérer que la perte des signaux olfac-
tifs n’est qu’un effet collatéral, moins impactant que la 
disparition d’un habitat ou la contamination par des 
substances toxiques. Or, ce point de vue est trop anthro-
pocentré, la majorité des animaux utilisant le sens de 
l’olfaction pour s’alimenter, échapper aux prédateurs ou 
trouver un partenaire (photo ). La perturbation des pay-
sages olfactifs agit ainsi à travers plusieurs mécanismes. 

La pollution perturbe le développement  
et le fonctionnement du système olfactif

Si l’impact de la pollution de l’air sur l’olfaction chez 
l’homme est devenu un thème majeur de recherche, la 
connaissance est très limitée pour les autres animaux. 
Quelques travaux concernent l’abeille domestique ou 
d’autres Apidae pollinisateurs. Par exemple, une réduc-
tion des performances dans des procédures d’apprentis-
sage olfactif après une exposition à des émanations de 
combustion de fuel a été observée au laboratoire chez 
l’abeille domestique. Aussi, une exposition à des stades 
sensibles du développement des organismes peut-elle 
affecter l’ontogenèse du système olfactif. Le système 
olfactif est généralement très plastique et les effets de la 
pollution olfactive sur l’expression des gènes de l’olfac-
tion ont été observés en laboratoire chez les rongeurs. 
Les conditionnements olfactifs sont très efficaces et les 
animaux répondent différemment aux stimuli auxquels 
ils ont été pré-exposés. Ces modifications comporte-
mentales s’accompagnent de remaniements au sein du 
système nerveux de rongeurs ou d’insectes. Ces résultats 
ayant été obtenus au laboratoire, il est difficile d’extrapo-
ler aux conditions naturelles où les expositions sont très 
variables en intensité et en durée, mais cela reste une 
hypothèse plausible. 

Un bruit de fond olfactif qui masque  
des signaux olfactifs naturels

On parle de « masquage » lorsque l’intensité du facteur 
polluant couvre le signal olfactif naturel et empêche sa 
détection. Dans la nature, les insectes sont naturellement 
exposés à des environnements odorants où phéromones 
et odeurs environnementales se mélangent. La spécificité 
de leurs récepteurs olfactifs, couplée à un codage neuro-
nal efficace, leur permet d’extraire les informations utiles 
dans ces conditions difficiles. Cependant, les différentes 
activités humaines industrielles et agricoles peuvent aug-
menter de manière importante la concentration de cer-
tains VOCs (AVOCs et BVOCs) créant alors un « bruit de 
fond olfactif » trop prégnant. Ainsi, l’acide humique, un 

 Les antennes des insectes sont leur principal organe de l’olfaction. 
Elles leur permettent de communiquer entre eux ou de trouver une source  
de nourriture. Chez les Coléoptères longicornes comme ce Lepture 
fauve (Stictoleptura fulva, famille des Cerambycidae),  elles sont 
particulièrement longues, dépassant souvent la longueur du corps. 
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constituant naturellement présent dans les écosystèmes 
d’eau douce résultant de la dégradation de la matière 
organique, voit ses concentrations fortement augmenter 
dans les rivières qui reçoivent des eaux usées non trai-
tées et des déchets agricoles. Les femelles du poisson 
Xiphophorus birchmanni sont beaucoup moins sélec-
tives vis-à-vis des odeurs de leurs mâles dans l’eau de 
rivières polluées où les concentrations en acide humique 
peuvent atteindre 200 mg/l.

Tromper et égarer 
Il y a confusion quand l’organisme répond aux émissions 
d’AVOCs comme il le ferait à un signal écologiquement 
pertinent dans son milieu et présente alors une réponse 
mal adaptée. Ce phénomène est délibérément utilisé 
dans les stratégies dites de« confusion sexuelle » pour les-
quelles on a recours à des diffuseurs de phéromones de 
synthèse qui génèrent et entretiennent de fortes concen-
trations de phéromones au sein des cultures à protéger, 
afin d’éloigner les papillons ou des mouches qui s’en 
nourrissent. Les mâles volent ainsi en suivant de fausses 
pistes et ne parviennent plus à localiser les femelles pour 
les féconder. Ainsi, on peut aisément concevoir que de 
fortes concentrations de polluants olfactifs puissent trom-
per et égarer des organismes à la recherche de nourriture 
ou de partenaires sexuels, ou saturer leur système olfactif 
qui répondrait alors beaucoup moins bien aux stimuli 
naturels.

Odeurs et stress physiologiques
Les stimuli olfactifs sont bien connus pour leurs capacités 
à interagir avec les circuits de l’émotion et le système de 
récompense. Ces effets sur l’humeur ou le stress peuvent 
en retour affecter la valeur sélective de l’individu en inte-
ragissant avec de nombreuses fonctions physiologiques et 
le système endocrine. Chez les animaux d’élevage, une 
grande attention a été portée à l’identification de phéro-
mones d’apaisement pour atténuer les effets négatifs du 
confinement et abaisser l’agressivité. Chez l’homme, la 
présentation d’odeurs associées à des stimuli caractéris-
tiques d’un environnement naturel (photo d’une forêt + 
chant d’oiseau + odeur d’herbe) réduit significativement 
le stress. Même si les circuits de l’émotion n’existent 
vraisemblablement que chez les vertébrés, les odeurs 
associées de manière innée à des signaux de danger pro-
voquent des réponses physiologiques coûteuses et une 
réallocation des ressources chez les arthropodes (phéro-
mone d’alarme) ou même les plantes (signaux de stress). 
L’exposition prolongée à des environnements olfactive-
ment dégradés pourrait donc s’avérer très perturbante 
pour les organismes qui les peuplent. On peut citer à 
ce propos la perception par le gibier d’odeurs humaines 
et canines particulièrement fortes lors des périodes de 
chasse et sources de stress intense.

Intervenir sur et pour les paysages olfactifs
dans le cadre des politiques de conservation ?

Améliorer notre connaissance  
des paysages olfactifs

Une protection des paysages olfactifs naturels nécessite-
rait tout d’abord de mieux les connaitre. Nous connais-
sons les émissions volatiles d’un nombre non négligeable 
d’espèces de végétaux supérieurs. Une typologie des pay-

sages odorants pourrait alors être créée en se basant sur la 
composition des communautés d’espèces composant les 
milieux naturels. Pour cela, l’occupation du sol et la clas-
sification des formations végétales telles que répertoriées 
dans le référentiel national des habitats naturels (HABREF) 
de l’inventaire national du patrimoine naturel (INPN) 
pourraient être utilisées. La contribution des microorga-
nismes présents dans les sols et les litières devrait aussi 
être prise en compte. Le savoir-faire existe pour mesurer 
ensuite les émissions de BVOCs au-dessus des formations 
végétales (prairies, forêts, champs cultivés, etc.).
Par ailleurs, à ce jour, nous ne disposons pas d’outil per-
mettant d’évaluer la « qualité » d’un paysage odorant. 
Une meilleure évaluation des pollutions olfactives et 
des risques associés permettrait d’établir des cartes de 
risques à l’échelle d’un territoire donné. De telles cartes 
ont été produites pour la cité de New York au dix-neu-
vième siècle, décrivant les cônes de vents en aval des 
industries productrices de nuisances olfactives.

Limiter les émissions  
de composés organiques volatils

Éviter/limiter les pollutions par des techniques de traite-
ment des effluents est possible. Les normes existent vis-
à-vis des COVs et des solvants. Réduire les émissions des 
AVOCs est en convergence avec les objectifs de santé 
humaine et de protection de l’environnement mais les 
seuils des effets sensoriels étant généralement plus bas 
(< ppb) que les seuils de toxicité physiologique, on peut 
se demander si les normes existantes sont suffisantes. Les 
mesures d’impact sont nécessaires dans et autour des 
zones à protéger car les odeurs « voyagent » au gré des 
vents et de la topographie des paysages.
Désodoriser les émissions est souvent coûteux. En 
revanche, diminuer l’exposition des zones à protéger 
peut se faire par l’aménagement du paysage. Les haies 
brise-vents contribuent à limiter les fortes concentra-
tions de COV (autour des bâtiments d’élevage intensif 
en particulier) en détournant les vents vers les couches 
plus hautes de l’atmosphère. On ne connait pas l’impact 
des murs anti-bruit ou des tranchées sur le transfert des 
polluants vers les espaces « naturels » traversés par de 
grandes voies de circulation. En revanche, le masquage 
des odeurs désagréables par nébulisation d’odeurs mas-
quantes parait inadapté à la conservation tant que l’on 
n’en connait pas les effets sensoriels sur la faune et la 
flore sauvages. 

Les odeurs comme outil de génie écologique
En protection des cultures, les odeurs font partie des tech-
niques de contrôle biologique des arthropodes se nour-
rissant sur les plantes cultivées. La confusion sexuelle 
par application de phéromones de synthèse dans les 
champs ou les vergers empêche la reproduction des 
insectes que l’on cherche à éloigner des cultures (ex. : 
mouches des fruits). Des répulsifs basés sur les odeurs 
de leurs prédateurs ont aussi été testés pour dissuader 
les cervidés d’attaquer les plantations de jeunes arbres. 
La stratégie « push and pull » permet d’éloigner les her-
bivores de cultures à protéger pour les cantonner sur 
des plantes « pièges » moins sensibles à leurs attaques. 
L’usage d’attractifs ou de répulsifs permet ainsi de contrô-
ler une espèce donnée avec un faible risque d’impact sur 
les espèces non cibles.
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Cette manipulation des odeurs pourrait être appliquée 
à la biologie de la conservation, dans les écosystèmes 
naturels, bien qu’elle puisse soulever des questions 
éthiques par son caractère « interventionniste ». Elle 
pourrait potentiellement servir à favoriser la reproduc-
tion d’une espèce protégée ou à limiter la colonisation 
par des espèces exotiques envahissantes en les dirigeant 
vers des endroits ciblés. Planter des espèces en fonction 
de leur intérêt sensoriel dans les espaces naturels à voca-
tion récréative pourrait aussi être envisagé pour entrete-
nir le paysage odorant dans les milieux dégradés (ex. : en 
ville). Mais la prudence est de rigueur en la matière pour 
éviter l’introduction de plantes invasives ou des plantes 
« pièges », très attractives pour les insectes mais au final 
peu nutritives (exemple du buddléia). Enfin, des odeurs 
peuvent être manipulées pour guider la faune vers les 
ouvrages de franchissement sécurisé destinés à diminuer 
le risque de collision avec les véhicules. C’est ainsi qu’au 
Québec, les passages inférieurs pour la grande faune 
sont parfois « rendus attractifs » par dépôt de crottes de 
l'espèce dont on souhaite favoriser la traversée (élans 
en l'occurrence). À l’inverse, des odeurs « répulsives » 
peuvent être disséminées aux abords des routes non 
sécurisées pour en éloigner la faune sauvage.

Identifier et préserver une « trame olfactive »
En 2007, la France impulsait la politique publique Trame 
verte et bleue destinée à limiter la perte et la fragmenta-
tion des habitats provoquées par les activités humaines. 
Les motivations visaient essentiellement les éléments 
« physiques » du paysage, tels que les infrastructures 
de transport, l’imperméabilisation du sol, les barrages 
hydrauliques. Depuis, l’amélioration des connaissances 
scientifiques a permis d’élargir cette notion de trame à 
des sources immatérielles de fragmentation. Ainsi, la 
dégradation des habitats nocturnes et l’effet barrière 
causés par la lumière artificielle ont motivé l’émergence 
d’une trame noire en plein développement actuelle-
ment en France. La pollution sonore peut également 

générer une fragmentation entre populations en mas-
quant la communication acoustique et en perturbant les 
déplacements, ce qui fait naitre depuis peu la nécessité 
d’une trame blanche formée de continuités écologiques 
silencieuses. En revanche, la dégradation des paysages 
olfactifs a été pratiquement oubliée, hormis lorsqu’elle 
impacte notre odorat en milieu urbain. Les risques de 
perturbation du fonctionnement des écosystèmes liés à la 
pollution atmosphérique ou aux émissions de VOCs sont 
pourtant bien documentés. Cet article souligne l’impor-
tance des repères olfactifs pour les animaux à l’échelle 
du paysage et en corollaire l’impact des odeurs anthro-
piques sur ces paysages odorants. La nécessité d’une 
trame dépourvue d’odeurs anthropiques prend alors tout 
son sens, afin de préserver l'intégrité des odeurs écolo-
giquement importantes dans des espaces contigus. Le 
chantier est vaste et nous encourageons à approfondir 
ces réflexions, pour envisager l’identification, la pré-
servation et la restauration d’une trame olfactive et plus 
largement pour mieux prendre en compte les paysages 
olfactifs dans la protection de la biodiversité. 
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IV. Synthèse et conclusion du chapitre 3 
 
Ce chapitre regroupe plusieurs travaux de synthèses bibliographiques sur les effets des émissions 
sensorielles anthropiques sur la faune. 
 
La carte systématique sur les effets du bruit montre que la connaissance sur ce sujet - parfois 
considéré comme émergent - est dense même si elle est extrêmement hétérogène selon les taxons 
ou les types de bruits. Les deux revues associées à cette carte, sur les bruits récréatifs et les bruits 
des éoliennes, ont mis en évidence des premières tendances d’impacts négatifs sur la distribution, 
la communication acoustique ou la physiologie. 
 
En ce qui concerne la lumière artificielle, la revue menée sur les mammifères terrestres européens 
a collecté une quarantaine d’articles divisés en 448 cas qui forment 4 grands clusters sur : 1/ l’effet 
d’une modification de la photopériode, à travers des expériences ex-situ ; 2/ l’impact de la lumière 
artificielle sur les petits mammifères, à travers des expériences ex-situ ; 3/ l’impact des éclairages 
extérieurs, à travers des expériences in-situ ; 4/ l’effet de la pollution lumineuse globale via des 
études observationnelles. 

Sur l’ensemble de ces clusters, nous constatons que la lumière artificielle est susceptible d'avoir des 
effets négatifs sur les rythmes biologiques, l’activité, la physiologie ou l’occurrence. 
 
Le travail sur les rapaces nocturnes a généré 75 documents nous donnant un regard sur deux 
pollutions sensorielles lumineuses (54 cas) et sonore (51 cas) pour 46 espèces. Des premiers 
enseignements ont pu être tirés. Notamment, concernant la pollution lumineuse, les impacts 
semblent diverger en fonction du régime alimentaire des oiseaux : la lumière artificielle ne bénéficie 
manifestement pas aux espèces se nourrissant de rongeurs (qui fuient la lumière la nuit), alors 
qu’elle profite aux espèces insectivores dont les proies sont concentrées dans les lampadaires 
(schéma déjà connu pour les chauves-souris). Le bruit quant à lui diminue globalement l’activité 
vocale et le succès de chasse, probablement par un effet de masquage. 
 
Pour les odeurs, il ressort - dans la limite des connaissances actuelles peu nombreuses - que la 
perturbation anthropique des paysages olfactifs est susceptible d’agir à travers plusieurs 
mécanismes : 

- elle peut perturber le développement et le fonctionnement des systèmes olfactifs, par exemple en 
réduisant les capacités d’apprentissage olfactif des animaux notamment lors d’expositions à des 
stades sensibles du développement. 

- elle peut créer un effet de masquage lorsque l’intensité du facteur polluant couvre le signal olfactif 
naturel, ce qui empêche alors la détection de ce dernier par un animal qui passe ainsi à côté d’un 
partenaire, d’une proie, d’un prédateur. 

- elle peut tromper ou égarer des individus à la recherche de nourriture ou de partenaires sexuels, 
engendrant alors des réponses inadaptées, ou saturer leur système olfactif qui répondrait alors 
beaucoup moins bien aux stimuli naturels. 
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- elle engendre un stress physiologique car les stimuli olfactifs interagissent avec les circuits de 
l’émotion et le système de récompense. Ces effets sur l’humeur ou le stress peuvent en retour 
affecter la valeur sélective de l’individu en interagissant avec de nombreuses fonctions 
physiologiques et le système endocrine. 

Comme ce sujet est totalement inexploré pour l’instant une figure supplémentaire de synthèse qui 
n’est pas incluse dans l’article a été produite pour illustrer ces impacts potentiels ou avérés des 
odeurs anthropiques (Figure 3.F6). 
 
Dans le même temps, des lacunes de connaissances ressortent de tous ces travaux. Certains 
groupes d’espèces font l’objet de peu d’études pour l’instant. Les deux revues sur les rapaces 
nocturnes et les mammifères révèlent qu’un faible nombre d’espèces bénéficie de plusieurs études 
permettant une vision plus globale sur plusieurs outcomes. Les effets du bruit ont aussi été peu 
étudiés sur certains groupes biologiques - comme les invertébrés. De même, certaines sources de 
bruits (comme les bruits routiers) sont très étudiées et d’autres beaucoup moins (comme les bruits 
récréatifs). Par ailleurs, nous avons mis en évidence aussi des faiblesses dans la robustesse des 
études existantes. Sans réaliser d’analyse critique telle que préconisée par la CEE (conduisant à 
noter chaque article pour son niveau de biais global) nous avons extrait des données des études 
dans les différentes revues (bruits récréatifs, bruits éoliens, mammifères terrestres, rapaces 
nocturnes) ce qui donne des indications sur les protocoles mis en place par les auteurs. Nous 
pouvons ainsi constater certaines limites concernant les types de protocole (gradients ou une seule 
comparaison vs double comparaison) ou sur la mesure de la population ou de l’exposition. Les 
facteurs confondants apparaissent également faiblement pris en compte (par exemple, les bruits 
naturels qui pourraient amplifier ou masquer les effets des bruits d'origine humaine sont très 
rarement considérés). 
 
En conclusion, les cartes et revues développées dans ce chapitre nous ont conféré un point de vue 
beaucoup plus large sur les impacts des pressions sensorielles, en complément du chapitre 2. Au 
plan méthodologique, les cartes et revues apparaissent comme des outils pertinents et rigoureux 
pour mettre en évidence des impacts, identifier ce qui connu et ce qu’il ne l’est pas, tout en nuançant 
la robustesse des résultats existants. Ces outils, déjà en plein essor depuis une dizaines d’années, 
devraient continuer à se développer dans le domaine de l’écologie en réponse au besoin grandissant 
d’expertise. Notons qu’en contrepartie ces outils sont chronophages, impliquant parfois des 
adaptations de la méthode officielle en fonction des moyens disponibles et du but recherché, ce qui 
ne pose pas de problème tant que la transparence est garantie (méthode, décisions prises).  

Sur l’ensemble de ce chapitre, nous constatons que les effets négatifs des stimuli artificiels ne sont 
pas systématiques mais incontestablement ils existent. Cela donne donc du crédit à la 
reconnaissance de ces émissions comme polluants sensoriels altérant le fonctionnement des 
réseaux écologiques. Si l’état des connaissances reste lacunaire lorsque l’on regarde certains 
aspects particuliers (certains taxons, certains types de bruits, odeurs, etc.), la connaissance est 
suffisante pour considérer qu’une action est nécessaire. Nous allons donc interroger les modalités 
d’intégration de ces pollutions sensorielles dans les trames écologiques à travers le chapitre 4. 
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Résumé du chapitre 3 
 
Ce chapitre mobilise les revues de littérature et en particulier les cartes et les revues 
systématiques pour mieux comprendre les impacts des polluants sensoriels sur la faune. 
 
Une carte systématique sur les effets du bruit a été réalisée et a montré que la connaissance sur 
ce sujet - parfois estimé comme émergent - est dense même si elle est extrêmement hétérogène 
selon les taxons ou les types de bruits. Deux revues associées à cette carte ont été menées, sur 
les activités récréatives et les éoliennes, deux sources de bruits rarement considérées alors 
qu’elles sont amenées à se développer dans les années à venir. Les résultats, pour le moment 
exploratoires et provisoires dans l’attente de nouvelles recherches, ont mis en évidence des 
premières tendances d’impacts négatifs sur la distribution, la communication acoustique ou la 
physiologie. 
 
Deux autres revues ont été conduites, l’une sur l’impact de la lumière artificielle sur les 
mammifères terrestres européens et l’autre sur l’impact de la lumière et du bruit sur les rapaces 
nocturnes. Nous avons obtenu un panorama de la littérature et tiré des premiers enseignements. 
Sur les mammifères, nous avons constaté que la lumière artificielle est susceptible d'avoir des 
effets négatifs sur les rythmes biologiques, l’activité, la physiologie ou l’occurrence. Sur les 
rapaces nocturnes, la pollution lumineuse semble impacter différemment les espèces en fonction 
de leur régime alimentaire (répulsion des rongeurs vs attraction des insectes). Le bruit, quant à 
lui, diminue globalement l’activité vocale et le succès de chasse, probablement par un effet de 
masquage. 
 
Pour les odeurs, il ressort - dans la limite des connaissances actuelles peu nombreuses - que la 
perturbation anthropique des paysages olfactifs est susceptible d’agir à travers plusieurs 
mécanismes : perturbation du développement et du fonctionnement des systèmes olfactifs, effet 
de masquage, effet de leurre, stress physiologique. 
 
Sur l’ensemble de ces travaux nous avons pu identifier des manques de connaissances et nous 
avons aussi discuté de la robustesse des études existantes. Malgré ces lacunes, il ressort que la 
connaissance est suffisante pour considérer qu’une action est nécessaire. Dans le chapitre suivant 
nous allons donc passer à la partie opérationnelle, en proposant des évolutions des réseaux 
écologiques et des politiques de trames associées, pour intégrer ces perturbations sensorielles. 
Nous mobiliserons pour cela l’ingénierie écologique. 
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ans les chapitres précédents nous avons pu montrer ou observer par le biais 
d’expérimentations et de revues de littérature que la lumière artificielle nocturne, le bruit 
et les odeurs anthropiques ont des effets négatifs sur la faune sauvage (abondance, 

occupation de l’espace, comportement de déplacement, etc.). Les expérimentations menées 
(chapitre 2) ont répondu à des questions précises (en termes de taxons ou de types d’effets) et les 
revues de littérature (chapitre 3) nous ont conféré un regard plus exhaustif et plus large (diverses 
sources de bruit, divers organismes, etc.), notamment via le recours aux cartes et revues 
systématiques au sens de la Collaboration for Environmental Evidence. 
 
En capitalisant sur ces éléments, il semble donc pertinent et même indispensable de mettre en place 
des programmes destinés à réduire ces pressions, souvent sous-considérées par rapport aux 
pressions "classiques" telles que l’urbanisation ou l’agriculture intensive, et à préserver des espaces 
exempts (le plus possible) de ces perturbations. Les impacts occasionnés par ces types de pression 
sont susceptibles d’affecter la dimension spatiale des écosystèmes - soit directement, par le biais 
de la sélection des habitats et des déplacements, - soit indirectement, en modifiant le 
comportement alimentaire, la survie ou encore la reproduction et en affectant donc in fine la 
dynamique des populations et les aires de répartitions. Ainsi, la "qualité" d’un habitat ne se résume 
donc pas à sa dimension physique (surface, type d’habitat) ; de même, la perméabilité du paysage 
ne repose pas uniquement sur la proximité des habitats mais forcément aussi sur la "naturalité" des 
paysages sensoriels. 
 
En introduction (Partie 1 Section V) nous avons exposé le fait que les politiques publiques de trames 
(Trame verte et bleue en France, Green Infrastructure à l’international) ne prennent pas en compte 
pour le moment les pollutions sensorielles. Nous avons montré (Partie 5 Section III.B) qu’il existe 
toutefois un gradient : une réflexion sur la Trame noire a émergé déjà depuis quelques années en 
France alors que la prise en compte du bruit est balbutiante et que celle des odeurs est inexistante. 
Les besoins ne sont donc pas les mêmes pour les trois pressions sensorielles. 
 
Les travaux développés dans le cadre de cette thèse contribuent ainsi à montrer que les réseaux 
écologiques inhérents à l’écologie du paysage (décrits en introduction Partie 1 Section IV.B) sont 
affectés par les pollutions sensorielles et que les politiques publiques de trames écologiques se 
doivent de les considérer pour être les plus opérationnelles possible. A ce stade du manuscrit nous 
avons donc répondu à la première sous-question découlant de notre problématique, celle des 
fondements scientifiques justifiant la prise en compte des pressions sensorielles dans les trames 
écologiques (Partie 5 Section I). Avec ce chapitre nous allons aborder la deuxième sous-question, 
celle interrogeant le "comment" (opérationnalité). 
 
 
 
 
 
 
 

D 
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Ce chapitre a trois objectifs en particulier : 

I. Massifier la dynamique émergente sur la Trame noire. Cette section se concentrera sur la 
dissémination des connaissances disponibles sur ce thème au sein de la communauté 
opérationnelle et scientifique et sur le renforcement du cadre qui sous-tend cette trame 
noire, en France et à l’international. 

II. Elargir les trames écologiques à la dimension sensorielle. Cette section proposera un 
élargissement de la démarche aux bruits et aux odeurs, dans la continuité de la Trame noire. 
Comme la réflexion est pour le moment embryonnaire sur ces deux thématiques, le besoin 
apparait de poser les bases conceptuelles pour alerter la communauté scientifique et 
opérationnelle, ainsi que les décideurs politiques. 

III. Mettre en œuvre les trames sensorielles par la gestion des pressions. Cette section 
abordera la question de la mise en œuvre de ces trames sensorielles, en prenant l’exemple 
de la gestion de la lumière artificielle nocturne et plus précisément de la prise en compte 
du clignotement lumineux. Il montrera le déroulé d’une chaine depuis le travail de 
recherche jusqu’à une proposition concrète d’action. 

 
Pour atteindre ces objectifs, nous avons mené différentes actions destinées à transférer les 
connaissances scientifiques vers la sphère opérationnelle pour déployer ces notions de trames 
noires, sonores et olfactives. Le passage de la science à l’action sous-entend la capacité à 
conceptualiser des idées en réponse à des problèmes mis en évidence par les travaux de recherche. 
Cela implique de proposer également des éléments concrets de définitions, de méthodes et de 
leviers de mis en œuvre. Les actions menées s’appuient donc sur divers outils de l’ingénierie 
écologique : supports techniques et scientifiques, propositions institutionnelles, communications 
orales. Nous développerons ici uniquement les productions écrites. Toutes ces actions ont été 
réalisées dans le cadre de mes fonctions à PatriNat pendant l’exercice de thèse et viennent ainsi 
utilement alimenter sa problématique. Un résumé est disponible en fin de chapitre. 
 
 

I. Massifier la dynamique émergente sur la Trame noire 
 

A. Rappel du contexte et objectifs 
 
En France, c’est au même moment (en 2007) qu’une politique de réseaux écologiques (la Trame 
verte et bleue) et une politique de réduction des nuisances lumineuses ont été initiées par le 
gouvernement. Pour autant, très peu de liens ont été faits à cette époque entre ces deux politiques 
publiques. Pourtant, il est essentiel de planifier spatialement l'éclairage nocturne afin de 
différencier sa gestion en fonction des enjeux de biodiversité d'un territoire ; ainsi, les politiques 
publiques de réseaux écologiques (génériquement appelées Green infrastructure) devraient inclure 
l'obscurité comme un critère de qualité essentiel. 
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Depuis une dizaine d’années, une réflexion a été initiée en France au gré des initiatives de 
collectivités pionnières, de plaidoyers associatifs et de propositions scientifiques. Des méthodes 
pour prendre en compte la pollution lumineuse dans la Trame verte et bleue et dans les réseaux 
écologiques ont été préconisées (Sordello, 2017b, 2017a, 2018; Sordello et al., 2018). La Trame noire 
a ainsi émergé comme une continuité logique de la Trame verte et bleue pour tenir compte de 
l’environnement nocturne. Plusieurs collectivités ont identifié des trames noires sur leur territoire, 
qu’il s’agisse de parcs nationaux, parcs naturels régionaux, métropoles. Un besoin de capitalisation 
des premières expériences et d’appui technique a donc semblé nécessaire pour accompagner 
beaucoup plus largement cette dynamique en France. 
 
Désormais, la Trame noire est incluse dans le "fonds vert", dispositif national pour accélérer la 
transition écologique dans les territoires et destiné à financer des projets présentés par les 
collectivités territoriales. Elle fait également l’objet d’actions dédiées dans la Stratégie nationale 
pour la biodiversité 2030. En dépit de ces avancées, le cadre juridique français reste précaire en la 
matière, nécessitant une meilleure reconnaissance dans les textes. 
 
Enfin, à l’international, les stratégies de conservation ne tiennent pas non plus, ou très peu, compte 
de l'obscurité (Jägerbrand & Bouroussis, 2021; Schroer et al., 2020). Les Green infrastructure promues 
à l’échelle européenne ne considèrent pas les pressions sensorielles. Il est donc apparu nécessaire 
de promouvoir l’implémentation d’une Dark Infrastructure à l’échelle internationale pour élargir les 
infrastructures vertes à la prise en compte de la lumière artificielle nocturne. 
 
En résumé, les objectifs dans ce volet opérationnel de la thèse ont été les suivants sur la Trame 
noire : 

- renforcer la doctrine technique et méthodologique pour les acteurs opérationnels. 

- consolider le cadre national. 

- disséminer le concept auprès de la communauté internationale où il reste très peu connu. 
 

B. Méthode et résultats 
 
Pour répondre à ces trois objectifs, dans le cadre de la thèse, j’ai mis en place une stratégie basée 
sur plusieurs actions (Figure 4.F1), notamment : 

- la production de contenus, à la fois scientifiques et/ou techniques, afin de favoriser une 
dissémination du concept de Trame noire, à l’échelle française et internationale, auprès de publics 
variés (scientifiques et acteurs opérationnels). J’aborderai ici en particulier la production d’un guide 
technique national sur la Trame noire, publié par l’OFB, et la rédaction d’un plaidoyer international 
pour la mise en œuvre d’une Dark infrastructure, co-écrit avec de nombreux scientifiques de 
différents pays. 

- sur la contribution à différentes sphères d’acteurs afin d’influer sur les cadres nationaux. Je 
développerai ici le cas de la récente adoption de la 3e Stratégie nationale pour la biodiversité (SNB 
2030), qui inclut pour la première fois des actions ambitieuses sur la pollution lumineuse. 
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1) Pilotage d’un guide national sur la Trame noire (2021) 
 
La mise en œuvre des politiques publiques repose sur l'implication indispensable des acteurs à 
toutes les échelles, du national au local. A ce titre, l’OFB anime différents centres de ressources, 
dont le centre de ressources sur la Trame verte et bleue (CDR TVB), créé en 2010 1.  Cette animation 
passe par différents biais, tels que la valorisation des retours d’expériences, la mise à disposition de 
ressources techniques, méthodologiques et scientifiques, la proposition de moments d'échange 
entre les acteurs ou encore de formation. 
 
Dans la continuité de ses actions sur la TVB, le CDR TVB s’attache ainsi depuis quelques années à 
accompagner la dynamique des acteurs de terrain sur la Trame noire (par exemple une journée 
nationale d’échange dédiée a été organisée en 20192). De nombreux territoires souhaitent identifier 
et mettre en œuvre la Trame noire sur leur territoire mais se retrouvent aujourd’hui peu outillés 
pour le faire avec de nombreuses questions : quelle définition, quelles méthodes, quelles données, 
quelle mise en œuvre pour cette Trame noire ? Un guide Trame noire a ainsi été réalisé par l’OFB, 
intitulé Trame noire - Méthodes d’élaboration et outils pour sa mise en œuvre (Sordello et al., 2021). 
J’ai piloté la rédaction de ce guide en collaboration avec deux collègues écologues de l’OFB (Fabien 
Paquier et Aurélien Daloz).  
 
Ce guide a été publié dans la collection ‘Comprendre pour en agir’ de l’OFB en mars 2021, distribué 
à plus de 3000 exemplaires et est disponible en version numérique3. L’objectif de ce guide est de 
proposer des concepts, méthodes et outils aux acteurs des territoires en valorisant les travaux 
scientifiques et les retours d’expérience. Il s’adresse avant tout aux techniciens des collectivités 
(parcs naturels régionaux, parcs nationaux, communes, intercommunalités, etc.) à qui il fournit des 
éléments de méthodes pour la conduite de leur projet de trames noires. 
 
Nous mettrons en avant ici un exemple de contenu issu de ce guide, relatif à la méthode 
d’implémentation de la Trame noire. Afin de prendre en compte les différences de moyens et 
d’objectifs des territoires (selon un axe planification-actions), nous avons proposé une démarche à 
plusieurs niveaux possibles (Figure 4.F2) incluant : 

- l’identification de secteurs à enjeux sur lesquels fixer des prescriptions en termes d’éclairage. 

- la caractérisation de points de conflits à restaurer prioritairement (par exemple entre la Trame 
verte et bleue et la pollution lumineuse). 

- l’identification d’une Trame noire sensu stricto (c’est-à-dire constituée de réservoirs et de corridors 
caractérisés par une niveau d’obscurité suffisant devant être préservés ou consolidés), en extrayant 
la partie "noire" d’une Trame verte et bleue déjà identifiée (méthode qualifiée de "déductive") ou 
en intégrant la pollution lumineuse au cours de la phase d'identification des continuités 
écologiques, comme facteur de dégradation parmi d'autres (méthode qualifiée "d’intégrative"). 

 
1 https://www.trameverteetbleue.fr/ 

2 https://www.trameverteetbleue.fr/vie-tvb/groupe-echange-tvb/trame-noire 

3 https://professionnels.ofb.fr/fr/node/831 

https://www.trameverteetbleue.fr/
https://www.trameverteetbleue.fr/vie-tvb/groupe-echange-tvb/trame-noire
https://professionnels.ofb.fr/fr/node/831
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Figure 4.F2 : Arbre de décision proposé pour décliner la Trame noire sur un territoire  
Crédit : Sordello et al., 2021 
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2) Prise en compte de la pollution lumineuse dans la Stratégie nationale 
biodiversité 2030 (2023) 

 
La France est dotée d’une Stratégie nationale pour la biodiversité (SNB) depuis plusieurs années. 
Deux premiers volets ont déjà été mis en œuvre (2004-2010 et 2011-2020). Une 3ème SNB a donc été 
préparée par le gouvernement dans la perspective 2023-2030. Dans cette nouvelle SNB est apparue 
la volonté de prévoir des actions sur la pollution lumineuse. A cette occasion, j’ai été sollicité en 
2022 à titre d’expert national 4 . J’ai ainsi proposé diverses mesures et notamment s’agissant des 
trames noires : 

- d’intégrer la notion de trame noire dans la règlementation. 

- de favoriser l’intégration des trames noires dans les territoires. 

- d’identifier des continuités écologiques nocturnes d’importance nationale. 
 
Au fil du processus de concertation et de co-construction impliquant énormément d’acteurs ces 
propositions ont été retravaillées, pour aboutir à deux fiches présentées en annexe :  

- une fiche dédiée aux pollutions lumineuses et sonores (mesure 9). 

- une fiche dédiée aux trames écologiques (mesure 20) qui inclut donc des mesures sur la Trame 
noire. 
 
Pour les trois propositions formulées ci-dessus, le Tableau 4.T1 présente le processus depuis le 
problème identifié jusqu’aux mesures adoptées. 
 
 
 
 

 
4 En 2023, j’ai intégré le comité de domaine du Ministère de l’écologie (niveau expert), notamment pour mon expertise sur 
la pollution lumineuse : 
https://www.ecologie.gouv.fr/sites/default/files/CGDD_CD_Liste_agents_qualif_valid_CD_31122023.pdf 

https://www.ecologie.gouv.fr/sites/default/files/CGDD_CD_Liste_agents_qualif_valid_CD_31122023.pdf
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3) Publication d’un plaidoyer collectif international dans la revue Landscape 
and Urban Planning (2022) 

 
Cette section s’appuie sur un article dont j’ai piloté la rédaction, publié dans la revue Landscape and 
Urban Planning (Sordello et al., 2022) et présenté ci-après. 

Afin de disséminer le plus largement possible le concept d’infrastructure noire nous avons souhaité 
publier un article dans une revue internationale avec un collectif d’une vingtaine de scientifiques de 
nationalités française, allemande, américaine et suisse. Dans cet article nous avons posé les bases 
conceptuelles d’un élargissement des infrastructures vertes pour y intégrer les variations naturelles 
de luminosité en lien avec l’alternance jour/nuit. 

Cet article s’appuie sur la littérature scientifique pour dresser un panorama des impacts de la 
lumière artificielle sur la biodiversité et notamment concernant la dimension spatiale. Il propose 
ensuite une définition des Dark Infrastructure puis une démarche concrète en quatre étapes pour les 
implémenter sur les territoires.  
 
Cette stratégie de déploiement de la Trame noire à l’échelle internationale a également pris corps 
au gré des opportunités. Par exemple, la Commission européenne m’a contacté en 2023 car elle 
souhaitait produire un guide sur la pollution lumineuse, cette thématique étant pour le moment 
absente des rapports de l’Union européenne. A cette occasion la Commission européenne 
souhaitait reprendre divers travaux menés en France, notamment l’article publié dans la revue 
Landscape and urban Planning cité ci-dessus ainsi que le guide Trame noire de l’OFB précédemment 
évoqué. La Commission européenne a ainsi publié un rapport en décembre 2023 (European 
Commission, 2023). Cette initiative montre la dissémination progressive, à un niveau territorial 
large, de concepts et de projets initiés et expérimentés en France. 
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H I G H L I G H T S  

• Light pollution is an increasing worldwide pressure for biodiversity, especially contributing to habitat loss and fragmentation. 
• Green infrastructure (i.e. ecological networks policies) should consider nighttime darkness. 
• A 4-step operational process could be adopted to identify, preserve, restore and assess dark infrastructure. 
• Several dark infrastructure were already identified in both urban and natural areas, although some knowledge gaps still need to be filled.  

A R T I C L E  I N F O   

Keywords: 
ALAN 
Green infrastructure 
Corridor 
Connectivity 
Nature conservation 
Planning 

A B S T R A C T   

Artificial light at night (ALAN) has been massively deployed worldwide and has become a major environmental 
pressure for biodiversity, especially contributing to habitat loss and landscape fragmentation. To mitigate these 
latter, green and blue infrastructure policies have been developed throughout the world based on the concept of 
ecological networks, a set of suitable interconnected habitats. However, currently, these nature conservation 
policies hardly consider the adverse effects of ALAN. Here, we promote the integration of darkness quality within 
the ’green and blue infrastructure’, to implement a ‘dark infrastructure’. Dark infrastructure should be identified, 
preserved and restored at different territorial levels to guarantee ecological continuities where the night and its 
rhythms are as natural as possible. For this purpose, we propose an operational 4-steps process that includes 1) 
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Mapping of light pollution in all its forms and dimensions in relation to biodiversity, 2) Identifying the dark 
infrastructure starting or not from the already identified green/blue infrastructure, 3) Planning actions to pre-
serve and restore the dark infrastructure by prioritizing lighting sobriety and not only energy saving, 4) Assessing 
the effectiveness of the dark infrastructure with appropriate indicators. Dark infrastructure projects have already 
been created (for example in France and Switzerland) and can serve as case studies for both urban and natural 
areas. The deployment of dark infrastructure raises many operational and methodological questions and stresses 
some knowledge gaps that still need to be addressed, such as the exhaustive mapping of light pollution and the 
characterization of sensitivity thresholds for model species.   

1. An emergency for nocturnal biodiversity on Earth 

1.1. ALAN as a major threat to biodiversity, including in protected areas 

In only a few decades, light pollution, i.e. the emission of artificial 
light at night (ALAN) has become recognized as a worldwide phenom-
enon (Bennie et al., 2015; Falchi et al., 2016). ALAN usually generates a 
very pronounced skyglow over the cities that can scatter within the at-
mosphere and be visible tens or even hundreds of kilometres away from 
the source of emission (Duriscoe et al., 2018; Jechow et al., 2020). 
Consequently, light pollution not only concerns urban regions (e.g. 
airports, city centers) and industrial areas (e.g. oil platforms, mines, 
plants, logistic centers) but also areas with limited human activities 
(Davies et al., 2016). Thus, it was shown that between 1992 and 2010, 
dark areas (i.e. with no, or almost no light pollution) have decreased by 
15% in Europe, including in the protected areas (Gaston et al., 2015). 
Then, we are facing a threat against which spaces dedicated to the 
preservation of biodiversity (National Parks, Reserves, Natura 2000 
areas) are very poorly protected or not protected at all (Mu et al., 2021). 
On an almost similar period of time (1992–2012), 3624 terrestrial 
mammal species experienced an increase in mean light intensity within 
their ranges worldwide, while only 41 species experienced significant 
decreases (Duffy et al., 2015). ALAN is also identified as one of the main 
factors accounting for the distribution of several bat species (Azam et al., 
2016). Other studies suggest that ALAN could be one of the causes of the 
collapse of insect populations noted worldwide (Grubisic et al., 2018; 
Owens et al., 2020). As a clue for this, recent results of a monitoring 
study on the impact of ALAN on nocturnal moth populations indicated 

that some demographic effects can be identified after a 3-years duration 
(van Grunsven et al., 2020). This type of example is becoming more and 
more common in the existing literature. 

1.2. The plethorous and detrimental effects of ALAN on living organisms 

The scientific literature on this topic has become substantial during 
the past decade (e.g. Davies & Smyth, 2018; Falcón et al., 2020), even if 
some effects have been known for more than a century and are still 
relevant, such as collision mortality of migrating birds (Lao et al., 2020; 
Longcore et al., 2013). Today, impacts are demonstrated on flora (Seg-
restin et al., 2021) and most groups of animals, encompassing both 
nocturnal species; i.e. adapted to darkness (Elgert et al., 2021) and 
diurnal organisms (e.g. because artificial lighting unintentionally pro-
longs their activity phase into the night). For instance, ALAN-exposed 
wild great tit had on average 49% lower melatonin levels than the 
dark-night birds, leading to an alteration of innate immune response 
(Ziegler et al., 2021). 

ALAN acts at different levels of life (e.g. genes, individuals, pop-
ulations, ecosystems) and different life-history traits (e.g. growth, sur-
vival, fecundity, mobility) (Sanders et al., 2021) (Fig. 1). For instance, 
for one given species Bufo bufo, ALAN causes gene deregulation (Touzot 
et al., 2021) as much as it alters its reproduction (breeding behaviour, 
fertilization) (Touzot et al., 2020). ALAN decreases melatonin produc-
tion in many organisms and thus the ability to synchronise diurnal and 
nocturnal metabolic processes (Grubisic et al., 2019). It unbalances 
interspecific relationships (Maggi et al., 2020), such as predator–prey 
interactions (Gomes, 2020) or competition between native and alien 

Fig. 1. Examples of mechanisms of ALAN effects on biodiversity.  
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species (Speißer et al., 2021). It also disrupts the biological rhythms of 
both plants (Lian et al., 2021) and animal species (Bumgarner & Nelson, 
2021). It decreases species richness (Mena et al., 2021), alters commu-
nities (Grubisic & van Grunsven, 2021) and generates cascading effects 
within ecosystems (Fleming & Bateman, 2018). Finally, ecosystem 
functions and services can be degraded or impeded, such as litter com-
sumption in aquatic ecosystems (Czarnecka et al., 2021), both nocturnal 
and diurnal pollination (Giavi et al., 2021; Knop et al., 2017) or carbon 
mineralization (Hölker et al., 2015). ALAN can also interact with mul-
tiple environmental stressors, including other sources of pollution (e.g. 
noise), thereby exacerbating them (Dominoni et al., 2020). 

1.3. ALAN leads to habitat loss and fragmentation 

ALAN influences wildlife mobility by altering spatial cues (Vowles & 
Kemp, 2021). It is particularly true for species (e.g. insects, birds) that 
orient using natural celestial light sources (i.e. Moon, Milky Way, stars) 
during migration or ‘daily’ travels (Foster et al., 2018). ALAN can also 
affect the movement of individuals through phototaxis, which can be 
either positive (this may result in trapping and even mass mortalities of 
animals such as migrating insects or birds; e.g. Boyes et al., 2021; La 
Sorte & Horton, 2021) or negative (avoidance, on bats, seabirds, 
terrestrial mammals, reptiles; e.g. Saldaña-Vázquez & Munguía-Rosas, 
2013). This mechanism can have an impact on population dynamics and 
demographic rates, like mortality and fecundity, by altering immigra-
tion/emigration movements (Gaston & Bennie, 2014). It can also affects 
the photic characteristics of natural habitats at the landscape level, due 
to an avoidance (Ditmer et al., 2021) or a sink/crash effect (Eisenbeis, 
2006; Rodríguez et al., 2021) (Fig. 2). 

A major concern of these consequences is that ALAN can further 
amplify habitat loss and fragmentation for many organisms. Studies 
showed that light pollution can affect the quality of natural habitats 
reducing the attendance of sensitive species (Ciach & Fröhlich, 2019; 

Picchi et al., 2013), alter activity along linear landscape features (Barré 
et al., 2020) and disrupt dispersal (Beier, 1995; Camacho et al., 2021; 
Wilson et al., 2018). It can also have indirect effects on space use due to a 
reduction of available resources (Luo et al., 2021), a modification of 
predation (Czarnecka et al., 2019) or an increase of competition (Sali-
nas-Ramos et al., 2021), which may ultimately lead to isolated pop-
ulations in relictual dark areas (Sordello, 2017a) (Fig. 3). Studies have 
confirmed that illuminated areas can be difficult to be crossed by some 
animals and then act as physical barriers: including facilities built to 
restore functional connectivity (Bhardwaj et al., 2020; Bliss-Ketchum 
et al., 2016). Lighted infrastructure (e.g. roads, bridges, buildings) can 
affect insect or bat movements (Degen et al., 2016; Hale et al., 2015; 
Málnás et al., 2011), slow down or even stop toads migrating to and 
away from their breeding grounds (van Grunsven et al., 2017), and more 
generally alter organism flux across ecosystem boundaries (Manfrin 
et al., 2017). On the scale of the United-States, light pollution frag-
mented most mammal ranges and resulted in isolated dark refugia from 
2012 to 2018 (Ditmer et al., 2021). 

All major habitats are concerned by these ALAN consequences: 
terrestrial (e.g. street lightings lead to significant changes in biomass 
and plant cover of dominant grass species on road verges and advance or 
delay flowering by 4 to 12 days (Bennie et al., 2017)), aerial (e.g. arti-
ficial light is avoided by nocturnally migrating passerines crossing the 
North Sea (Rebke et al., 2019)) and aquatic. ALAN affects organisms 
living in freshwater (e.g. exposure of a stream section to 10–12 lx of 
ALAN results in a decrease of 16% in family richness and 76% in mean 
body size of freshwater emergent insects [1 lx is a unit defined relative to 
human daytime vision] (Meyer & Sullivan, 2013)), wetlands (e.g. ALAN 
disrupts toad activity at juvenile-stage and reduces post-metamorphic 
toad growth by 15% (Dananay & Benard, 2018)) and marine areas (e. 
g. juvenile survival of a salt marsh keystone species – the crab Neohelice 
granulata – can be decreased up to 61% when exposed to ALAN 
compared to natural dark conditions, due to increased predation (Nuñez 

Fig. 2. Example of habitat loss and fragmentation caused by avoiding (left) and attractive (right) effects of ALAN.  
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et al., 2021)). 

2. Development of ‘dark infrastructure’ as a solution to protect 
biodiversity 

2.1. Current ecological network policies: green and blue infrastructure 

Over the past few decades, biodiversity protection strategies have 
increasingly integrated ecological networks (Battisti, 2003; Keeley et al., 
2019), through green infrastructure, defined by the European Environ-
ment Agency as ‘a strategically planned network of natural and semi-natural 
areas with other environmental features designed and managed to contribute 
to maintain biodiversity in fragmented landscape and deliver a wide range of 
ecosystem services.’ (Green Infrastructure (GI)—Enhancing Europe’s 
Natural Capital, 2013). The term ’blue infrastructure’ is sometimes used 
to specifically refer to aquatic habitats (Silva and Wheeler, 2017), but, in 
practice, the term ‘green infrastructure’ can be generic and include both 
terrestrial and aquatic habitats. Many Member States have implemented 
green infrastructure projects since the late 90’s (European Commission, 
2019), e.g. Belgium (Wlaams Ecologisch Netwerk, Flanders and Struc-
ture Ecologique Principale, Wallonia), Estonia (Green Network), France 
(Trame verte et bleue), Germany (Biotopverbund), and Hungary (Na-
tional Ecological Network). 

Green infrastructure remains a schematic (cores + corridors) and 
theorical approach, but it can lead to protecting and connecting 
remaining natural spaces, notably within a landscape where nature has 
been highly artificialized and fragmented. In this application, green 
infrastructure can especially play an essential role in the protection of 
biodiversity in industrialized countries, as shown by the deployment of 
public policies for green and blue infrastructure worldwide (Linehan 
et al., 1995). Globally, the International Union for Conservation of 

Nature (IUCN) promotes green infrastructure as a key spatial planning 
tool for nature conservation (Bennett, 2003; Hilty et al., 2020). The 
concept of ecological connectivity is also implicit in several interna-
tional conventions such as the Ramsar convention (1971) and the Bern 
convention (1979), European agreements (habitats and species direc-
tive) and related EU policy implementation (Natura 2000). Testifying its 
relevance, green infrastructure initiatives have also been developed at 
the international level, notably in Africa (e.g. The Tri-Dom Ecological 
Network, Cameroon-Gabon-Congo), Asia (e.g. The Arakawa River 
Ecological Network, Japan), North America (e.g. Southern Rockies 
Wildlands Network, USA), South America (e.g. The Vilcabamba-Amboró 
Conservation Corridor, Peru/Bolivia) (Moore & Shadie, 2007) and 
Oceania (e.g. Australia (Kilbane, 2013)). 

2.2. Considering darkness: switching from ‘daytime green and blue’ to 
‘nighttime green and blue’ 

Today, nearly all international conservation strategies take little or 
no account of darkness. As a rare exception, we can note the resolution 
adopted in 2020 by the international Convention on the Conservation of 
Migratory Species, recognizing that ALAN is an emerging issue for 
wildlife (UNEP/CMS/Resolution 13.5, 2020). In Europe, the environ-
mental protection of European Union and laws of individual Member 
States do not specifically protect nocturnal species from the negative 
effects of ALAN, with rare exceptions (Schroer et al., 2020). However, 
policies should reduce ALAN and its pressure on ecosystems worldwide. 
Particularly, mitigation solutions at the landscape level appear to be 
lacking (Jägerbrand & Bouroussis, 2021) whereas it is essential to 
spatially plan night lighting in order to differentiate its management 
according to the biodiversity issues in a territory. 

Thus, a possible way, relevant in our opinion - particularly from a 

Fig. 3. Framework for understanding the effects of ALAN on ecological networks.  
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practical point of view - could consist in including darkness within green 
and blue infrastructure, resulting in a ‘dark infrastructure’ where bio-
logical and ecological processes required during nighttime are possible 
(Sordello, 2017d). Challéat et al. (2021) recently proposed this approach 
from a socio-ecological perspective. Here, we take the definition of dark 
infrastructure from Sordello (2017c) and Sordello (2017d) as the 
approach of integrating light pollution into the identification of 
ecological continuities for different habitats. The result is an ecological 
network - formed by cores connected by corridors - in which darkness is 
an additional quality criterion (Sordello et al., 2018b). For instance, to 
identify green infrastructure for farmland with hedges (bocage), the 
criteria analyzed until now mainly referred only to sufficiently dense 
network of hedges with good quality hedges (wide, with old trees, multi- 
stratified vegetation, etc.). Henceforth, a bocage dark infrastructure 
would require all of the green infrastructure criteria but also the level of 
darkness (Sordello, 2017d). IUCN adopted a motion on light pollution 
during the world IUCN congress held in France in September 2021, 
voted by a very large majority, which promotes the deployment of dark 
infrastructure around the world based on this definition (IUCN, 2021). 

Without restricting corridors to physical and contiguous structures 
(they can be airborne), dark infrastructure is one of the possible re-
sponses to mitigate the impacts of artificial light at night on biodiversity 
and specifically on habitat loss and fragmentation and wildlife move-
ments (Pauwels et al., 2019; Zeale et al., 2018). This approach would 
integrate the stress caused by ALAN on the physiology and behaviour of 
organisms, population dynamics, and species interactions at night. Dark 
infrastructure may help to limit the multiple impacts of light pollution 
on biodiversity with a global vision on a territory (Sordello, 2017c). This 
enables going beyond case-by-case management of light sources and 
going further than protected area networks by envisaging the actual 
connection of natural and semi-natural habitats, according to landscape 
ecology concepts. It leads to consideration of the cyclic rhythms for 
biodiversity (e.g. day-night, seasonal) within green and blue infra-
structure policies (Sordello, 2017b). 

2.3. Incorporating natural light levels 

We need to mention that the term ‘black infrastructure’ could also be 
used, but ‘dark’ seems more appropriate since it encompasses several 
levels of darkness. Under natural conditions, the night is not totally 
black, since the starry sky - and particularly the moon for most of nights - 
produce an ambient luminosity that is bright enough for nocturnal 
species thanks to their large eyes or numerous photoreceptive cells 
(Clarke, 1983; Dice, 1945; Somanathan et al., 2008; Veilleux & Cum-
mings, 2012). Moreover, the term ‘dark’ may appear less tense for 
operational actors and users than the term ‘black’, which suggests that 
the aim of such a planning strategy should be to eliminate artificial 
lighting all the time and everywhere, whereas we know that this is 
utopian. Here, the goal is to preserve and restore an ecological network 
with a level of darkness that is as natural as possible and allows main-
tainence of biodiversity. The level of natural light at night changes 
cyclicly, due to lunar phases, which is a source of synchronization of 
biological rhythms and activity for organisms (Battaglia et al., 2017; 
Grant et al., 2009; Norevik et al., 2019). We know that the full moon 
illuminance - around 0.05 to 0.1 lx at temperate latitudes during the 
summer (Kyba et al., 2017) - is already a sufficient level to cause bio-
logical effects for some organisms (Clarke et al., 1996; Linley et al., 
2021; Prugh & Golden, 2014). Consequently, ALAN should not reach 
light intensity that disrupts biological or ecological processes. This 
means that nighttime brightness (natural + artificial) should never 
exceed the level of the full moon and lower levels are required to avoid 
any impact, particularly in dark infrastructure since it involves diverse 
species, some of which highly sensitive to light pollution (Simons et al., 
2021). We raise here the fact that the management of night lighting 
should consider the external parameters that influence the ambient lu-
minosity (the moon phase, but also the weather for example), by 

reasoning in relation to a global level of ‘natural + artificial’ light 
conditions (van Hasselt et al., 2021). 

3. Identifying, preserving and restoring dark infrastructure: a 4- 
steps process 

Conceptual studies on the usefulness of dark ecological networks as a 
social-ecological framework to limit the impacts of light pollution on 
biodiversity were recently published, pointing out the challenges of 
articulating organizational levels for a bottom-up approach of the dark 
ecological network (Challéat et al., 2021). Dark infrastructure must be 
identified, preserved and restored at several administrative levels (mu-
nicipalities and intermunicipal councils, departments, regions, states or 
associations of states such as the European Union), as well as biological/ 
ecological levels (e.g. biogeographic zones, perimeters of natural areas 
with or without regulatory protection status, landscape patches or local 
sites). The link between levels should reconcile ‘top-down’ (upstream 
framing for subsequent application in local planning schemes) and 
‘bottom-up’ (feedback from local experiences to feed into a broader, 
national or international framework) insights on ALAN regulation. 

Here, we propose an operational 4-steps process to identify, preserve 
and restore the dark infrastructure (Fig. 4). 

3.1. STEP 1: Mapping ‘darkness quality’ 

First of all, it is essential to carry out a diagnosis of light pollution in 
the form of a map of the territory under consideration (Marcantonio 
et al., 2015). This mapping must allow the identification of spatial dis-
tribution of the quality of the night environment in the form of different 
classes (Fig. 4). This quantitative indicator will be one of the essential 
input for the identification of the dark infrastructure, by crossing with 
biodiversity data (Xue et al., 2020). Light pollution mapping can be done 
starting with satellite images (Jechow & Hölker, 2019), nocturnal 
orthophotography (Schirmer et al., 2019), field data (geolocation of 
lightings associated with their technical characteristics: power, light 
spectrum, etc.) or metrology (in-situ measurement of light pollution by 
various devices such as luxmeter, sky quality meter, etc. (Garratt et al., 
2019; Secondi et al., 2017)). The strengths and weaknesses of each data 
source will depend on the scale considered (national, regional, munic-
ipal, neighbourhood). France has just published a national map of light 
pollution constituting a quantitative indicator of the light diffused in the 
middle of the night in clear weather using satellite data (ONB, 2021). 

3.2. STEP 2: Identifying the dark infrastructure 

According to quantitative indicators previously developed, dark 
infrastructure must be identified, including cores and corridors for 
different types of environments (e.g., forests, grasslands, wetlands, 
freshwaters, shores) (Fig. 4). 

A first vision of dark infrastructure is to consider that it corresponds 
to optimal areas, where the nighttime environment remains sufficiently 
undisturbed for biodiversity (= ‘Reference conditions’, to make a parallel 
with Water Framework Directive implementation – WFD). Such optimal 
areas must be identified as soon as possible because light pollution 
continues to increase and threaten them (Guetté et al., 2018). Then these 
areas will form the basis of the dark infrastructure. A second vision may 
include in the dark infrastructure areas of lesser quality, whose 
nocturnal functionality is impeded (i.e. where the threshold of ‘Refer-
ence conditions’ is not reached but still good). This minimal light 
threshold could be selected according to the most sensitive species 
(which might be always low) or depending on conservation goals and 
ecosystems. Indeed, this threshold will determine which areas will have 
to be preserved and which areas will have to be restored. In France, 
‘Pyrenees National Park’ determined a threshold of sensitivity to light, 
using data previously collected on Rhinolophus and Myotis bats. The re-
sults show that, whatever the bat species observed, from a level of light 
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pollution of about 19.8–20.5 mag/arcsec2, the number of contacts 
established with each species decreases (Fresse, 2018). Then, to design 
their dark infrastructure, three classes of darkness quality were retained: 
poor (15.9 to 20 mag/arcsec2), average (20.1 mag/arcsec2 to 21.3 mag/ 
arcsec2), good (>21.3 mag/arcsec2) 

Once the cutoff threshold is chosen to characterize the dark infra-
structure, in practice, two options of implementation are possible (Sor-
dello et al., 2021): 1) either taking ALAN into account in an existing 
green and/or blue infrastructure; i.e. when the work to define the 
ecological network has already been done but without considering 
darkness (e.g. applied in Geneva, Switzerland by Ranzoni et al. (2019); 
see Fig. 5F), or 2) integrating ALAN in the design of a new green and/or 

blue infrastructure (e.g. applied in ‘Pyrenees National Park’, France). 
The first option would enhance existing efforts, as it is expected to up-
grade the functionality of the ecological network; however, its appro-
priateness must be considered on a case-by-case basis because green and 
blue infrastructure are generally defined on the basis of target species 
chosen independently of their sensitivity to ALAN. For the second op-
tion, ALAN can be an additional parameter in spatial models (see 
Fig. 5D); i.e. the estimation of roughness/resistance coefficients for 
ecological networks modelling (Hale et al., 2015; Pauwels et al., 2019) 
or used to downgrade the rating of cores and corridors, ultimately 
leading to the exclusion (or planning restoration) of elements that are of 
low quality (Sordello et al., 2018b). 

Fig. 4. 4-steps process of implementation of the dark infrastructure whatever the scale of territory considered, from the elaboration of the diagnosis until 
the assessment. 
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Fig. 5. Examples of dark infrastructure already in place in France, Switzerland and United-States. A) In the town of Douai (France), a dark infrastructure was 
identified using an acoustic bat survey (80 points in June 2018) throughout the commune territory. Here, the dark infrastructure was not translated into cores and 
corridors but into a set of dark ecological continuities. These have been drawn with three levels of issues represented by shades of blue on the map, in order of 
importance from the least dark to the darkest (tertiary, secondary, main). These levels are directly related to the intensity of bat activity. They allow to prioritize the 
further actions of preservation and restoration of the dark infrastructure. B) Identification of nocturnal corridors for several bat species in the ‘Métropole Européenne 
de Lille’ (France). This summary was obtained after random stratified sampling (bats were recorded on 399 sampling points; one entire night per sampling point) and 
species distribution modelling. A least-cost modelling approach was finally applied to identify nocturnal corridors. These nocturnal corridors correspond in large part 
to the canals and watercourse (’Deule’, ’Roubaix’, ’Marque’). C) Dark infrastructure in Metz Métropole (France). The grey-black shape indicates the impact of ALAN 
on the core functionality (extinction probability) and the shades from red to blue give information about the impact of ALAN on corridor functionality (dispersal 
flow). The result provides a decision-making tool for scientists, conservation managers and policy-makers to plan ecological networks where ALAN is taken into 
account. D) In greater Los Angeles (United States), the ‘darkest path’ corridors (light colored lines) between natural habitats was calculated, using high-resolution 
data from a small satellite (Aerospace Corporation; see Pack et al., 2017). Light pollution levels range from low (blue) to medium (red) and high (yellow). After 
transforming the raw data, the least cost paths between four parks were calculated with brightness as the resistance value to demonstrate the links between protected 
areas occupied by mountain lions, which are known to be averse to moving across lighted landscapes. The results were consistent with known corridor locations and 
illustrated the need to protect the remaining tenuous dark paths and to restore a dark infrastructure for wildlife movement. E) In the ‘Parc Naturel Régional de 
l’Aubrac’ (France) landuse data were crossed with light pressure data at the extremities of the night (i.e. the least favourable conditions, before possible public 
lighting extinctions). This work was performed for the different sub-ecological networks identified in the ‘green and blue infrastructure’ of the Park. Here the map 
shows the result obtained for woodland habitats. The shades of colour indicate the quality of the night sky in this dark wooded infrastructure (see the caption on the 
image). F) Raster map resulting from the analysis of the viewshed - visibility of the light sources of the Geneva basin (Switzerland). The color gradient highlights the 
areas most heavily impacted by light pollution, such as built-up areas, road networks or open areas. The darker areas represent the areas from which the light 
nuisances are less visible or nonexistent, such as forest areas, valleys and bocage structures (dark blue). Open areas without structures such as hedgerows or forests, 
are thus more exposed to light pollution. 
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Fig. 5. (continued). 
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3.3. STEP 3: Preserving and restoring the dark infrastructure 

After being identified, dark infrastructure must be preserved to 
prevent light pollution, under a protection status to be defined according 
to the context (space that cannot be illuminated or even urbanized, 
protected areas, World Heritage recognition, designations such as those 
proposed by the International Dark Sky Association, etc.). 

In areas where the dark infrastructure is considered ‘degraded’ 
compared to reference conditions (based on quantitative or semi- 
quantitative indicators), darkness should be restored by mobilizing 
various lighting management tools (Gaston et al., 2012; Sordello, 2018) 
(Fig. 4). The most effective and simple way is to suppress lightings or, at 
least, to turn off lights. However, light is needed for human activity at 
night; then it would be unreasonable to imagine a world without any 
outdoor lighting. Therefore, we must aim for sobriety, by lighting only 
when strictly necessary, by questioning the need for lighting in advance 
and by seeking alternatives as a priority (e.g. passive lightings, re-
flectors, headlamps, etc.). Also, the management of lighting should no 
longer be done by partitioning uses but by considering all light sources 
in a given site. For example, in a given street, lights illuminating side-
walks could remain off as long as signs and storefronts are still active and 
already providing a sufficient level of light for walking. 

Restoration actions could be prioritized accordingly to the ecological 
stakes and the level of nuisances induced by ALAN, with the objective of 
optimizing the nocturnal space–time between humans and the rest of the 
living world. As the optimization of lighting has not been a concern until 
now, there is a great deal of scope for reducing light pollution (wasted 
light, unnecessary lighting, unsuitable time slots, etc.) without losing 

comfort and use for human activities. To this end, many lighting pa-
rameters can be modulated: e.g. adapting the level of illumination to use 
(Rydell et al., 2021), adapting the lighting periods (Day et al., 2015) or 
regulating the power to demand schedules (Bolliger et al., 2020), direct 
the lights downwards and specifically targeting the area to be lit. Con-
cerning the color of the light, species have different sensitivities to light 
wavelengths, whether for vision, chronobiology or other functions 
(behaviour, physiology, activity, growth, etc.) (Alaasam et al., 2021; 
Musters et al., 2009). Therefore it is impossible to identify one color that 
would be impact-free for all organisms. Thus, the choice of lighting to be 
preferred in terms of its associated spectrum can be guided by the 
ecological context (Spoelstra et al., 2017; Syposz et al., 2021). However, 
a general advice is that broader spectra have broader impacts because 
they stimulate more photoreceptors in a species and affect more species 
(Diamantopoulou et al., 2021; Kernbach et al., 2020). In addition, at the 
moment, research results show that amber light (yellow/orange) have 
lower effects on wildlife than blue, green or even red, which leads to 
prefer low color temperatures (~1500–2400 K) (Deichmann et al., 2021; 
Longcore et al., 2018). Nevertheless it should be noted that even yellow/ 
amber lights remain impactful for some taxa (Kühne et al., 2021; Van 
den Broeck et al., 2021). 

3.4. STEP 4: Assessing the effectiveness of the dark infrastructure 

Finally, as for other public policies, indicators are needed to monitor 
and assess the role and effectiveness of dark infrastructure in main-
taining and, where appropriate, restoring darkness and ecosystem 
functioning at night (Fig. 4). This step will require comparisons before 

Fig. 5. (continued). 
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and after implementation of the dark infrastructure, or comparing areas 
where it is implemented and those where it is not. The indicators should 
encompass pressure indicators (light pollution, as detailled above) and 
indicators related to biodiversity. For the latter, it will be necessary to 
combine different aspects, including species richness and abundance, 
community functioning (life traits, relationships between species), as 
well as functional connectivity in addition to structural connectivity. For 
this purpose, indicator species could be identified, among the most 
vulnerable nocturnal animal group to ALAN – such as bats, amphibians, 
nocturnal Lepidoptera, Lampyrid beetles, etc. – for different types of 
habitats/ecosystems. 

4. First successful ‘dark infrastructure’ projects 

Several dark infrastructure projects have already been carried out, 
notably in France, Switzerland and United-States by various actors (e.g. 
municipalities, metropolises, managers of protected areas, lighting 

specialists) (Fig. 5A–F). These projects consisted in identifying dark 
infrastructure in a given territory with various methodologies, covering 
the two options described in Section 3.2. 

In France, many cities have already identified their dark infrastruc-
ture or are in the process of doing so (such as Amiens, Bordeaux, Douai, 
Lille (see Fig. 5B), Limoges, Marne-et-Gondoire, Metz, Nantes, Nice, 
Strasbourg). Five french ‘National parks’ (‘Cévennes’, ‘Pyrénées’, ‘Port- 
Cros’, ‘Mercantour’, ‘Réunion’) also conducted a joint project to map 
their light pollution (STEP 1) and their dark infrastructure (STEP 2). 
They are now in the process of implementing their action plans to restore 
darkness where it is degraded (STEP 3). The same is true for several 
french ‘Regional nature parks’ such as those in the ‘Massif Central’ (see 
an example of ‘Parc naturel régional de l’Aubrac’ in Fig. 5E). 

Concerning option 1 or 2 previously presented to identify the dark 
infrastructure, we meet both in these projects. 

In the transboundary region of the Geneva basin in Switzerland, the 
dark infrastructure was obtainded by intersecting low ALAN areas with 

Fig. 5. (continued). 
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the existing green infrastructure (option 1) (Fig. 5F). To do this, an 
automated extraction of light sources from nocturnal high-resolution 
orthophotography was performed. These light sources were then used 
in a viewshed analysis where ALAN at any location was derived from the 
number of light sources within a 1 km radius. 

In Douai (France), a dark infrastructure was identified ‘from scratch’ 
(option 2) (Fig. 5A). Firstly, a “bat activity map” for different groups 
(Pipistrellus, Nyctalus, Serotinus and Myotis) was established, using 80 bat 
sound recorders during two nights in June under good weather condi-
tions. Then, a hierarchy of activity levels by quantiles allowed to identify 
the areas of highest activity, forming the dark infrastructure. 

Option 2 was also applied in Metz Métropole (France) to identify its 
dark infrastructure (Fig. 5C). To do so, the probability of species 
extinction and the individual dispersal flow (see Fig. 2) were calculated 
taking into account the effect of ALAN on life-history traits (see Fig. 1) 
using the simulation tool Simoïko (Moulherat, 2014). A generic popu-
lation viability analysis was used. The input data were obtained from the 
field, scientific literature, or expert opinion on 5 species. 

These examples show that dark infrastructure is a tool that various 
stakeholders adopt to preserve and restore darkness, in both urban and 
natural contexts. The spatial scales are also variable, ranging from a 
single municipality or even a neighbourhood to vast territories. These 
pioneering projects will be a valuable aid for subsequent initiatives. For 
this purpose, a further work will be necessary to review the methods 
applied in these projects to characterize dark infrastructure, to identify 
the technical levers for implementing better lighting management in 
these spaces, and to list any difficulties encountered. 

5. Research and development issues 

Firstly, to identify the dark infrastructure, it is necessary to better 
map ALAN pressure in a given area. This is the stage of the factual 
diagnosis of darkness quality (STEP 1 in our timeline). Generally, 

existing maps only take into account the light level while the impacts on 
the species also depend on the schedules or the composition of the light. 
Moreover, the maps that are available with global coverage are based on 
light sources detected by satellites, which only detect light that is 
emitted upward. Satellite data allow modelling skyglow (indirect light 
pollution) and exclude a large part of the other forms of direct light 
pollution such as glare, light emitted towards the ground, light that 
penetrates the water or enters cavities, etc. which are also problematic 
(Wilson et al., 2021). Upward radiance and modelled sky glow correlate 
well with surface-level exposure, but mask large spatial variation in 
exposure (Simons et al., 2020). In addition, the light caught by the 
satellites will depend on the sensor spectrum sensitivity (500–900 nm 
for NASAS’s VIIRS-DNB instrument, the most used currently), which can 
lead to the exclusion of a critical part of the spectrum (such as ultraviolet 
or infrared radiation and overall blue light that is increasing in LED- 
based lighting systems) (Elvidge et al., 2010; Kyba et al., 2015; Levin 
et al., 2020). Therefore, the objective is to create reliable maps taking 
into account all these considerations, in order to truly assess the global 
quality of the nighttime environment. This will allow to identify where 
we do not deviate ‘too much’ from a reference state (i.e. a natural night 
without ALAN), and a class system could be used for this (e.g. very good, 
good, average, poor and bad) as we do for water quality in Europe based 
on WFD. 

Secondly, a major research issue is still to determine the lowest level 
of ALAN for which effects are observed on species or ecosystems (as 
commonly done in ecotoxicology); i.e. thresholds of light sensitivity 
(Hölker et al., 2021). In other words it deals with the cutoff point to say 
that we are in or out of the dark infrastructure (STEP 2 in our time line). 
This is necessary to state if darkness is sufficient or not for biodiversity 
and actually to inform the design of dark infrastructure. This question is 
very difficult to address because such thresholds are taxa-dependent 
(and sometimes even function of the sex or the age for a same taxon). 
Data already exist for some species but this knowledge remains 

Fig. 5. (continued). 
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incomplete even if we already know that impacts are detected at light 
levels far below 1 lx: e.g., 0.5 lx for fish swimming (Latchem et al., 
2021), 0.3 lx for plant growth (Crump et al., 2021) and bird digestion 
(Sepp et al., 2021), 0.03 lx for amphibian locomotion (Secondi et al., 
2021), 0.01 lx for insect diapause (Mukai et al., 2021). In addition, the 
different light parameters should be considered together because the 
impacting light level can vary according to the color as a result of the 
spectral sensitivity of species (e.g. young sea turtles are desoriented at 
39 lx with red light, 10 lx with yellow light and 5 lx with green light 
(Cruz et al., 2018). A connected research issue is to better understand 
the combined effects of ALAN and other pressures (Ciach & Fröhlich, 
2017) on biodiversity. 

6. Conclusion 

Green and blue infrastructure, which correspond to ecological net-
works (i.e. cores connected by corridors), are a strong measure to 
mitigate habitat and biodiversity loss. They have been implemented for 
many years by many states and supranational organizations around the 
world. The dark infrastructure stems from them, in order to take into 
account the necessity of natural periods of darkness for life on Earth. 
Dark infrastructure is one of the means of limiting the effects of light 
pollution on biodiversity at the landscape scale. In view of the contin-
uously increasing light pollution levels worldwide, it is timely for in-
stitutions and society to take up such a planning tool, as they have done 
for green and blue infrastructure. 

As a cautionary word, dark infrastructure should not become only 
the last remnants of an old dark-night world. Their implementation is 
not a justification for continuing to illuminate every spaces outside the 
ecological network without any restriction. On the contrary, they should 
contribute to reach the more general goal that is to limit ALAN every-
where and everytime possible, because saving energy will not system-
atically solve the problem of biodiversity loss. It can even worsen the 
situation in case of a rebound effect (more light emitted while 
consuming less energy) or harmful changes in emitted light spectrum 
that would be more energy efficient but more impactful for biodiversity. 
However, the dark infrastructure makes it possible to prioritize and 
spatialize the issues, as well as preservation and restoration actions, at a 
territorial level. The goal is to ‘secure’ the areas that are still of good 
quality for ecosystem functioning and to ensure that this dark infra-
structure expands year after year. 

The development of dark infrastructure will raise many practical 
questions for the scientific community and operational stakeholders in 
the coming years (e.g. lighting and biodiversity data availability, species 
sensitivity thresholds, modelling methods, governance, status of pro-
tection). In addition, their capacity to reduce the negative impacts of 
ALAN on biodiversity will have to be assessed through apropriate in-
dicators (Sordello et al., 2018a). 

Such an approach oriented towards the conservation of biodiversity 
in dark nocturnal conditions fits into a wider transdisciplinary field 
addressing various problems and approaches to the preservation of the 
night (Kyba et al., 2020; Moeschler & Achkar, 2020). The several crises 
of all kinds (social, economic, health) that our societies are going 
through can be an opportunity to raise awareness for the need to pre-
serve nature, including at night because, at any given moment, half of 
the Earth’s surface experiences night. 
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II. Elargir les trames écologiques à la dimension sensorielle 
 

A. Rappel du contexte et objectifs 
 
Comme cela a été exposé, la réflexion en France est déjà engagée concernant la prise en compte de 
la lumière artificielle dans les continuités écologiques et cette thèse a eu pour objectif de renforcer 
son cadre et d’amplifier sa dissémination. En revanche, la prise en compte du bruit dans les trames 
écologiques est toujours très faible. Une mise en pratique commence à s’amorcer en France, 
notamment par l’action des parcs naturels régionaux (Le Bougnec, 2018), des bureaux d’études 
(Moulherat et al., 2023) et de collectivités (un projet s’engage à Lille). Enfin, la prise en compte des 
odeurs dans les trames est à ce jour inexistante, bien que la majorité des espèces animales utilisent 
massivement l’odorat pour accomplir leur cycle vital. 
 
Pourtant, comme nous l’avons vu tout au long de la thèse, ces deux autres pressions sensorielles 
interfèrent elles-aussi avec les réseaux écologiques et mériteraient autant d’attention que la 
lumière artificielle nocturne. Pour dynamiser cet élan, il est apparu judicieux d’alerter plus 
explicitement à la fois la communauté scientifique et les acteurs opérationnels sur la nécessité 
d’élargir la vision des réseaux écologiques à ces autres stimuli sensoriels. 
 

B. Méthode 
 
Là encore, une stratégie composite a été mise en place, visant une dissémination à la fois 
scientifique et opérationnelle au travers : 

- de productions écrites, notamment un article prolongeant le plaidoyer sur la Trame noire en 
élargissant la problématique à d’autres trames. 

- de communications orales par le biais de formations ou de journées d’échange (voir en annexe une 
liste de séminaires qui ont eu lieu en 2023). 

Je développerai ici uniquement la partie des productions écrites. 
 
Premièrement, l’invitation à développer une trame écologique prenant en compte les odeurs 
anthropiques a été formulée dans l’article publié dans la revue Sciences Eaux & Territoires présenté 
dans le chapitre 2 (Renou et al., 2021). A notre connaissance, c’est la première fois que le 
développement d’une telle trame olfactive est suggéré. Ce journal français à comité de relecture 
permet de viser un public de scientifiques et d’acteurs opérationnels tels que les collectivités. 
 
Deuxièmement, nous avons rédigé un article avec un collectif de scientifiques français pour inviter 
à un élargissement des réseaux écologiques et des politiques publiques de trames écologiques qui 
en découlent (les Green Infrastructure) afin de mieux inclure toute la complexité du vivant. 
 
Cet article traite des pressions sensorielles dans leur globalité (la lumière artificielle, les bruits, les 
odeurs) et inclut aussi les compartiments de l’air et du sol qui sont également sous-considérés 
jusqu’ici. Nous proposons que les Green Infrastructure/Trames vertes et bleues soient déclinées en 
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différentes Infrastructures/Trames : noires (lumière artificielle), blanches (bruit), olfactives 
(odeurs), aériennes (air) et brunes (sol). 
 
J’ai coordonné la rédaction de cet article et la production d’une infographie avec une graphiste. Cet 
article a été soumis en Avril 2024 à la revue Landscape and Urban Planning, dans la continuité du 
plaidoyer sur la Trame noire publié en 2021 dans ce même journal. Il est présenté ci-après. 
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Highlights: 

• Green Infrastructure are public policies based on ecological networks (i.e. sets of connected 
habitats) 

• As a decision-making tool for land use planning, GI have experienced a growing interest 
worldwide in recent decades 

• While GI emerged mainly in response to roads or dams, issues are now very much broader 

• GI should cover all living compartments (from soil to air) and all drivers (both physical and 
sensory) that lead to habitat loss and fragmentation 

• We suggest to develop an aerial infrastructure for flying species, a brown infrastructure for 
soil wildlife, a dark infrastructure for darkness at night, a noise-free infrastructure and an 
olfactory infrastructure to deal with anthropogenic odors 

 
 
Abstract: 
 
Green Infrastructure are public policies based on ecological networks (i.e. sets of connected habitats). 
In recent decades, they have known a growing interest worldwide as a decision-making tool for land use 
planning in relation to biodiversity issues. However, while GI emerged mainly in response to specific 
landscape features, such as roads or dams, ecological issues are now very much broader. In this article, 
we highlight the gaps and limits of GI as they are currently designed. We point to biological 
compartments (as aerial or underground ones) and new threat drivers (as sensory pollutants) that would 
need attention too. As a consequence, we propose an innovative and broader vision for Green 
infrastructure. To better take into account the complexity of ecosystem functioning, we suggest to extend 
Green infrastructure policies to a more comprehensive scope, including an aerial infrastructure for flying 
species, a brown infrastructure for soil wildlife, a dark infrastructure for darkness at night, a noise-free 
infrastructure and an olfactory infrastructure to deal with anthropogenic odors. We develop this idea by 
illustrating it with concrete examples of projects undertaken in France. We also make exploratory 
proposals for implementation (i.e. GI design and GI management) to launch a scientific and political 
debate regarding this vast challenge. 
 
 
Keywords: corridors, light pollution, soundscape, odorscape, underground, airscape 
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1. From habitat fragmentation to Green infrastructure 
 
a) Habitat loss and fragmentation contribute to biodiversity shrinking 
 
For decades, territory planning - whether through urban spreading, intensive agriculture or transport 
infrastructure - has led to a deep transformation of land-cover, resulting in a vast decrease of natural 
habitats (Kleinschroth et al., 2019; Simkin et al., 2022). Habitat loss reduces species ability to complete 
their life cycle in habitat patches, affecting foraging (Buchmann et al., 2012), breeding (Homan et al., 
2004), wintering (Siffczyk et al., 2003) and at last survival (Kotze et al 2020). Habitat degradation, 
rather than loss, can also be detrimental (Fontúrbel et al., 2022), as it impacts demography (Moreno-
Opo, 2020), distribution (Botello et al., 2015) and viability (Zhang et al., 2018) of populations and causes 
damages at ecosystem level, e.g. on species diversity (Vellend, 2003) or species interactions (Spiesman 
& Inouye, 2013). 
In addition to being reduced in area, relictual habitat patches are becoming disconnected from each 
other, generating an anthropogenic habitat fragmentation (Fahrig, 2003). Considering specific barriers 
with no significant footprint - such as fences or walls in farmland or gardens - habitat fragmentation 
may be also independent of habitat loss (McInturff et al., 2020). Habitat fragmentation has several 
consequences on species and ecosystems (Saunders et al., 1991). It can generate direct or indirect 
attrition of individuals (e.g. roadkills) which have to move through inhospitable environments in 
between habitat patches (Medrano-Vizcaíno et al., 2022). This mortality may affect demography of 
certain species (Glista et al., 2008). Habitat fragmentation also has long-term effects by limiting or 
interrupting genetic mixing between populations, for animals (Keyghobadi et al., 2005) and for plants 
(Cristóbal-Pérez et al., 2021). This disrupts the functioning of meta-populations and can lead to isolated 
populations, eventually causing their extinction due to inbreeding depression and stochastic factors 
(Andersen et al., 2004). Lastly, fragmentation can impede the spatial adaptation of species to changing 
climatic conditions (Opdam & Wascher, 2004). A lack of landscape connectivity (i.e. the degree to 
which a landscape allows or impedes movements among resource patches) can slow down the spatial 
adjustment of species ranges, towards the north or in altitude, and condemn certain populations under 
unfavorable climates (Holyoak & Heath, 2016).  
 
b) From ecological networks to Green infrastructure, to preserve and restore habitat 

amount and landscape connectivity 
 
Habitat loss and fragmentation are two interrelated processes that have been identified as major threats 
to biodiversity (e.g. (Kuipers et al., 2021; Moulatlet et al., 2021)). As a consequence, maintaining 
substantial areas of optimal habitats and improving landscape connectivity are key measures to enhance 
biodiversity (Cerda‐Peña & Rau, 2023; Hyseni et al., 2021; Timmers et al., 2022). Then, preserving and 
restoring ecological networks - i.e. sets of connected natural habitats - is a beneficial approach for nature 
conservation, both in biodiversity hotspots and in urban contexts (Hamid & Tan, 2017; Samways & 
Pryke, 2016). Ecological networks ensure both the activities and movements of species within the 
landscape and thus guarantee species sustainability (Torres et al., 2022). They also enable species to 
adjust their range under climate change (Rüter et al., 2014; Su et al., 2021). 
Nature conservation policies have long promoted ecological networks worldwide, against habitat loss 
and fragmentation (J. A. Hilty et al., 2019; Keeley et al., 2019). Following the Convention on Biological 
Diversity of Rio 1992, the EU Member States have committed themselves to the constitution of a pan-
European ecological network, to enable the conservation of ecosystems and habitats in Europe, to be 



4 

implemented at the national, regional or local levels (Jongman, 1995). In 2002, the Johannesburg 
Summit provided an action plan which aim is to « promote the establishment of ecological networks and 
corridors at the national and regional levels », to ensure the conservation and sustainable use of 
biodiversity (target 44.g) 1. Then, Aichi Biodiversity Targets 2011-2020 included the following 
objective: « By 2020, [...] degradation and fragmentation is significantly reduced. » (target 5) 2. At 
national level, many states of the world have already implemented ecological network policies, often 
referring to a ‘Green infrastructure’ (GI) (Jongman et al., 2004). GI provide a decision-making tool for 
land-use planning in relation to biodiversity issues. They do not exempt from protecting nature and 
reducing human pressure wherever possible; however in countries where landscapes are constrained 
they make it possible to take biodiversity into account in political trade-offs. Europe has been developing 
a GI strategy since 20133, which is now part of the EU Biodiversity Strategy for 2030. In France, such 
public policy resulted in 2015 in 15,7 million hectares of cores (29 % of French continental territory) 
and 50717 km of linear corridors identified by regions to be preserved or restored (Billon & Sordello, 
2017) (see Figure 1). Now, GI have been disseminated on a variety of territory levels, including urban 
contexts (e.g. in London (Jones & Somper, 2014), Madrid (Velázquez Melero & Rodríguez-Espinosa, 
2023), New-York (Meerow, 2020), Tokyo (Aleksejeva et al., 2022)). 
  

 
Figure 1 - National synthesis of French regional Green infrastructure 

 
1 https://ise.unige.ch/isdd/IMG/pdf/plan-action_johannesburg.pdf 
2 https://www.cbd.int/doc/strategic-plan/targets/T5-quick-guide-en.pdf 
3 https://environment.ec.europa.eu/topics/nature-and-biodiversity/green-infrastructure_en 
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c) Limits of how GI are currently designed 
 
Considering the various methodological guides for practitioners to design GI and the feedback reports 
(e.g. (European Commission, 2019; J. Hilty et al., 2020; Naumann et al., 2011; Science for Environment 
Policy, 2012; Sordello et al., 2017), some limits can be addressed about how GI are currently designed: 
GI mostly focus on spatial dimension of above ground ecosystems and mainly consider physical drivers 
of habitat loss and fragmentation. 
 

i. Spatialized approaches for above ground ecosystems 
 
First, GI are often implemented at various spatial levels, from the municipality to an entire continent, 
including regions or states. This multiscale framework enable to take into account a great diversity of 
species' life traits (greater or lesser dispersal distances, larger or smaller home ranges). It allows to cover 
a wide range of spatial variability in ecological processes, from large movements (e.g. migration of a 
big mammal over several kilometers) to very short movements (e.g. a small mammal that moves over a 
few dozen square meters). In contrast, GI usually forget the temporal axis of ecological processes. We 
can find no examples of GI identifying different ecological networks depending on the circadian rhythm 
or seasons. GI that would focus on specific time events (e.g. annual migration of such species) seem to 
be rare. In France, avifauna migration corridors have been identified at national level, but their real 
translation into local GI remains very scarce (Sordello, 2017a). 
Second, GI generally include several ecological networks declined according to different types of 
habitats which are often described in terms of site conditions and vegetation; e.g. forests, hedges, 
wetlands, grasslands. GI also deal with watercourses, to preserve or restore aquatic and sedimentary 
flows. As a result, GI are mainly interested in what happens on the ground while aerial and underground 
habitats are vastly ignored. To take two examples: 1/ Voigt et al. (2018) underline that conservation 
strategies for bats focus almost exclusively on ground-based habitats (habitats for foraging, hibernation 
or reproduction) while aerosphere is under-represented (Voigt et al., 2018); 2/ Mony et al. (2022) 
highlight that microorganisms - closely linked to soils - form the dominant proportion of biodiversity 
on earth while they are systematically forgotten in ecological networks policies (Mony et al., 2022). 
 

ii. Considering physical drivers 
 
GI have mostly emerged to respond to habitat fragmentation caused by linear transportation 
infrastructure. These latter have been considered for several decades as the most evident landscape 
barrier (Coffin, 2007; Forman & Alexander, 1998); maybe because of their linear features that clearly 
generate a structural landscape cutting. Urbanization has also been identified as a major source of habitat 
loss and fragmentation for a long time (e.g. (Dickman, 1987)), making ecological networks a regularly 
used tool in urban planning to create a spatial coherence in urban greening (Voghera & La Riccia, 2019). 
Farming and forestry intensification can also lead to ruptures in the landscape (e.g. destruction of hedges, 
clear-cutting) (e.g. (Grashof‐Bokdam, 1997; Van Apeldoorn et al., 1992)) and GI are used to dealing 
with these issues (Schmidt & Hauck, 2018). Dams, weirs and other obstacles on watercourses were also 
very early the object of particular attention (e.g. (Gehrke et al., 2002)). For this reason, some countries 
speak of ‘Green and Blue infrastructure’ (e.g. in France with the ‘Trame verte et bleue’). 
As a consequence, the main drivers considered in GI are currently ‘physical’ landscape features while 
sensory pollutants are barely included. International conservation strategies to reduce ALAN at 
landscape level are few (Jägerbrand & Bouroussis, 2021; Schroer et al., 2020); an assessment of French 



6 

regional GI performed in 2015 shows that they did not include ALAN (Sordello, 2015). Regarding noise 
pollution the European Commision recommends the identification of quietness areas since 2014 
(European Environment Agency, 2014), and there are concrete examples- e.g. (Votsi et al., 2014) - a 
real promotion of a noise-free GI is still lacking. Even less actions exist concerning odorscapes; attention 
paid to odors is currently limited to ecological engineering measures, for instance to reduce wildlife 
damage (Baker et al., 2008; Hansen et al., 2017). 
 
 
2. A broader vision is required: life evolves in a 3d both tangible 

and intangible world, according to cyclical time 
 
a) Time needs a particular attention 
 
Life is marked by time, both linear and cyclic (Figure 2). All species have a daily rhythm of activity (i.e. 
diurnal, nocturnal, crepuscular), which means that their movements are time targeted (e.g. (Ager et al., 
2003; Hailman, 1984; Joveniaux & Durand, 1987)). This periodicity can generate time dependent 
fragmentation issues (e.g. artificial light at night). For example, preserving an ecological network of 
grasslands may prove ineffective for plants, beetles or spiders if these grasslands are lighted at night 
(Bennie et al., 2017; Davies et al., 2017). Species activity also fluctuates throughout the year (e.g. 
seasons). This means that problems can be particularly acute at certain time of the year. For instance, 
mortality of bats at windfarms is highly seasonal and could be in relation to insect migration (Rydell et 
al., 2010). Daily and annually time can also be crossed: for example, ALAN becomes a barrier for toad 
movements during their nocturnal migration (Van Grunsven et al., 2017), many ‘diurnal’ birds migrate 
at night when they have to face ALAN (La Sorte et al., 2022; Longcore et al., 2013). As a consequence, 
an ecological network cannot ignore time, it should take into account temporal variation of human 
pressures and biological activities (Uroy et al., 2021). 
 
b) Air and soil are key compartments for biodiversity 
 
Many species fly, especially birds, bats, insects and all aerial planktons (Figure 3). Some of them may 
follow well identified ‘flight routes’ (Barchi et al., 2013) and some of these flyways can concentrate 
thousands of individuals (Fülöp et al., 2018). Yet, aerial stratum is full of obstacles (Drewitt & Langston, 
2008; Loss et al., 2015). Buildings such as telecommunication towers, maritime lighthouses and 
skyscrapers are a considerable source of mortality for flying species; this has been assessed especially 
for avifauna (Loss et al., 2014). Wind farms cause casualties for bats and birds (Cabrera-Cruz et al., 
2020), via collisions or barotrauma (i.e. trauma due to the extreme speed of the blades which generates 
a sudden drop in atmospheric pressure in their vicinity) (Baerwald et al., 2008). This issue is becoming 
more and more concerning regarding wind farms expansion in the context of climate change and 
renewable energy deployment. Powerlines can lead to damage, by collisions or electrocutions (Sergio 
et al., 2004). Aircraft are a factor in mortality of birds (Desholm, 2009). Other aerial sources of collisions 
may exist although they are not well assessed yet, e.g. all types of cables (wood longshoring cables, ski 
lift, telecommunication cable). For instance, a study on 252 skiable domains between 2000 and 2004 in 
France counted near of 240 birds killed by ski-tow, ski lift and cable car (Maillard, 2009). Therefore, it 
seems obvious that airscape fragmentation requires a dedicated strategy (Sordello, Reyjol, et al., 2022). 
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Soils is also an habitat for many taxa (Figure 3), such as bacteria, fungi, invertebrates (nematodes, 
springtails, earthworms, ...), mammals (rodents, insectivores, carnivores and other burrow builders, 
galleries) or plants (root system) (Bardgett & Cook, 1998; Wolters, 2001). For all these organisms, soil 
is both a place to live and to move (Auclerc et al., 2009; Eijsackers, 2011). Some species live exclusively 
in the soil and have only this compartment to move, they do not go to the surface to make their 
movement. For instance, some springtails are repelled by light and live completely in the soil to depths 
of around thirty centimetres (eu-edaphic species) (Eisenbeis & Wichard, 1987). Trees may also need to 
exchange nutrients with each other via their roots (Klein et al., 2016). Yet, soil wildlife may encounter 
many obstacles generated by human societies: housing foundations, transportation networks for energy 
(e.g. gas pipelines) or people (e.g. subway). In cities, many green areas - for example, on streetsides - 
are limited to large, unconnected bins of soil. Some human activities, such as material extraction or 
agriculture, threaten soil quality (Falco et al., 2015; Menta et al., 2014) and may generate barriers to 
wildelife movements, either physical (e.g. compacted soil due to intensive agricultural practices) or 
chemical (e.g. virtual “wall” of toxic substances within a polluted soil). Soil is not just a surface but a 
compartment made up of different strata which - when the soil is excavated and moved elsewhere - are 
mixed together, destroying the way the soil functions. 
As a result, airscape and soil should be considered in GI. For the moment this consideration remains 
limited, very restricted to roads; e.g. crossing passages for soil wildlife (worm bridge) and aerial fauna 
(bat bridges and gantries) (Berthinussen & Altringham, 2012; Claireau et al., 2021). 
 
c) Sensory pollutants as a source of habitat loss and fragmentation 
 
Species are sensitive to visual, auditory or olfactory stimuli which play a key role to seek habitats (e.g. 
finding refugia, identifying food resources, detecting an available partner; as examples see (Conover, 
2007; Goerlitz et al., 2008; F. Jiang et al., 2015)) and to move (e.g. pursuing prey, fleeing predators, 
memorising its way; for instance (Bee, 2007; Freas & Spetch, 2023; Reddy et al., 2022)). Nowadays, 
human activities emit artificial stimuli which interfer with natural ones (Dominoni et al., 2020) and that 
can combine each other (Ichikawa & Kuriwada, 2023; Willems et al., 2022). 
Nighttime lighting has expanded substantially worldwide over the past decades, exposing all living 
organisms to light pollution (Falchi et al., 2016). Artificial light at night (ALAN) has been demonstrated 
to cause many damage on fauna, flora and ecosystems (Falcón et al., 2020; Sanders et al., 2021). It can 
alter habitat quality (Ciach & Fröhlich, 2019; Picchi et al., 2013) and act as a barrier in the nightscape 
(Korpach et al., 2022; Vowles & Kemp, 2021; Zeale et al., 2018). 
Human activities also generate sounds whose impacts on biodiversity are extensively documented 
(Sordello et al., 2020); for instance industry (Mason et al., 2016), roads (Grade & Sieving, 2016), aircraft 
(Injaian et al., 2021), wind farms (Keehn & Feldman, 2018), recreation (Payne et al., 2012). This noise 
pollution affects animal communication - whether in predator/prey or mating interactions (Duquette et 
al., 2021; Roca et al., 2016) - behavior or foraging (Klett-Mingo et al., 2016; Mancera et al., 2017). It 
alters species occurrence (Luscier et al., 2023) and ultimately ecosystem composition (McClure et al., 
2017; Sangermano, 2022). As ALAN does, noise degrades habitat quality (Francis et al., 2011; Luo et 
al., 2018; Ware et al., 2015) and is likely to fragment natural soundscapes; e.g. traffic noise represent an 
acoustic barrier for owls hunting (Senzaki et al., 2016). 
Less attention has been paid to date to the impacts of odors emitted by human activities such as 
transportation, industry or agriculture on species. However, we know that odors also contribute to 
sensory landscapes in the form of an odorscape within which many taxa interact (Conchou et al., 2019; 
Finnerty et al., 2022). Thus, anthropogenic odors are likely to interfer with olfactory communication of 
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living organisms, by decreasing the intensity of signals or luring individuals with wrong information 
(David et al., 2022; N.-J. Jiang et al., 2023; Lurling & Scheffer, 2007). Potentially, these man-induced 
odors can degrade the quality of natural habitats, or even constitute areas of disruption, for example in 
the context of linear infrastructure (Girling et al., 2013; Jürgens & Bischoff, 2017). 
Therefore, nature conservation would benefit from integrating sensory ecology (Elmer et al., 2021; 
Madliger, 2012), including at landscape level (Little et al., 2022). This raises the need for ecological 
networks to include sensory pollutants, at least starting with artificial light at night (Sordello, 2017b), 
man-induced noise (Moulherat et al., 2023) and anthropogenic odors (Renou et al., 2021). This means 
stoping to consider landscape features solely from a tangible point of view. For instance, a road does 
not only address physical issues (e.g. impervious surface, traffic, fences), it is also a a multi-sensory 
polluting infrastructure (Figure 4). 
 
 
3. Towards a more comprehensive Green infrastructure policies 
 
The worldwide implementation of GI is a real step forward in nature conservation policies. They allow 
an integrated vision of a territory that goes beyond an approach by protected areas. It is a relevant way 
to take into account biodiversity in land planning. However, the limitations identified above stress that 
GI currently do not reflect the complexity of ecosystem functioning. 
Over the past few years, a process has already been started to think how light pollution could be included 
in GI, leading to the emergence of a Dark infrastructure (Challéat et al., 2021; Sordello, Busson, et al., 
2022). Dark infrastructure have already been developed in France through various projects in cities and 
in protected areas (e.g. (Sordello et al., 2018)). European Commission is now promoting the extension 
of GI to night-time environment (European Commission, 2023). 
To continue in this sense, we suggest here to extend GI to a more comprehensive scope, including an 
aerial infrastructure for flying species, an underground infrastructure for soil wildlife (that could be 
named ‘brown infrastructure’ in reference to soil color), a dark infrastructure for darkness at night, a 
noise-free infrastructure (that could be named ‘white infrastructure’ in reference to 'white noise' ; i.e. 
sound emitted to mask surrounding noise) and an olfactory infrastructure to deal with anthropogenic 
odors. This would result in a multidimensional and a multimodal infrastructure, including 1/ air, 
vegetation, water and subsoil compartments and 2/ both physical and intangible drivers (see Figure 5). 
In France, such new Infrastructure begin to be implemented. Dark infrastructure is proliferating across 
the country (Sordello et al., 2021). A noise-free infrastructure has been undertaken in a French regional 
nature Park (Le Bougnec, 2018). The French metropolis of Limoges has been involved in a brown 
infrastructure (Cluzeau et al., 2022), as well as the French metropolis of Nancy (Vincent et al., 2022). 
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Figure 4 - A road is a multimodal landscape feature that addresses both physical and sensory issues 

 
Caption: A road combines both physical: as impervious ground, fencing, verges management 

(Ouédraogo et al., 2020) - and sensory threats: as artificial light at night (Davies et al., 2012), noise 
(Bautista et al., 2004; Bee & Swanson, 2007) and odors (Girling et al., 2013). Sensory pollutants are 
likely to render restoration measures ineffective (Bhardwaj et al., 2020; Bliss-Ketchum et al., 2016; 
Sołowczuk, 2019) and widen the road footprint; e.g. avoidance effect of ALAN on bats up to 50 m 

(Azam et al., 2018) or noise effect on decreasing bird density up to 100 m (Wiącek, 2023). 
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4. Exploratory practical concerns 
 
The implementation of this new extended GI is a practical challenge: how can this complexity be taken 
into account while remaining operational and readable? We suggest here two practical outlets: planning 
and management. 
 
a) GI design for land-use and ecological planning 
 
GI design (i.e. identifiying cores, corridors and barriers) should cover airscape (aerial infrastructure) and 
underground (brown infrastructure) and include the sensory drivers of habitat loss and fragmentation - 
artificial light, noise and olfactory disturbances. 
Such GI mapping - at several territory levels - appears to be an essential first step to identify which areas 
are still preserved and which ones are degrades (i.e. have to be restored). Preserved areas should benefit 
from protection to prevent the spread of pressures in the future, for example to avoid the implantation 
of wind farms on migratory corridors (wind power is growing every year and will continue to do so 
(GWEC, 2023)) or the extension of night lighting in areas of relict darkness (ALAN is estimated to grow 
by 2% a year (Kyba et al., 2017)). Then, this type of maps would be a decision-making tool for land-use 
and ecological planning, as GI already are. 
GI design are often based on habitat amount and landscape connectivity metrics and it seems feasible to 
use such methods to identifiy additional ecological networks (e.g. dark, noiseless, aerial). It could be 
done including new drivers (ALAN, noise, odors) as additional parameters in spatial models; e.g. 
coefficients determining habitats quality or landscape permeability coefficients for network designing 
tools (Hale et al., 2015; Moulherat et al., 2023; Pauwels et al., 2019). 
Another question is how to use ‘former’ GI to go further. This is an important issue to avoid giving the 
impression, particularly to local elected representatives, that the works they have undertaken to date are 
now obsolete. In this respect, it is possible to start from these already designed GI by coupling them 
with pressure maps in order to identify the parts of the GI network that also meet the additional criteria; 
e.g. regarding night-time darkness (Ranzoni et al., 2019) or acoustic environment (Le Bougnec, 2018). 
Regardless the method, data (e.g. pressure, occurrence) and knowledge (species sensitivity thresholds, 
life traits) that may not be all available today. For instance, the design of an ‘aerial infrastructure’ 
requires first of all a good knowledge of the migratory axes and the behavior of flying species (flight 
heights, frequency of movements, etc.), which is only partially known today (Dokter et al., 2011; Péron 
et al., 2017). The integration of sensory drivers would require a good knowledge of the sensitivity 
thresholds of species to light, noise and olfactory pollutants. However, these thresholds are barely known 
for artificial light at night (Gaston et al., 2013), much less for anthropogenic noise (Kunc & Schmidt, 
2019) and totally unexplored for man-made odors. Then, a strong increase of ecological research is 
required on these topics. Knowledge should evolve rapidly in certain areas; for example, soundscape 
ecology, which is currently undergoing strong development, offers very promising prospects based on 
landscape acoustic indices (Farina & Gage, 2017). 
 
b) Management to reduce disturbances 
 
Mitigation measures should be implemented as much as possible to reduce pressures, disturbances and 
barriers (e.g. aerial obstacles, soil disturbance, light pollution). These measures will contribute to 
improve the quality of habitats, re-establish or create corridors, remove barriers or reduce the hostility 
of landscape matrix, resulting in the enhancement of GI functioning. Given the wide range of possible 
actions, we will only introduce some solutions for each infrastructure (see also Table 1): 
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1/ Aerial infrastructure: The blades of wind turbines can be lowered or stopped to reduce mortality 
during specific periods (migration, agricultural works likely to attract birds, etc.) (Smallwood & Bell, 
2020). Concerning aircraft, since most collisions occur at less than 150 m above ground (Dolbeer, 2006), 
a strategy is to reduce the attractiveness of airport verges to wildlife or to introduce scare tactics as a 
preventive measure (Villers, 2019). 
2/ Brown infrastructure: Reducing the impervious areas and increasing open ground in urban green 
spaces is an essential step to enhance soil biodiversity (Maher et al., 2022) and soil functions as carbon 
storage (Yan et al., 2023) or water fluxes (Strohbach et al., 2019). Moreover, technosols are a very 
promising field of ecological engineering to rebuild soils (e.g. by recycling mineral waste as rubble from 
demolition, sediments from dredging, waste from quarries) (Ivashchenko et al., 2021; Minixhofer et al., 
2022). In rural landscapes, shift farming practices towards a more extensive agriculture (e.g. 
agroforestry, permaculture) may contribute to restore a brown infrastructure (Domínguez et al., 2023). 
3/ Dark infrastructure: A lot of practices can improve night quality (Gaston et al., 2012; Sordello, 2018). 
Lighting should be reduced to strict minimum, which may involve eliminating unnecessary light sources 
or reducing lighting time; e.g. part-night lighting (Azam et al., 2015), motion-activated lighting (Bolliger 
et al., 2020), dimming protocols (Merckx et al., 2023). Yellow/amber closed light spectrum, considered 
less damaging for wildlife, should be preferred (Longcore et al., 2018). 
4/ Noise free infrastructure: Reducing man-made sources of noise appears to be the first response (e.g. 
developing silent engines). Anti-noise barriers, including vegetative, may be a solution (Halim et al., 
2015) and quiet zones can be defined, both in rural or urban context (Cerwén & Mossberg, 2019). 
5/ Olfactory infrastructure: A strategy of reduction at source also seems to be the most obvious solution 
(e.g. reducing the use of agricultural inputs and fossil fuels). Landscape management (e.g. tree buffers, 
hedgerows) might help to reduce propagation of volatile compounds (Tyndall & Colletti, 2007) but 
assessments show a limited effect (Hernandez et al., 2012). Scent manipulation could become a 
promising avenue to counterbalance the negative effects of man-made odours, to enhance landscape 
restoration (e.g. wildlife crossings) or to prevent roadkills (Bíl et al., 2018). 
It should be noted that the panel of available measures is eneven between topics (for example, mitigating 
odors remains entirely exploratory to date). Moreover, measures have varying degrees of efficiency, 
sometimes not assessed, and can lead to undesirable consequences (e.g. introducing noise to avoid a 
collision; exposing trees to sensory pollutants to build ‘natural barriers’). Research is therefore needed 
on these emerging topics (Madliger et al., 2016). 
 
c) How to deal with transversality? 
 
A relevant question is: how can all these ‘infrastructure’ be combined? Should they be carried out in 
separate projects or in a single one? In this article we distinguish between different ‘infrastructure’, each 
one named (‘dark infrastructure’ for darkness, ‘brown infrastructure’ for soil, etc.). Such separate names 
are of interest to make each topic (compartment or pressure) visible, in particular in the communication 
with the stakeholders, including citizens. Nevertheless, the generic term of ‘Green Infrastructure’ may 
be sufficient as long as all issues are well considered behind this term. Ideally, a territory should better 
adopt a single approach based on ecological networks, designing a multimodal and multidimensional 
Green infrastructure (used as a generic term). However, it may be useful to divide up the process, for 
example for reasons of budget or means. An example of a global project undertaken in a French regional 
nature park, including aerial, underground, dark and white infrastructure, is available in the additional 
file. 
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5. Conclusion 
 
Green Infrastructure are public policies based on ecological networks (i.e. landscape habitat amount and 
connectivity). Providing a decision-making tool for land-use planning in relation to biodiversity issues, 
they have experienced a growing interest around the world over recent decades. However, while GI 
emerged mainly in response to specific landscape features, such as roads or dams, ecological issues are 
now very much broader. Scientific knowledge is evolving fast and regularly highlights new impacts on 
wildlife due to human activities. This increase in the awareness of anthropogenic disturbances on 
biodiversity raises the number of parameters that biodiversity conservation policies, including GI, 
should address. Obviously, fundamental parameters that concern all living organisms (such as the 
day/night cycle) or major habitats (such as soil) remain unconsidered. To be more comprehensive, GI 
should cover all living compartments - from soil to air - and all drivers - both physics and sensory - that 
lead to habitat loss and fragmentation. In this way, we suggest to extend GI, including an aerial 
infrastructure for flying species, a brown infrastructure for soil wildlife, a dark infrastructure for 
darkness at night, a noise-free infrastructure and an olfactory infrastructure to deal with anthropogenic 
odors. 
 
Broadening GI as such is an enormous challenge for societies. It will imply involving more and more 
stakeholders in the process of GI design and implementation. While ‘traditional’ GI have been mainly 
involved transportation managers, farmers or water stakeholders, a lot of actors have now to feel 
concerned as aviation or wind power sector, technosol engineers, lighting engineers or noise and odor 
emitting industries. This challenge can also generate interest among population since the issues raised 
here for biodiversity are totally consistent with public health issues. For example, a dark night is essential 
for human sleeping (Cupertino et al., 2023), living and healthy soils are vital for our food (Hassan et al., 
2022), quiet spaces are favorable to our well-being (Hahad et al., 2024). There is therefore a strong link 
between the promotion of comprehensive GI and our living environment, via ecosystem services. 
 
 
Additional File 
 
Example of project of a multimodal and multidimensional Green Infrastructure (pdf) 
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III. Mettre en œuvre les trames sensorielles par la gestion des 
pressions : exemple de la lumière clignotante de la 
recherche à l'action 

 
A. Rappel du contexte et objectifs 

 
Nous avons acté jusqu’ici que les trames écologiques peuvent être les politiques publiques 
réceptacles pour prendre en compte ces problématiques sensorielles émergentes. L’identification 
des trames est un préalable indispensable afin d’identifier les réseaux écologiques encore 
fonctionnels aujourd’hui. Elle permet ainsi de prioriser ensuite l’action entre des mesures de 
préservation (continuités écologiques fonctionnelles) et des mesures de restauration (continuités 
écologiques dégradées voire détruites). 
 
La restauration passe inévitablement par des mesures de gestion visant à diminuer les pressions. 
Nous prendrons ici l’exemple de la lumière artificielle. De nombreux paramètres de la lumière ont 
déjà été considérés, tels que la dimension temporelle, la composition de la lumière ou encore les 
flux lumineux. Ces paramètres font l’objet de travaux de recherche pour expliciter les différents 
impacts de la pollution lumineuse. Ils sont aussi règlementés par le Code de l’environnement et sont 
donc pris en compte dans la gestion de l’éclairage sur les territoires. Par exemple, pour certaines 
installations la règlementation française limite la quantité de lumière par unité de surface utile5, la 
température de couleur ou encore les horaires (ex : extinction des bâtiments non résidentiels entre 
1 h et 7 h du matin).  
 
En revanche, le fait que la lumière soit clignotante ou continue n’a pas été considéré pour l’instant. 

Pourtant, le déploiement mondial des LED (Light-Emitting Diode) en éclairage extérieur rend les 
éclairages nocturnes de plus en plus dynamiques : publicités et enseignes lumineuses, panneaux 
d’informations, éclairages par détection de présence, signalétiques, décorations, etc. Tous ces 
éclairages intermittents peuvent conduire à des variations rapides et répétées de lumière dans 
l’environnement nocturne. Un paysage nocturne se caractérise donc souvent par une multitude de 
sources lumineuses clignotantes (Figure 4.F3). 

En outre, la plupart des sources lumineuses que nous considérons comme continues présentent en 
réalité une modulation temporelle imperceptible à l’œil humain (scintillement appelé flicker). Par 
exemple, les lampes à vapeur de Sodium Haute Pression (SHP), les tubes fluorescents et les iodures 
métalliques scintillent à une fréquence de 120 Hz environ (Elvidge et al., 2024). Dans le cas des LED, 
l’effet flicker va généralement de 100 Hz à 400 Hz selon la qualité du driver - le composant 
électronique qui alimente la diode - et selon la quantité de lumière émise. Si l’œil humain perçoit 
des scintillements jusqu’à 50 Hz environ il n’en est pas de même pour d’autres taxons (Inger et al., 
2014). 
 

 
5 Paramètre appelé la Densité Surfacique de Flux Lumineux Installé (DSFLI) 
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Intuitivement, on peut faire l’hypothèse que ces modulations temporelles de l’éclairage ne sont pas 
anodines pour les animaux, puisque la perception visuelle est censée les avertir d’éventuels dangers. 
En allant plus loin, des modifications soudaines de l’environnement lumineux pourraient même être 
potentiellement plus problématiques pour la faune qu’un éclairage artificiel constant, tout autre 
paramètre égal par ailleurs (durée, composition spectrale, flux). Pourtant, il ne semble pas exister 
de revues synthétisant les impacts biologiques et écologiques de la modulation temporelle sur la 
faune. 
 
En prenant l’exemple de ce sujet nous allons donc suivre l’ensemble de la chaine de projet depuis le 
travail scientifique vers l’implémentation politique (voir la Figure 4.F4 de synthèse en fin de section).  
 

 
Figure 4.F3 : Différentes sources lumineuses clignotantes dans le paysage nocturne 
Crédit : Romain Sordello 
1/ enseignes lumineuses, 2/ panneaux d'information lumineux, 3/ décoration/mise en valeur, 4/ publicité 
lumineuse, 5/ éclairage fonctionnel dynamique (activation par détection, activation à la demande, 
gradation, coupure programmée au milieu de la nuit, etc.), 6-9/ signalétique lumineuse : pour le 
transport aérien (6-8/ avions, éoliennes, tours de télécommunications) ou pour le transport maritime 
(9/ bateaux, phares) 
 

B. Méthode et résultats 
 
Pour prendre en charge ce sujet, nous avons tout d’abord souhaité mieux comprendre les impacts 
qu’une lumière clignotante peut avoir sur la faune. 
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Pour ce faire PatriNat a conduit deux revues systématiques : 

- la première a eu pour objectif de centraliser les fréquences de fusion critique (CFF, pour rappel il 
s’agit de la fréquence charnière indiquant la sensibilité de chaque espèce à la vision d’une lumière 
clignotante ou continue) connues dans la littérature taxon par taxon. A ce sujet, il existe quelques 
revues mais celles-ci méritent d’être actualisées du fait de leur ancienneté ou de la méthode 
employée (Healy et al., 2013; Inger et al., 2014). 

- la deuxième a eu pour but de recenser les travaux de recherche étudiant l’impact d’une modulation 
temporelle sur la faune en comparaison d’une lumière continue. Nous n’avons pas trouvé de 
synthèse existante posant clairement cette question. 

Ce travail a été mené en collaboration avec l’Association Française de l’Eclairage (AFE) et 
l’Association des Concepteurs lumière et Éclairagistes (ACE). J’ai assuré le rôle de coordinateur 
scientifique des deux revues systématiques (notamment pour le respect de la méthode CEE), ce qui 
a impliqué l’encadrement fonctionnel d’un stagiaire (Marc Legrand) et d’un chargé de mission (Alix 
Lafitte). J’ai participé aux différentes étapes de ces deux revues (équation de recherche, tri, 
extraction de données, analyse critique). J’ai ensuite assuré l’implémentation des résultats obtenus 
(proposition règlementaire auprès du Ministère de l’écologie). 
 

C. Résultats 
 
Le travail scientifique a abouti à deux articles publiés (voir en annexe) dont je suis deuxième auteur 
dans des revues à comité de relecture (PLOS One et Nature Conservation). 
 
Lafitte A., Sordello R., Legrand M., Nicolas V., Obein G., Reyjol Y. (2022). A flashing light may not 
be that flashy: A systematic review on critical fusion frequencies. PLOS ONE 17: e0279718. 
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0279718 
 
Lafitte A., Sordello R., Legrand M., Nicolas V., Obein G., Reyjol Y. (2023). Does a flashing artificial 
light have more or conversely less impacts on animals than a continuous one? A systematic 
review. Nature Conservation 54: 149–177. https://doi.org/10.3897/natureconservation.54.102614 
 
La première revue systématique (Lafitte et al., 2022) a permis de recenser 200 valeurs de CFF 
représentant en tout 156 espèces étudiées au sein de 15 groupes taxonomiques. Cela représente 
peu d’espèces au regard de la vastitude du règne animal. Néanmoins, cette base de données offre 
un socle inédit de connaissances qui permet de tirer déjà certains enseignements. Notamment, 
nous pouvons en extraire la CFF maximale mesurée à ce jour dans le vivant. 

Dans ce jeu de données, ce sont les insectes et les oiseaux qui possèdent les CFF les plus élevées, ce 
qui signifie qu’ils perçoivent en moyenne les clignotements les plus rapides. En particulier, la CFF la 
plus élevée mesurée est celle d’un coléoptère, la punaise de feu (Melanophila acuminata), qui 
possède une CFF comprise entre 300 et 500 Hz. Cela signifie que cet animal perçoit des modulations 

https://doi.org/10.1371/journal.pone.0279718
https://doi.org/10.3897/natureconservation.54.102614
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temporelles jusqu’à 500 clignotements par seconde, bien au-delà de la modulation temporelle des 
éclairage installés en extérieur. 
 
La connaissance des CFF est une étape importante qui confirme - par comparaison à la modulation 
temporelle des éclairages nocturnes - que les animaux peuvent percevoir ces clignotements 
imperceptibles pour l’œil humain. Néanmoins, cela ne dit pas si cette perception engendre ou non 
des impacts positifs ou négatifs. Sur ce point, c’est la deuxième revue systématique qui nous 
renseigne (Lafitte et al., 2023). 

Celle-ci a permis d’identifier 32 articles, représentant en tout 54 observations (une observation 
correspondant à une espèce - une lumière - un impact). Ces études concernent quatre groupes 
taxonomiques, à savoir les oiseaux, les poissons, les insectes et les mammifères. Elles évaluent 
essentiellement des effets comportementaux, d’attraction ou de répulsion, vis-à-vis d’une lumière 
clignotante comparée à une lumière continue. Les résultats qui ressortent sont hétérogènes selon 
les espèces. Ils dépendent aussi des caractéristiques des sources lumineuses, avant tout de la 
fréquence du clignotement mais aussi du flux lumineux, de la composition spectrale, de la direction 
de la lumière ou encore de la durée de l’exposition. 

Le faible nombre d’études actuellement disponibles sur le sujet ainsi que la forte hétérogénéité des 
résultats nous limitent pour conclure que le caractère clignotant des éclairages extérieurs engendre 
des effets additionnels négatifs sur la faune sauvage. Ce travail appelle donc avant tout, d’une part, 
à davantage de recherche sur le sujet et, d’autre part, à un principe de précaution dans un contexte 
où les nuisances lumineuses deviennent de plus en plus prégnantes et variées. 
 
Sur la base de cette incertitude, il a ainsi été proposé de restreindre par précaution les sources 
lumineuses clignotantes dans les espaces naturels listés par le décret 2012 6 - pouvant faire l’objet 
de mesures plus strictes que le reste du territoire (annexe de l'article R583-4 du Code de 
l’environnement). Le fait de viser certains espaces importants pour la biodiversité et non l’ensemble 
du territoire constitue une première étape qui se justifie d’un point de vue écologique. Ces espaces 
naturels (cœurs de parcs nationaux, réserves naturelles, sites Natura 2000, sites classés et inscrits, 
etc.) forment généralement le socle des réservoirs de biodiversité des trames vertes et bleues en 
France. En visant ces espaces nous garantissons ainsi une surface minimale où ce risque de nuisance 
est évité pour la faune. 
 
Cette proposition a donc été formulée dans le cadre de la révision en cours de la règlementation sur 
les nuisances lumineuses :  
 
« Dans les espaces naturels mentionnés à l’annexe de l’article R. 583-4 du code de l’environnement, les 
sources d’éclairage installées, pour toutes les catégories définies à l'article 1, ne présentent pas de 
modulation temporelle de la lumière émise, même en régime d’abaissement, afin de prévenir la 
perception d’une lumière scintillante par la faune. ». 
 

 
6 https://www.legifrance.gouv.fr/codes/article_lc/LEGIARTI000032061896 

https://www.legifrance.gouv.fr/codes/article_lc/LEGIARTI000032061896
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Cette règle générique (« ne présentent pas de modulation temporelle ») permet d’éviter de fixer un 
seuil maximum alors même que notre connaissance actuelle de la CFF maximale reste 
probablement provisoire au regard de l’état de la littérature. Cette règle a été établie en 
concertation avec les professionnels de l’éclairage et ne semble pas rencontrer de contrainte 
technique particulière au regard de la fabrication et de la disponibilité des produits. 
 

 
Figure 4.F4 : Chaine de projet depuis l’identification du problème jusqu’à la solution proposée 
Crédit : Romain Sordello 
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Résumé du chapitre 4 
 
Ce chapitre aborde les modalités opérationnelles de la prise en compte des pressions sensorielles 
dans les trames écologiques. Il mobilise pour cela différents outils de l’ingénierie écologique : 
productions techniques, participation au cadre national, plaidoyer international, propositions 
réglementaires. Ces outils ont été déployés, d’une part, pour massifier la dynamique à l’œuvre 
sur la Trame noire et, d’autre part, pour proposer un élargissement des infrastructures vertes aux 
autres pollutions sensorielles (odeurs, bruits). Ces propositions ont été abordées sous l’angle 

conceptuel mais aussi sous l’angle de la mise en œuvre avec l’exemple du clignotement des sources 
lumineuses qui a permis de présenter le processus complet depuis une question de recherche jusqu’à 
son implémentation dans la règlementation. 
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Axe 1 Réduire les pressions qui s’exercent sur la biodiversité
Sous-axe 1.1 - Réduire les pressions directes

Mesure 9 Réduire les pollutions lumineuses et sonores
Ministères et
opérateurs pilotes

Ministère de la Transition écologique et de la Cohésion des territoires (MTECT)/Direction 
de I’eau et de Ia biodiversité (DEB)/Bureau de la politique de la biodiversité (ET1).

Secrétariat d’État en charge de la Mer (SeMer)/Direction générale des Affaires Maritimes, 
de la Pêche et de l’Aquaculture (DGAMPA).

Ministère de la transition énergétique (MTE).

Office français de la biodiversité (OFB).

Autres ministères et
opérateurs impliqués

Ministère de la Transition écologique et de la Cohésion des territoires (MTECT)/Direction 
de I’habitat, de I’urbanisme et des paysages (DHUP)/Direction générale des infrastruc-
tures, des transports et des mobilités (DGITM)/Direction générale de la prévention des 
risques (DGPR)/Direction généraIe de I’énergie et du cIimat (DGEC)/Direction généraIe de 
I’aviation civiIe (DGAC).

Ministère de I’Enseignement supérieur et de Ia Recherche (MESR) Ministère de I’lntérieur 
et des Outre-mer (MIOM)/Direction générale des Outre-mer (DGOM).

UMS PatriNat.

Centre d’expertise et de données sur Ie patrimoine natureI Centre d’études et d’expertise 
sur les risques, l’environnement, la mobilité et l’aménagement (Cerema).

Agence de l’environnement et de la maîtrise de l’énergie (ADEME).

Contexte/enjeux La pollution lumineuse a des impacts sur nos paysages nocturnes, la biodiversité, Ia 
consommation d’énergie, I’observation du cieI étoiIé et Ia santé humaine (cf. rapport de 
l’ANSES « Effets sur la santé humaine et sur la faune et la flore des systèmes utilisant 
des diodes électroluminescentes »). La France a adopté une réglementation ambitieuse 
en matière de nuisances lumineuses et voit une grande diversité de projets se concré-
tiser sur son territoire pour réduire cette poIIution, mais c’est encore insuffisant et les 
efforts doivent se poursuivre, notamment en matière de connaissance (parcs de lumi-
naire, impacts sur la biodiversité), et de territoires impactés par les pollutions lumineuses 
(aujourd’hui, 85 % du territoire français subit des pressions dues à Ia pollution lumineuse). 
Etats, collectivités, associations, acteurs privés et citoyens, nous pouvons tous agir pour 
réduire les impacts de la lumière artificielle sur nos paysages, notre biodiversité nocturne, 
notre santé et notre consommation d’énergie.

[Les actions sur la trame noire sont à retrouver dans la mesure 20 sur les trames]

La pollution sonore est, pour sa part, un enjeu particulièrement prégnant pour la faune 
marine. Les principales espèces potentiellement concernées par les impacts négatifs du 
bruit sous-marine sont les cétacés et les phocidés. Les réactions des animaux marins face 
aux émissions sonores sont de différents types et dépendent de l’espèce concernée, de 
l’intensité du bruit et de la durée d’émission. Globalement, on note des risques de mas-
quage, de dérangement, des effets indirects (fuite des proies, perte d’habitat, etc.).

Le trafic maritime contribue de façon significative au bruit ambiant sous-marin. À basse 
fréquence (5-500 Hz), la navigation motorisée est la principale source de bruit anthro-
pique dans les océans. De nombreuses études font état d’une corrélation entre l’augmen-
tation du bruit ambiant sous-marin dans certaines régions (jusqu’à + 3 dB par décade, ce 
qui correspond à un doublement de l’intensité sonore tous les 10 ans) et l’augmentation 
du nombre de navires commerciaux dans ces régions. Entre 1965 et 2003 la taille moyenne 
des navires marchands a été multipliée par 2, et leur tonnage brut par 4. À l’échelle mon-
diale, plus de 100 000 navires de commerce naviguent en permanence.

À l’instar des navires marchands, les bateaux de plaisance motorisés présentent une signa-
ture acoustique caractéristique qui varie fortement en fonction de plusieurs paramètres, 
dont les principaux sont la taille et la vitesse. Généralement, les bateaux équipés de mo-
teurs hors-bords sont également plus bruyants. Comme pour les navires marchands, le 
bruit généré par les navires de plaisance est principalement lié à l’appareil propulsif et aux 
phénomènes de cavitation autour de l’hélice. Les navires de plaisance sont principale-
ment des navires de petite taille, équipés de petites hélices ayant une importante vitesse 
de rotation. Ceci conduit à produire un bruit de niveau plus faible et plus aigu (énergie 
décalée vers les hautes fréquences).
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Axe 1 Réduire les pressions qui s’exercent sur la biodiversité
Sous-axe 1.1 - Réduire les pressions directes

Mesure 9 Réduire les pollutions lumineuses et sonores
Action 1

Pilote : MTECT/DGALN

Co-pilote : OFB

Objectif : évaluer les impacts sur la biodiversité des éclairages extérieurs

Description de I’action :

Mise en place du nouvel observatoire des mesures de la pollution lumineuse et d’une base 
de données nationaIe sur Ies parcs de Iuminaires pubIics.

Indicateur(s) avec valeur cible :

 B Dès 2024, un observatoire est mis en place pour mesurer la pollution lumineuse.

Action 2

Pilote : OFB

Objectif : régler le problème à la source en travaillant sur la mise en marché et sur le choix 
des consommateurs des équipements lumineux

Description de l’action :

GénéraIiser I’évaIuation des impacts sur Ia biodiversité des équipements dédiés à I’écIai-
rage extérieur, avant mise sur Ie marché (à porter au niveau européen au travers du rè-
gIement sur I’écoconception des sources lumineuses) et instaurer des chartes ou labels 
applicables aux entreprises (producteurs ou distributeurs) ou produits (luminaires à faible 
impact sur la biodiversité).

Amener, en les formant, les distributeurs d’écIairages extérieurs à accompagner Ies 
consommateurs vers des choix en faveur d’écIairage respectueux (affichage environne-
mental, label) et à les informer sur la réglementation contre les nuisances lumineuses.

Indicateur(s) avec valeur cible :

 B Nombre de vendeurs sous charte ou label « biodiversité ».
Action 3

Pilote : MTECT/DGPR
(avec appui OFB)

Objectif : renforcer la réglementation sur les nuisances lumineuses sur la biodiversité et 
les contrôles de cette réglementation pour s’assurer d’un réel effet sur le terrain

Description de l’action :

Améliorer l’efficacité du dispositif réglementaire de lutte contre les pollutions lumineuses 
par :

 � la révision de I’arrêté du 27 décembre 2018 reIatif à Ia prévention, à Ia réduction 
et à la limitation des nuisances lumineuses en introduisant des obIigations renforcées 
sur I’extinction des vitrines, en introduisant Ia notion de trame noire et sa déclinaison 
pour les parcs naturels régionaux, en Iimitant I’écIairage des équipements sportifs 
hors événements, en limitant les pollutions lumineuses générées par les serres et en 
diminuant la puissance Iumineuse de I’écIairage pubIic en cœur de nuit ;

 � le renforcement des contrôles de la réglementation de lutte contre les pollutions 
lumineuses en priorisant ceux sur les zones sensibles pour la biodiversité (notamment 
les oiseaux migrateurs).

Indicateur(s) avec valeur cible :

 B Évolution du nombre de contrôles réalisés.

 B Baisse de 50 % Ia poIIution Iumineuse en France d’ici 2030.

Action 4

Pilote : MTECT/DEB

Appui : DGAMPA

Objectif : agir à l’international et avec les compagnies maritimes pour réduire les impacts 
du bruit sous-marin

Description de l’action :

En ce qui concerne le trafic maritime gros porteur, la France continuera à contribuer aux 
travaux de l’Organisation maritime internationale (OMI) sur la révision des lignes direc-
trices visant à réduire le bruit sous-marin produit par les navires de commerce pour at-
ténuer leurs incidences néfastes sur la faune marine. Ces lignes directrices prévoient la 
création d’un plan de gestion bruit sous-marin. Chaque navire doit disposer d’un plan 
de gestion propre avec une approche personnalisée. Chaque plan d’action comportera 
quatre étapes :

 � définir le niveau de bruit individuel par navire ;

 � fixer des objectifs de seuils de bruit à ne pas dépasser, pour des vitesses données ;

 � cibler des mesures de réduction applicables ;

 � évaluer l’efficacité par modélisation et test réel.

Les compagnies maritimes seront chargées de mettre en œuvre les plans de gestion sur 
leurs navires. Les concepteurs et bureaux d’étude seront en charge de la conception des 
navires neufs ou révision des navires existants.
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Axe 1 Réduire les pressions qui s’exercent sur la biodiversité
Sous-axe 1.1 - Réduire les pressions directes

Mesure 9 Réduire les pollutions lumineuses et sonores
Action 4 (suite)

Pilote : MTECT/DEB

Appui : DGAMPA

Les constructeurs, fournisseurs et fabricants seront mobilisés sur la phase chantier, de 
même que les sociétés de classification pour aider les armateurs à bâtir des plans de 
gestion atteignables. Les autorités maritimes et portuaires seront invitées à prendre des 
mesures de soutien pour faire progresser la planification.

Indicateur(s) avec valeur cible :

 B Nombre de plan de gestion individualisé par navire : xx.

Action 5

Pilote : MTECT/DEB

Appui : DGAMPA

Objectif : réduire la pollution sonore liée aux activités récréatives dans les aires marines 
protégées, en particulier dans le sanctuaire de Pelagos

Description de l’action :

En ce qui concerne les engins récréatifs, l’action prévoit une interdiction d’ici l’été 2024 
des compétitions de véhicules nautiques à moteur au sein des aires marines protégées 
du sanctuaire Pelagos (incluant la protection des mammifères marins dans leurs statuts).

Indicateur(s) avec valeur cible :

 B Fin des compétitions de véhicules nautiques à moteur dans les AMP de Pelagos par 
arrêté du Préfet de Méditerranée dès le printemps 2024.

Action 6

Pilote : Direction de 
I’eau et de Ia biodiversi-
té (DEB)

Co-Pilote : Direction 
générale des Affaires 
maritimes, de la pêche 
et l’aquaculture  
(DGAMPA)

Objectif : limiter les pollutions sonores sur la faune marine liées aux navires, véhicules 
nautiques à moteurs et autres engins récréatifs

Description de l’action :

Le trafic maritime contribue de façon significative au bruit ambiant sous-marin. À basse 
fréquence (5-500 Hz), la navigation motorisée est la principale source de bruit anthro-
pique dans les océans. De nombreuses études font état d’une corrélation entre l’augmen-
tation du bruit ambiant sous-marin dans certaines régions (jusqu’à + 3 dB par décade, ce 
qui correspond à un doublement de l’intensité sonore tous les 10 ans) et l’augmentation 
du nombre de navires commerciaux dans ces régions.

Les navires de plaisance sont, pour leur part, principalement des navires de petite taille, 
équipés de petites hélices ayant une importante vitesse de rotation. Ceci conduit à 
produire un bruit de niveau plus faible et plus aigu (énergie décalée vers les hautes fré-
quences).

Dans les deux cas, les principales espèces potentiellement concernées par les impacts 
négatifs de cette activité sont les cétacés et les phocidés.

En ce qui concerne le trafic maritime gros porteur, la France continuera à contribuer aux 
travaux de l’Organisation maritime internationale (OMI) sur la révision des lignes direc-
trices visant à réduire le bruit sous-marin produit par les navires de commerce pour at-
ténuer leurs incidences néfastes sur la faune marine. Ces lignes directrices prévoient la 
création d’un plan de gestion bruit sous-marin. Chaque navire doit disposer d’un plan 
de gestion propre avec une approche personnalisée. Chaque plan d’action comportera 
quatre étapes :

 � définir le niveau de bruit individuel par navire ;

 � fixer des objectifs de seuils de bruit à ne pas dépasser, pour des vitesses données ;

 � cibler des mesures de réduction applicables ;

 � évaluer l’efficacité par modélisation et test réel.

Les compagnies maritimes seront chargées de mettre en œuvre les plans de gestion sur 
leurs navires. Les concepteurs et bureaux d’étude seront en charge de la conception des 
navires neufs ou révision des navires existants. Les constructeurs, fournisseurs et fabri-
cants seront mobilisés sur la phase chantier, de même que les sociétés de classification 
pour aider les armateurs à bâtir des plans de gestion atteignables. Les autorités maritimes 
et portuaires seront invitées à prendre des mesures de soutien pour faire progresser la 
planification.

En ce qui concerne les engins récréatifs, l’action prévoit une interdiction d’ici l’été 2024 
des compétitions de véhicules nautiques à moteur au sein des aires marines protégées 
du sanctuaire Pelagos (incluant la protection des mammifères marins dans leurs statuts).

Indicateur(s) avec valeur cible :

 B Fin des compétitions de véhicules nautiques à moteur dans les AMP de Pelagos par 
arrêté du Préfet de Méditerranée dès leprintemps 2024.

 B Nombre de plan de gestion individualisé par navire: xx.
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Mots-clés
Pression IPBES

 5 Changement d’usage des terres et des 
mers

 � Surexploitation des ressources natu-
relles

 5 Dérèglement climatique
 � Pollutions de l’eau, des sols et de l’air
 � Espèces exotiques envahissantes

Cible Cadre mondial
 5 C01 Aménagement du territoire
 5 C02 Restauration
 � C03 Aires protégées
 5 C04 Conservation et restauration des 

espèces
 � C05 Surexploitation
 � C06 Espèces exotiques envahissantes
 5 C07 Pollutions
 � C08 Changement climatique
 � C09 Utilisation durable des espèces 

sauvages
 � C10 Agriculture, Aquaculture, pêche, 

sylviculture
 � C11 Solutions fondées sur la nature

 � C12 Nature en ville
 � C13 Partage des avantages
 � C14 Politiques publiques
 � C15 Entreprises
 � C16 Citoyens
 � C17 Biosécurité
 � C18 Incitations
 � C19 Financements
 � C20 Mobilisation et renforcement des 

capacités
 � C21 Connaissance
 � C22 Société inclusive
 � C23 Égalité femmes/hommes

Public Cible
 5 État
 5 Opérateurs de l’État
 � Régions
 � Départements
 5 EPCI
 5 Communes
 5 Entreprises
 � Acteurs financiers
 � Associations et fédérations
 5 Citoyens

Milieux
 � Mers et océans
 5 Littoral et zones côtières
 � Eau douce
 � Montagne
 � Forêts
 5 Milieu urbain
 � Milieu agricole
 � Zones humides
 � Sols

Outre-mer
 5 Oui
 � Non

Ministères et opérateurs
MTECT
MTE
MESR
MIOM
OFB
UMS PatriNat
Cerema
ADEME
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Calendrier (jalons)
ACTIONS 2023 2024 20252025 2026 2027 2028 2029 2030

Action 1
Évaluer les impacts 
sur la biodiversité des 
éclairages extérieurs

Mise en place du nouvel observatoire des me-
sures de la pollution lumineuse et d’une base de 

données nationaIe sur Ies parcs de luminaires 
publics.

Impacts 
évalués.

Action 2
Régler le problème à 
la source en travaillant 
sur la mise en marché 
et sur le choix des 
consommateurs des 
équipements lumineux
Généraliser l’évaluation 
des impacts sur la 
biodiversité des
équipements dédiés 
à l’éclairage extérieur, 
avant mise sur le mar-
ché et instaurer des 
chartes ou labels
applicables aux entre-
prises ou produits

Mise en place de charte  
ou label.

Portage au niveau européen 
au travers du règlement sur 
I’écoconception des sources 

lumineuses.

Action 3
Renforcer la régle-
mentation sur les 
nuisances lumineuses 
sur la biodiversité et 
les contrôles de cette 
réglementation pour
s’assurer d’un réel 
effet sur le terrain

Révision de 
I’arrêté du 27 

décembre.

Contrôles priorisés et renforcés sur secteurs sensibles  
biodiversité.
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Axe 2 Restaurer la biodiversité dégradée partout où c’est possible

Mesure 20 Renforcer les actions en faveur des trames écologiques et effacer 
leurs principaux obstacles

Ministères et
opérateurs pilotes

Ministère de la Transition écologique et de la Cohésion des territoires (MTECT)/Direction 
de I’eau et de Ia biodiversité (DEB).

Office français de la biodiversité (OFB).
Autres ministères et
opérateurs impliqués

Ministère de la Transition écologique et de la Cohésion des territoires (MTECT)/Direction 
de I’habitat, de I’urbanisme et des paysages (DHUP)/Direction générale des infrastruc-
tures, des transports et des mobilités (DGITM)/Direction générale de la prévention des 
risques (DGPR)/Direction généraIe de I’énergie et du cIimat (DGEC)/Direction généraIe de 
I’aviation civiIe (DGAC).

Ministère de I’agricuIture et de Ia souveraineté alimentaire (MASA).

Ministère de I’Enseignement supérieur et de Ia Recherche (MESR).

Ministère des Outre-mer (MIOM).
Contexte/enjeux La fragmentation des habitats est reconnue par I’lPBES comme une des cinq pressions 

anthropiques principaIes responsabIe de I’effondrement de Ia biodiversité (changement 
d’usage des terres et des mers). Cette fragmentation peut être liée à des discontinuités 
d’impact variabIe.

Les obstacles majeurs sont appelés « points noirs ». Ils empêchent la bonne circulation 
des espèces et augmentent la vulnérabilité des habitats naturels et des espèces, tout 
particulièrement dans un contexte de changement climatique. Cela peut comprendre 
les aménagements ou activités anthropiques tels que les infrastructures linéaires de trans-
port et énergétiques, la conurbation, Ies barrages, I’agricuIture ou Ia foresterie intensive, 
I’écIairage artificiel, etc. Les manières de résorber ces points noirs et de restaurer ainsi les 
continuités écologiques sont diverses et leur coût est très variable selon les solutions à 
mettre en place (signalétique, petit passage à faune, éco-pont, passe à poisson, planta-
tion de haies, pratiques agroécologiques, nature en ville, adaptation du parc d’écIairage 
pubIic, etc.).

Au-delà des points noirs, il est important de maintenir la continuité de tous les types 
d’écosystèmes. C’est I’enjeu des « trames » qui visent à enrayer la perte de biodiversité, en 
préservant et en restaurant des réseaux de milieux naturels qui permettent aux espèces 
de circuIer et d’interagir. Ces réseaux d’échanges, appelés continuités écologiques, sont 
constitués de réservoirs de biodiversité reliés les uns aux autres par des corridors écolo-
giques.

La trame verte et bleue inclut une composante verte qui fait référence aux milieux natu-
rels et semi-naturels terrestres et une composante bleue qui fait référence aux réseaux 
aquatiques et humides (fleuves, rivières, canaux, étangs, miIieux humides…). Ces deux 
composantes se superposent dans des zones d’interface (miIieux humides et végétation 
de bords de cours d’eau notamment) et forment un ensemble destiné à assurer le bon 
état écologique du territoire. La trame verte et bIeue porte I’ambition d’inscrire Ia préser-
vation de Ia biodiversité dans Ies décisions d’aménagement du territoire, contribuant à 
I’améIioration du cadre de vie et à I’attractivité résidentieIIe et touristique. Depuis 12 ans, 
eIIe est mise en œuvre, par tous les échelons du territoire, et par une très grande diversité 
d’acteurs concernés par cette poIitique.

En 2018, Ies Assises de I’Eau ont réaffirmé Ia nécessité de préserver et restaurer Ies cours 
d’eau et Ieur continuité à travers deux actions : restaurer 25 000 km de cours d’eau par 
Ia mise en œuvre du pIan nationaI de revitaIisation des rivières et I’appui financier des 
Agences de I’eau (action 9.a), et préserver Ies cours d’eau Ies pIus sensibIes pour Ies éco-
systèmes aquatiques et Ies poissons migrateurs (cours d’eau en Iiste 1) de toute nouveIIe 
artificiaIisation (action 9.b).

Le Plan National en faveur des Migrateurs Amphihalins (PNMA), approuvé en décembre 
2021, prévoit également des actions de restauration des habitats et de la continuité des 
cours d’eau afin de permettre à ces espèces en danger d’accomplir leur cycle de vie.

Enfin, le Plan Eau prévoit aussi plusieurs actions visant à restaurer le grand cycle de I’eau, 
avec notamment 70 projets d’opérations phares IabeIIisées soIutions fondées sur la na-
ture pour lutter contre les sécheresses, dont des restaurations de cours d’eau, ou encore 
un investissement de 100 M€ pour financer des projets de renaturation dans le cadre du 
Fonds vert.
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Axe 2 Restaurer la biodiversité dégradée partout où c’est possible

Mesure 20 Renforcer les actions en faveur des trames écologiques et effacer 
leurs principaux obstacles

Contexte/enjeux (suite) La Trame verte et bIeue évoIue égaIement sur Ie fond, d’un point de vue scientifique 
et écologique. En effet, Ià où Ies barrages sur Ies cours d’eau, pour la trame bleue, et les 
routes, pour la trame verte, occupaient initialement une part centraIe de Ia poIitique, 
ce sont aujourd’hui diverses nouveIIes continuités qui sont questionnées, identifiées, qui 
font I’objet de travaux.

La démarche de Trame noire a pour sa part été mise en place avec pour objectif de pré-
server ou recréer un réseau écologique propice à la vie nocturne. La Iumière générée par 
Ies systèmes d’écIairage pendant Ia nuit a en effet de graves conséquences pour la biodi-
versité. Par exemple, les oiseaux et les insectes nocturnes qui se repèrent et s’orientent en 
fonction des étoiIes ou de la lune perdent leurs repères en étant attirés par ces lumières 
artificielles. Au contraire, d’autres espèces comme les chauves-souris qui fuient la lumière 
n’arrivent pas à franchir ces obstacIes.

L’enjeu de Ia SNB est bien de continuer à déveIopper ces différentes trames et de résorber 
les principaux points noirs afin de restaurer les continuités écologiques en s’attachant à 
appliquer la séquence éviter-réduire-compenser (ERC) pour les nouveaux aménagements.

Action 1

Pilote : MTECT/DGALN

Objectif : déployer la résorption des discontinuités en lien avec les collectivités

Description de I’action :

ÉtabIir un pIan d’action pour Ia restauration des continuités écologiques, en lien avec les 
collectivités

En concertation avec Ies piIotes des poIitiques IocaIes, maîtres d’ouvrage et gestionnaires 
concernés, chaque région (Conseil régional) identifie ses points noirs prioritaires selon 
une méthodologie nationale (en cours de construction par le Cerema) et une standardi-
sation et classification de ces points noirs (infrastructures linéaires de transport, urbani-
sation, agricole, forestier, Iumière, bruit, oIfactif…), et évaIue Ie coût de Ieur résorption.

Un point noir est reconnu comme prioritaire seIon, d’une part, des critères d’enjeux écoIo-
giques, d’autre part, des critères d’impact évaIuant Ie pouvoir fragmentant d’un obstacIe.

La SNB vise I’objectif de que chaque région ait Iisté d’ici 2025 Ies points noirs qu’eIIe 
résorbera avant Ia fin de Ia décennie. Cet objectif sera défini en coordination avec les 
collectivités territoriales, via les SRADDET et les Schémas d’Aménagement Régional en 
Outre-mer, en cohérence avec les autres documents de planification.

Une base de données « points noirs » sera étabIie au niveau national pour assurer un bon 
suivi de Ia résorption et de I’atteinte des objectifs.

Pour la trame bleue, les SDAGE et les instances de bassin détermineront les zones où agir.

Au regard des points noirs connus à ce jour, on peut s’attendre à une dizaine de points 
noirs par région à résorber prioritairement d’ici 2030.

Tout au Iong de Ia SNB, iI s’agira d’accompagner financièrement et techniquement les 
porteurs de projets dans la résorption des points noirs (appui technique notamment du 
Cerema et de I’OFB).

DéveIopper ou vaIoriser, Iorsqu’eIIe existe, I’offre d’animation auprès des coIIectivités et 
des acteurs impIiqués dans Ia mise en œuvre de Ia TVB, en mobilisant les Agences régio-
nales de la biodiversité, les agences ou offices de I’eau et en associant d’autres partenaires 
commeles conseils d'architecture, d'urbanisme et de l'environnement (CAUE),Ies agences 
d’urbanisme, Ies chambres d’agricuIture, Ies Fédérations de chasse, les Centres Perma-
nents d'Initiative pour l'Environnement (CPIE) ou Ies Conservatoires d’espaces natureIs. 
Une attention particulière sera portée pour les Outre-mer, afin de développer des outils 
spécifiques si nécessaire.

Indicateur(s) avec valeur cible :

 B Identification des points noirs prioritaires de chaque région d'ici 2025 au travers 
d'une base de données points noirs nationale.

 B % de ces points noirs prioritaires résorbés en visant 100 % en 2030.
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Axe 2 Restaurer la biodiversité dégradée partout où c’est possible

Mesure 20 Renforcer les actions en faveur des trames écologiques et effacer 
leurs principaux obstacles

Action 2

Pilote : MTECT/DGALN

Appui : OFB

Objectif : se doter d’objectifs chiffrés pour l'indicateur de fragmentation des espaces 
naturels à l'échelle nationale et par région

Description de I’action :

Suivre et évaluer le niveau de fragmentation, ainsi que les résultats dela restauration, par 
Ia promotion de I’indicateur de fragmentation des espaces naturels à différentes échelles 
territoriales (régionale pour le suivi des schémas régionaux, infrarégionale pour le suivi des 
actions de restauration des TVB et des Contrat régionaux de transition écologique (CRTE) 
par exemple).

Se doter d’ici 2025, d’objectifs chiffrés pour cet indicateur, à I’écheIIe nationale et par 
région (pourcentage de progression de la taille effective de maille).

En parallèle, faire progresser cet indicateur pour qu’iI intègre Ies nouveaux jeux de don-
nées disponibles autour de la TVB et le rendre plus représentatif encore de la réalité de 
terrain.

Indicateur(s) avec valeur cible :

 B Indicateur de fragmentation des espaces naturels (taille effective de maille) avec 
comme valeurs cibles (nationale et régionales) les objectifs chiffrés qui seront détermi-
nés au travers des travaux menés dans le cadre de cette action.

Action 3

Pilote : MTECT/Direction 
de I’Eau et de Ia Biodi-
versité

Objectif : poursuivre la restauration des continuités des cours d’eau

Description de I’action :

Poursuivre I’objectif de restaurer Ia continuité écoIogique des cours d’eau sur Ies 5 000 
ouvrages priorisés par Ies bassins sur Ieurs territoires (Iistes d’ouvrages prioritaires par bas-
sin consultables sur les sites Internet des Dreal de bassin), en tenant compte des objec-
tifs de la politique relative au patrimoine bâti. Ces 5 000 ouvrages ont été priorisés en 
grande partie en fonction d’enjeux relatifs aux migrateurs amphihalins, et figurent dans 
les SDAGE et programmes de mesures.

Accompagner les gestionnaires dans la restauration et la continuité écoIogique de ces 
cours d’eau, par une stratégie de communication en faveur de Ia restauration du bon 
fonctionnement des cours d’eau.

Indicateur(s) avec valeur cible :

 B Nombre d’ouvrages sur IesqueIs une opération de restauration de Ia continuité 
écoIogique a eu Iieu dont nombre d’opérations derestauration de I’hydromorphoIogie 
avec un objectif de 5 000 ouvrages priorisés mis en conformité d’ici 2027.

Action 4

Pilote : Office français 
de la biodiversité (OFB)

Objectif : rendre la mise en place de trame noire aussi systématique que celles des trames 
vertes et bleues dans les stratégies territoriales

Description de I’action :

Identification des continuités écologiques nocturnes à préserver aux différentes échelles 
du territoire.

Déclinaison des objectifs de surfaces ou de linéaires de continuités écologiques nocturnes 
à préserver ou restaurer aux différentes écheIIes de territoire (nationaIe et jusqu’aux Iitto-
raux voire en pIeine mer, régionale dans les SRADDET et locale dans les règlements locaux 
de publicité).

lncitation des gestionnaires d’espaces naturels à intégrer des dispositions sur la prise en 
compte de la trame noire dans leurs documents de gestion.

Appui à Ia gestion et au traitement de I’écIairage nocturne pour mieux protéger la bio-
diversité. Dans le cadre du programme de la FNCCR « LUMACT », il y aura un accompa-
gnement de 80 syndicats d'énergie, 100 métropoles/CA/CU et 300 communes isoIées, 
tant dans Ies territoires ruraux qu’en viIIe. Ce programme permettra notamment d’ac-
compagner Ia mise en pIace de SDAL (Schémas Directeurs d’Aménagement Lumière), en 
mobilisant I’expertise de I’OFB, qui a pubIié en 2021 un guide pratique pour agir pour la 
trame noire.

ConsoIidation du tabIeau de bord de I’ONB pour rendre compte des efforts des diffé-
rents acteurs.

Indicateur(s) avec valeur cible :

 B Mesure de Ia Iuminance zénithaIe en cœur de nuit avec une cible de 50 % de la 
pollution lumineuse sur tout le territoire.
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Mots-clés
Pression IPBES

 5 Changement d’usage des terres et des 
mers

 � Surexploitation des ressources natu-
relles

 � Dérèglement climatique
 5 Pollutions de l’eau, des sols et de l’air
 � Espèces exotiques envahissantes

Cible Cadre mondial
 5 C01 Aménagement du territoire
 5 C02 Restauration
 � C03 Aires protégées
 5 C04 Conservation et restauration des 

espèces
 � C05 Surexploitation
 � C06 Espèces exotiques envahissantes
 5 C07 Pollutions
 � C08 Changement climatique
 � C09 Utilisation durable des espèces 

sauvages
 � C10 Agriculture, Aquaculture, pêche, 

sylviculture
 � C11 Solutions fondées sur la nature

 5 C12 Nature en ville
 � C13 Partage des avantages
 5 C14 Politiques publiques
 5 C15 Entreprises
 � C16 Citoyens
 � C17 Biosécurité
 5 C18 Incitations
 5 C19 Financements
 � C20 Mobilisation et renforcement des 

capacités
 5 C21 Connaissance
 � C22 Société inclusive
 � C23 Égalité femmes/hommes

Public Cible
 5 État
 5 Opérateurs de l’État
 5 Régions
 5 Départements
 5 EPCI
 5 Communes
 � Entreprises
 � Acteurs financiers
 � Associations et fédérations
 � Citoyens

Milieux
 � Mers et océans
 5 Littoral et zones côtières
 5 Eau douce
 � Montagne
 5 Forêts
 5 Milieu urbain
 5 Milieu agricole
 5 Zones humides
 5 Sols

Outre-mer
 5 Oui
 � Non

Ministères et opérateurs
MTECT - DHUP - DGITM - DGPR - DGEC 
- DGAC
MASA
MESR
MOM
OFB
Agences de l'eau
PatriNat, centre d’expertise et de don-
nées sur le patrimoine naturel
INRAE
Cerema
ADEME
AFAC
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Calendrier (jalons)
ACTIONS 2023 2024 20252025 2026 2027 2028 2029 2030

Action 1
Déployer la résorption 
des discontinuités en
lien avec les collec-
tivités

Points noirs prioritaires listés par Région +  
Résorption des points noirs prioritaires. Résorption des points noirs prioritaires.

100 % des 
points noirs 
prioritaires 

sont résorbés.

Action 3
Poursuivre la restau-
ration des continuités 
des cours d’eau

Avoir engagé 
les travaux sur 
au moins 50 % 
des ouvrages 
prioritaires.

Avoir mis en 
conformité 

les 5 000 
ouvrages 

prioritaires.

Action 2
Se doter d’objectifs
chiffrés pour l'indica-
teur de fragmentation
des espaces naturels à
l'échelle nationale et 
par région

Se doter d’objectifs chiffrés pour I'indicateur de 
fragmentation des espaces naturels à l'échelle 
nationale et par région + faire progresser cet 

indicateur pour qu’iI intègre Ies nouveaux jeux 
de données disponibles autour de la TVB et le 

rendre plus représentatif encore de la réalité de 
terrain.

Assurer un suivi de la fragmentation aux différentes échelles du territoire.

Action 4
Rendre la mise en 
place de trame noire 
aussi systématique 
que celles des trames 
vertes et bleues dans 
les stratégies territo-
riales

Déclinaison des objectifs de surfaces ou de linéaires de conti-
nuités écologiques nocturnes à préserver ou restaurer aux diffé-

rentes échelles de territoire.
ConsoIidation du tabIeau de bord de I’ONB pour rendre compte 

des efforts des différents acteurs.

Mesure de la 
luminance 

zénithaIe en 
cœur de nuit 

avec une cible 
de -50 % de 
la pollution 
lumineuse.
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Abstract

Background

Light pollution could represent one of the main drivers behind the current biodiversity ero-

sion. While the effects of many light components on biodiversity have already been studied,

the influence of flicker remains poorly understood. The determination of the threshold fre-

quency at which a flickering light is perceived as continuous by a species, usually called the

Critical Fusion Frequency (CFF), could thus help further identify the impacts of artificial light-

ing on animals.

Objective

This review aimed at answering the following questions: what is the distribution of CFF

between species? Are there differences in how flicker is perceived between taxonomic clas-

ses? Which species are more at risk of being impacted by artificial lighting flicker?

Methods

Citations were extracted from three literature databases and were then screened succes-

sively on their titles, abstracts and full-texts. Included studies were critically appraised to

assess their validity. All relevant data were extracted and analysed to determine the distribu-

tion of CFF in the animal kingdom and the influence of experimental designs and species

traits on CFF.

Results

At first, 4881 citations were found. Screening and critical appraisal provided 200 CFF values

for 156 species. Reported values of CFF varied from a maximum of between 300 Hz and

500 Hz for the beetle Melanophila acuminata D. to a mean of 0.57 (± 0.08) Hz for the snail
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Lissachatina fulica B. Insects and birds had higher CFF than all other studied taxa. Irrespec-

tive of taxon, nocturnal species had lower CFF than diurnal and crepuscular ones.

Conclusions

We identified nine crepuscular and nocturnal species that could be impacted by the potential

adverse effects of anthropogenic light flicker. We emphasize that there remains a huge gap

in our knowledge of flicker perception by animals, which could potentially be hampering our

understanding of its impacts on biodiversity, especially in key taxa like bats, nocturnal birds

and insects.

Introduction

We are currently facing a major crisis of biodiversity erosion [1] with species becoming extinct

more and more rapidly, notably since the 1990s [2]. Simultaneously, satellite-detectable light

has increased by at least 49% between 1992 and 2017, notably due to urbanisation and Light-

Emitting Diode (LED) ‘rebound effect’ [3]. Furthermore, light pollution, generated by anthro-

pogenic light sources, has been identified as one of the main factors behind the current biodi-

versity erosion [4, 5].

The effects of artificial light at night (ALAN) on species and ecosystems are now more and

more acknowledged [6, 7] and have been linked to alteration of physiology, behaviour, repro-

duction, habitat use, mobility and inter-species relationships [8]. In plants, light pollution can

disrupt the phenology and advance the timing of budburst as shown by ffrench-Constant et al.
(2016) [9]. At higher trophic levels, Owens et al. (2020) [10] reported that ALAN may alter

insects’ spatial distribution and life history, thus representing one of the main anthropogenic

drivers behind insect decline. For birds, Dickerson, Hall & Jones (2022) [11] found that ALAN

could suppress the nocturnal singing behaviour of the willie wagtail Rhipidura leucophrys L.

and could be linked to a higher predation risk as individuals would be more easily spotted by

predators under lighted conditions. Artificial light can also have adverse effects in aquatic envi-

ronments and has been linked to reduced fitness in the common clownfish Amphiprion ocel-
laris C. [12]. In addition, ALAN could also have deleterious impacts on ecosystem functioning

by, for example, disrupting two key ecosystem processes, namely pollination and seed dispersal

[13, 14].

Impacts on biological organisms have been linked to several key components of artificial

lighting, such as intensity [15–17], spectral composition [18–20], or temporality [21, 22].

Flicker frequency, another component of lighting [23], can be a consequence of either the

alternating nature of power supply (i.e. 50 Hz in Europe and 60 Hz in the United States) or

dynamic flashing rates of anthropogenic light sources and could represent a possible additional

and significant source of impacts. For instance, Greenwood et al. (2004) [24] found a signifi-

cant behavioural preference for a continuous light compared to a flickering one in the Euro-

pean starling, Sturnus vulgaris L. Sautter, Cocchi & Schenk (2008) [25] showed that a 1.5 Hz

flickering light could increase the time that rats took to get out of a water labyrinth. Barroso

et al. (2017) [26] examined the number of captured nocturnal insects between continuous and

flickering light sources and found a potential flicker avoidance effect as lowered numbers of

Diptera, Hemiptera and Lepidoptera were caught in traps associated with a flickering light.

Flicker can also have potential significant effects on human health, as Wilkins et al. showed as

early as in 1989 [27]. The qualification and quantification of the different impacts of flickering
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lights is becoming increasingly important as new technologies such as LEDs now allow for

more advanced dynamic lighting to appear, notably concerning shopfronts and ad panels, or

the development of traffic-regulated street lamps [7, 23].

Species perception of flicker may depend on their temporal resolution, which can be

defined as the ability to resolve rapid movements [28]. Each species is likely to have a different

temporal resolution, shaped, among other parameters, by its ecology—e.g. foraging behaviour

and habitat [29, 30]. A species temporal resolution can be estimated using Flicker Fusion Fre-

quency (FFF), defined as the threshold frequency at which a flickering light is perceived as

continuous [31]. Because FFF values can vary with light intensity, Critical Fusion Frequency

(CFF) is defined as the maximum flicker fusion frequency at any light intensity—i.e. the point

where any further increase of light intensity does not lead to an increase of FFF [32]. A first

step before assessing the impacts of flashing artificial light on animals is to gain better knowl-

edge of variations in CFF across the animal kingdom. To this end, Inger et al. (2014) [33] pub-

lished a set of 93 CFF measurements for 81 species and observed that a substantial amount of

animal taxa, and especially birds and insects, were likely to perceive the flicker of a lamp on a

50 Hz or 60 Hz power supply. Healy et al. (2013) [34] also compiled a sample of 34 specific

CFF values and showed that body mass and metabolic rate were correlated to temporal resolu-

tion. Both reviews, while useful, are not based on specific methods of evidence synthesis. The

comprehensiveness or the transparency of their search strategy, screening process (inclusion/

exclusion decisions of all articles) or data extraction may thus be limited. For decision-makers

to be informed in the best possible way and to reach highly beneficial biodiversity protective

actions, we argue that a more comprehensive and transparent literature survey is therefore

needed [35, 36].

Here, we present a systematic review of animals’ critical fusion frequencies, using the

method of systematic maps and reviews as recommended by the Collaboration for Environ-

mental Evidence [37]. Systematic reviews are based on standardized protocols that have been

developed in the field of ecology over the last few years and have proven very successful to pro-

vide strong scientific evidence for practitioners [38–40]. To consolidate the existing knowledge

and earlier published reviews, we used a comprehensive search strategy based on several data-

bases and performed a critical analysis of accepted studies in order to assess their susceptibility

to bias and to attribute levels of confidence in CFF values. A database was produced, contain-

ing all collected CFF values, as well as their associated metadata. Our analysis identified pat-

terns in the distribution of CFF across the animal kingdom, which may notably result from the

influence of some species traits. This work focused on wild and domestic animals, excluding

humans, and aimed at answering the following questions: what is the distribution of CFF

between species? Are there differences in how flicker is perceived between taxonomic classes?

Which species are more at risk of being impacted by artificial lighting flicker?

Material & methods

This review, requested by professional lighting associations—i.e. the French Association on

Lighting (AFE) and the French Association of Lighting Designers and Lighting Engineers

(ACE)—followed the method of systemic review recommended by the Collaboration for Envi-

ronmental Evidence (CEE) [37] and conformed to ROSES reporting standards [41] (S1 File).

Deviations from CEE standards are listed in the section “Review limitations”.

Search for literature

We conducted a search for literature on three accessible databases from the Web of Science

platform (Clarivate): Web of Science Core Collection (WOSCC), Biological Abstracts, and
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Zoological Records—using the access rights provided by the French National Museum of Nat-

ural History (MNHN). These databases were selected because they cover both biology and

ecology and because their functionalities enable an advanced search of literature. The WOSCC

search included the following citation indexes: SCI–EXPANDED, SSCI, A&HCI, CPCI–S,

CPCI–SSH, BKCI–S, BKCI–SSH, ESCI and CCR–EXPANDED. A search string was built with

English terms as follows:

("fusion frequenc�"OR "flicker threshold$" OR "flicker sensitivit�" OR "flicker detection$"

OR "flicker vision$" OR "flicker fusion" OR "flicker frequenc�" OR "temporal sinusoidally-

modulated full-field luminance variation$")

This search string resulted from an iterative building process achieved by both ecological

and physic experts from the MNHN and the National Conservatoire of Arts and Crafts

(CNAM) and was used to reach the best comprehensiveness—i.e. the best recovery from a pre-

viously established test list of relevant articles. This test list included 60 articles, of which 56

came from Inger et al. (2014) [33] and 4 were included by the review team (S3 File). Of these

60 articles, 39 were found in the three databases that we used, providing an 85% comprehen-

siveness (33/39). The final search was conducted on “Topic” (TS) on 1 February 2021.

Screening process

All citations were exported and screened through a three-stage process: firstly, on titles, then,

on abstracts and finally, on full-texts. Each of the three screening stages was based on prede-

fined inclusion/exclusion criteria—i.e. population, exposure and outcome—according to our

review questions. Thence, we included all wild and domesticated animal species while exclud-

ing humans and other living organisms—e.g. plants, bacteria. Only artificial light sources at all

wavelengths and colour temperatures were taken into account, whereas natural light sources

or other types of waves like noise were excluded. We retained only citations measuring beha-

vioural or physiological responses.

At the full-text screening stage, some additional criteria that could not be assessed at previ-

ous stages were included, regarding the language and the content and type of document. Only

articles written in English and French were considered. We acknowledge that only including

articles in those two languages constitutes a potential bias to our systematic review but this

could not be avoided based on the linguistic competences of the review team. Articles which

corresponded only to an abstract were excluded, as well as reviews and studies based strictly

on modelling to keep solely studies with real in-situ or ex-situ collected data. At last, articles

dealing with flicker which did not provide any CFF values were also discarded.

Each step of the screening process was performed by two reviewers (ML and RS), in accor-

dance with CEE guidelines [37]. To assess the consistency of the inclusion/exclusion decisions

between screeners, a Randolph’s Kappa coefficient was computed on a random set of 5% of all

articles to be screened at each step. The process was repeated until reaching a Kappa coefficient

value higher than 0.6. In any case, all disagreements were discussed and resolved before begin-

ning the screening process.

Other sources of literature

To complete our search for literature strategy, we retrieved documents from other sources.

First, we extracted references identified when carrying out critical appraisal and where CFF

data were cited but were not present in our initial corpus [28, 42–45]. Additionally, we

included values extracted from the two main previously published reviews on CFF in our cor-

pus [33, 34]. Other relevant articles found by the review team, but not directly found in the

three considered databases, were also added to the final corpus. As these articles all dealt with
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CFF, they did not go through any screening stage and were directly included in our corpus. A

call for literature—and in particular non peer-reviewed articles published in French or in

English—was also carried out by sending emails to a group of 40 experts on 12 February 2021.

The corresponding documents were screened on full-texts according to the same inclusion/

exclusion criteria as described above.

Critical appraisal

All the articles accepted on full-texts were split into studies—a study corresponding to one spe-

cies and one method—in order to carry out a critical appraisal and assess their validity. First, a

test was conducted on a subsample of studies by two reviewers (RS and AL) before critical

appraisal was performed by AL for all studies. To define the criteria of this appraisal, a golden

standard protocol was firstly determined in the context of an ideal study, supposedly granted

with unlimited financing, time and workforce [37]. Six criteria were identified:

• the number of individuals (Replication criterion),

• the number of measures (Repetition criterion),

• the presence of a control (Control criterion); namely a reference electrode in the case of an

electroretinogram or a continuous light for a behavioural experiment,

• the randomisation of individuals throughout experimental groups (Randomisation

criterion),

• how specimens were handled before the experiment (Population criterion),

• how specimens were exposed to the treatment during the experiment (Exposition criterion).

Each criterion was assigned a ‘high’, ‘medium’ or ‘low’ risk of bias (see S6 File for details).

Finally, an overall risk of bias was assigned for each accepted study:

• ‘high’ for a study with three high-risk-of-bias criteria,

• ‘medium’ for a study which had a medium risk of bias in the replication or control criteria

or three medium-risk-of-bias criteria,

• ‘low’ for remaining studies.

We considered a study to be unreliable, and therefore directly excluded it if there was a

total absence of replication or control.

Data extraction

Several experimental methodologies have been used in the literature in order to quantify CFF.

Electrophysiological protocols are the most frequently used and often involve electroretino-

grams (ERG) or, alternatively electroencephalograms, which respectively measure the electri-

cal response of the retina and brain to flickering light. Behavioural protocols have also been

used and are mainly of two kinds: either a two-alternative forced choice procedure that

requires an animal to choose the preferred light source between the flickering one (usually

with increasing frequencies) and the continuous one [28]; or optomotor protocols where the

nystagmus reflex of the head or eye of an animal is monitored through increasing flicker fre-

quencies [46].

CFF data were extracted by two reviewers (ML and AL). AL checked all the extracted data

by ML, which means that half of the corpus was double checked. Also, a test was conducted on

a subsample of studies by two reviewers (RS and AL). As our goal was to determine the
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maximum CFF at which animals could be impacted, if an article was to test different light

intensities, we extracted the maximum CFF recorded by authors. If data were only presented

on graphs, we extracted them using WebPlotDigitizer [47]. We also extracted metadata from

each study: namely methods, either electrophysiological or behavioural, light sources, light

intensities at which CFF were measured. We added a measure of the low, variable or high light

exposure levels an animal is likely to experience in natural conditions (following the method

from Inger et al. (2014) and Healy et al. (2013) [33, 34]). Briefly, a nocturnal or deep-sea forag-

ing animal is likely to experience a low exposure to light compared to the high exposure of a

diurnal or shallow water foraging animal. Cathemeral and crepuscular animals are considered

to be exposed to variable quantities of light. Each species was associated with its taxonomic

class [48], its trophic guild—i.e. herbivore, omnivore, carnivore—and a measure of its body

size—i.e. very small, small, medium, large, very large. Categories were build thanks to data

mainly provided by two available online trait databases [49, 50]. Animals with a body mass

inferior to 1 g were arbitrarily considered to be very small, between 1 g and 103 g small,

between 103 g and 104 g medium, between 104 g and 105 g large, and superior to 105 g very

large. Each study was also assigned its critical appraisal risk of bias.

Statistical analysis

To assess the influence of taxonomic classes, risks of bias, methods, light sources, light expo-

sure levels, body sizes and trophic guilds on CFF, we implemented a linear mixed modelling

approach.

Due to high collinearity between our variables, we split our analysis into two linear-mixed

effect models (LMM). We first assessed whether CFF varied between taxonomic classes by

using a LMM with species as the random term. Using a subset of means, medians, ranges of

values, and extrapolated CFF values, we considered 7 sufficiently represented taxonomic clas-

ses, which corresponded to 151 CFF values. Model fits (residual vs. fit plots) were visually

checked and CFF was square root-transformed to reach the best normality of residuals.

A second more comprehensive LMM was then fitted to assess the influence of risks of bias,

methods, light sources, light exposure levels, body sizes and trophic guilds on CFF. This model

also had a species random term as well as a taxonomic class random term to account for the

non-independence of CFF across species and taxonomic classes. Due to the low availability of

data on body masses and trophic guilds for Insecta and Malacostraca, both classes were dis-

carded and the analysis carried out on a subset of 79 CFF values. Like for the first model, CFF

was square root-transformed and model fits were visually checked. The most parsimonious

model was selected based on the computation of the relative importance (RI) of each variable

proposed by De Kort et al. (2021) [51].

To assess to what extent variations of CFF were explained by our second model, we computed

RGLMM(m)
2, the marginal R2 representing the variance explained by the fixed effects and RGLMM

(c)
2, the conditional R2 representing the variance explained by both fixed and random effects. All

statistical analyses were carried out on R software (version 4.1.2). The LMM was computed with

the package ‘lmerTest’ [52]. The most parsimonious model and R2 were determined thanks to

the package ‘MuMIn’ [53]. Graphs were customized thanks to the ‘ggplot2’ package [54].

Results

Screening process

The complete literature screening process is presented on Fig 1. All citations and their inclu-

sion/exclusion on titles, abstracts and full-texts, associated with the reason in case of exclusion,

are listed in S4 and S5 Files.
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At first, 4881 citations were exported from the three databases and 2276 were selected on

titles, among which 1041 had an available abstract. Abstracts screening lead to 477 accepted

citations. Among them, 445 full-texts PDF were retrieved, of which 106 were kept after the

full-text screening step. Over the whole screening process, 45 citations were identified as dupli-

cates and were removed. Sixty-eight additional records came from our call for grey literature

but none passed the full-text screening. Lastly, 46 other articles found by the review team that

directly dealt with CFF [28, 33, 34, 42–45], but not directly found in the three considered data-

bases, were added to the final corpus.

Overall, 152 articles were included and were split into 267 studies. After the exclusion of

studies without any replication nor control, 200 studies were retained. The critical appraisal

step resulted in 8% (16) of studies with a high risk of bias, 78% (155) with a medium risk of

bias and 14% (29) with a low risk of bias (S6 File).

Bibliometric results

Accepted articles were published between 1935 and 2020 with a major increase in the mid-

1990s with less than 10 articles being published every five years before 1990 to more than 40

between 2015 and 2020 (S11 File). We classified studies’ methodology into two groups: electro-

physiology (153) and behavioural (47). In the first group, electroretinogram was the most fre-

quently used methodology even if electroencephalograms and other physiological protocols

Fig 1. ROSES flow diagram reporting the screening process of the articles and studies of the review [55].

https://doi.org/10.1371/journal.pone.0279718.g001
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were also used. For the second group, two-alternative forced choice procedures were more

often chosen, followed by optomotor ones. In both types of studies, authors used several types

of light sources to produce their stimuli, LED being the most frequently chosen one (79) along

with gas discharge lamps (37) and monochromators (33). More rarely, incandescent lamps

and monitor screens were also used.

Fifteen taxonomic classes were found. Actinopterygii was the most represented taxon with

more than 44 species being examined, followed by Malacostraca, Mammalia and Insecta with

approximately 30 species (S11 File). Aves were studied in 23 species and Elasmobranchii as

well as Reptilia were less examined both with 14 species. Only three Cephalaspidomorphi spe-

cies were studied and, for each of the 7 remaining taxonomic classes, only one study was car-

ried out. Overall, on the 200 CFF values that were observed, 156 different species were

recorded. Mus musculus L. was the most examined species with 8 occurrences, along with Gal-
lus gallus L. (6 studies) and Rattus norvegicus B. (6 studies). The vast majority of species (133)

were studied only once.

Distribution of CFF values

CFF was more often reported as a mean value (125 studies) but authors also used the range of

values, the minimum or maximum, the median value or the extrapolation from their data.

Among the 125 mean values, 77 were detailed by a measure of variation, either a standard

error (65) or a standard deviation.

Reported values of CFF varied from a maximum of between 300 Hz and 500 Hz for the bee-

tle Melanophila acuminata D. [56] to a mean (± SD) of 0.57 (± 0.08) Hz for the snail Lissacha-
tina fulica B. [57].

Some commonly used light technologies such as LED or gas discharge (e.g. High Pressure

Sodium) lamps may produce a flickering effect at a frequency of 100 Hz due to the 50 Hz elec-

trical supply in Europe. For this reason, we considered a 100 Hz CFF threshold to identify spe-

cies that might perceive ALAN’s flicker in real in-situ conditions, outside at night. When only

considering species living under low and variable light exposure levels, seven insects and two

fish species among three taxonomic classes, namely Insecta, Aves, and Actinopterygii, had

CFF higher than this threshold (Fig 2).

Effects of taxonomy, experimental design characteristics and selected life

history traits on CFF

The first LMM testing only for CFF variability between taxonomic classes, namely Insecta,

Aves, Actinopterygii, Elasmobranchii, Malacostraca, Mammalia and Reptilia, was fitted on a

subset of 123 species and 151 comparable CFF values. The effect of taxonomic classes was

found to be highly significant (F-value = 28.11, df = 6, p-value < 0.001). Over the 7 taxonomic

classes, Insecta had significantly higher CFF than Aves (p-value = 0.001), with respectively

150.6 (± 88.2) Hz and 89.4 (± 29.2) Hz. Both classes had also significantly greater CFF than the

other five taxa (p-value < 0.007). Actinopterygii, Reptilia and Mammalia had similar CFF with

respectively 51.5 (± 23.2) Hz, 45.0 (± 18.2) Hz and 41.6 (± 20.0) Hz. Even if not consistently

significant, CFF from Malacostraca and Elasmobranchii were inferior with 27.2 (± 13.7) Hz

and 26.6 (± 12.5) Hz (for all other comparisons between taxonomic classes see Fig 3 and

Table 1).

The second model was fitted on a subset of 79 CFF values. The most parsimonious model

only comprised the two fixed effects critical appraisal and light exposure levels (S11 File),

which were both significant (F-value = 3.52, df = 2, p-value = 0.04; F-value = 11.74, df = 2, p-

value < 0.001). Even though the majority of the variations of CFF was explained by random
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terms, a significant proportion was still explained by the two fixed effects (RGLMM(m)
2 = 0.28;

RGLMM(c)
2 = 0.72). CFF values provided by studies rated with a low risk of bias were signifi-

cantly higher than those provided by medium risk of bias studies (p-value = 0.01) (Fig 4A).

Animals exposed to variable and high levels of light had significantly higher CFF (p-

value < 0.001) with a mean of 86.1 (± 30.8) Hz and 65.8 (± 29.5) Hz compared to 33.4 (± 16.9)

Hz for animals exposed to low light levels (Fig 4B). Animals exposed to variable levels of light

had also significantly higher CFF than those exposed to high light levels (p-value = 0.02).

Discussion

Before the potential effects of flickering light on species can be evaluated, an essential prerequi-

site is to build a comprehensive knowledge base on CFF values—the latter being a first estimate

of flicker perception by animals. We thus aimed at updating previous reviews on CFF [33, 34]

by following a more comprehensive and transparent method of systematic reviews preconized

by the CEE [37]. We identified that wide gaps of knowledge in CFF values remain to date for

numerous taxa (e.g. Amphibia, Arachnida and some aquatic taxa) which should be filled by

further experimental investigations.

When comparing our CFF values to those found by Inger et al. (2014) [33], the maximum

CFF remained the same—i.e. between 300 Hz and 500 Hz for the beetle Melanophila acumi-
nata D.—while a lower minimum was found—i.e. 0.57 (± 0.08) Hz for the snail Lissachatina

Fig 2. Distribution of maximum Critical Fusion Frequencies (CFF). Only species living under low and variable light exposure levels in Actinopterygii, Aves,

and Insecta, the three classes that had species with CFF higher than 100 Hz, are represented. The dashed line represents the flicker frequency of a lamp on a 50

Hz electrical supply—i.e. 100 Hz.

https://doi.org/10.1371/journal.pone.0279718.g002
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fulica B.—which can be explained by the more extensive literature search strategy carried out

here. Even though Hammer et al. (2001) [56] acknowledged that their measure of CFF from

M. acuminata’s pit organ was not accurate, those two upper and lower boundaries for CFF

have not been challenged for nearly 20 years. Thus, we can hypothesise that they represent

solid limit frequencies within the animal kingdom.

When fitting similar models as Inger et al. (2014) [33] on our broader set of species, the

similar overall results were observed in the present study: neither the methodology,

electrophysiological or behavioural, nor the light source significantly explained differences in

CFF, while taxonomic classes and light exposure levels did. Insecta had the greatest CFF fol-

lowed by Aves, both of which had significantly higher CFF than the ones observed for all other

classes. The ability to fly, which many birds and insects have, could explain their high critical

Fig 3. Distribution of square root Critical Fusion Frequencies (CFF) across the most studied taxonomic classes. The dashed line

represents the flicker frequency of a lamp on a 50 Hz electrical supply—i.e. 100 Hz. Sample size: Insecta (n = 26), Aves (n = 17),

Reptilia (n = 13), Actinopterygii (n = 35), Mammalia (n = 19), Malacostraca (n = 29), Elasmobranchii (n = 12). Linear mixed effect

model significant differences (p-value < 0.05) are indicated by the letters above each boxplot.

https://doi.org/10.1371/journal.pone.0279718.g003

Table 1. Linear-mixed models (LMM) results testing for differences of Critical Fusion Frequencies (CFF) between the most studied taxonomic classes.

Insecta Aves Reptilia Actinopterygii Mammalia Elasmobranchii Malacostraca

p-value p-value p-value p-value p-value p-value p-value

Insecta - 1.44E-3 �� 4.87E-11 ��� 1.31E-13 ��� 9.82E-8 ��� 7.37E-16 ��� 4.49E-20 ���

Aves - 7.04E-4 ��� 8.90E-4 ��� 6.66E-3 �� 3.61E-7 ��� 1.09E-8 ���

Reptilia - 0.46 0.82 0.05 0.03 �

Actinopterygii - 0.73 2.80E-3 �� 3.19E-4 ���

Mammalia - 0.06 0.04 �

Elasmobranchii - 0.99

Malacostraca -

Significant differences are indicated as follows:

��� p-value < 0.001,

�� p-value < 0.01,

� p-value < 0.05.

https://doi.org/10.1371/journal.pone.0279718.t001
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fusion frequencies since fast visual systems may be required to accomplish accurate manoeu-

vres and possibly avoid collisions [29, 33]. This latter finding is also interesting when consider-

ing the current decline of insect populations [58, 59] of which ALAN, alongside the loss of

natural habitats and the use of pesticides [60], may be one of the main drivers [4, 5]. We can,

therefore, hypothesise that flicker might represent a meaningful component of light pollution,

along with intensity, spectral composition and temporality.

Even though we were not able to show any significant effect of trophic guilds on CFF with

our model, the prey-predator relationship and its impact on CFF have already been discussed

extensively in the literature. Indeed, Potier et al. (2019) [28] have linked the temporal resolu-

tion, defined as the ability to resolve rapid movements and estimated by the CFF, to the speed

of the prey of diurnal raptors. They showed that the peregrine falcon, which hunts birds, had a

higher temporal resolution than the Harris’s hawk which eats mainly terrestrial mammals.

Likewise, in clear water marine habitats, McComb et al. (2010) [30] related the higher tempo-

ral resolutions of bonnethead sharks to their shallow and bright reef habitats and their fast-

moving prey compared to the lower temporal resolution of blacknose sharks, which may for-

age in deeper and dimmer water environments. Differences in temporal resolutions may even

rely on a co-evolutionary relationship between the prey and the predator. Indeed, Boström

et al. (2016) [29] argued that the high speed of insect prey could represent a major driver of

high temporal resolutions in flycatchers, their bird predator, which could, then, drive those of

insects further away.

Similar to our examination of trophic guilds, our model did not show any significant effect

of body size on CFF. However, one could think that the smaller the animal, the higher the CFF

might be (S11 File). Our analysis also showed that nocturnal animals had significantly lower

CFF than crepuscular and diurnal ones, which is in line with the often reported trade-off

between light sensitivity and temporal resolution—i.e. higher light levels are needed for high

rates of sampling [30, 33, 34]. Those two previous results have already been assessed by Healy

et al. (2013) [34] who demonstrated the correlation between body mass, metabolic rate and

Fig 4. Square root Critical Fusion Frequencies (CFF) for (A) low, medium and high risks of bias and for (B) low, variable and high

light exposure levels. The dashed line represents the flicker frequency of a lamp on a 50 Hz electrical supply—i.e. 100 Hz. Sample size:

(A) Low (n = 20), Medium (n = 55), High (n = 4); (B) Low (n = 30), Variable (n = 4), High (n = 45). Linear mixed effect model

differences are indicated as follows: ��� p-value < 0.001, �� p-value < 0.01, � p-value < 0.05, ns non significant.

https://doi.org/10.1371/journal.pone.0279718.g004
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temporal resolution—i.e. small animals with high metabolic rates in high light environments

tend to have much higher CFF than large animals with low metabolic rate in darker

environments.

One additional result provided by our modelling approach concerns the degree of confi-

dence that should be granted to reported CFF values. Indeed, we found that CFF coming from

low risk of bias studies were significantly greater than those from medium risk of bias studies

and also possibly high risk of bias studies—the latter being not significant which may be due to

the small sample size (only 4 studies). This result shows that, in order to correctly assess a spe-

cies’ CFF, a robust experimental protocol is needed and determines the level of confidence that

can be granted to a CFF value. Then, replicating the experiment, repeating the measures, hav-

ing a clear control, randomising the selection of individuals and appropriately preparing speci-

mens before the experiment seem to directly influence the accuracy of CFF values. In addition,

regarding the exposure criterion, studies experimenting on several increasing light intensities

were more usually given low risk of bias that the ones using only one unique light intensity.

Indeed, we considered that several increasing light intensities had to be trialled to ensure that a

true maximum of FFF (i.e. the CFF) was reached.

The perception of artificial anthropogenic light flicker

Due to the alternating nature of power supply, some anthropogenic light sources may flicker at

a frequency of 100 Hz. This flicker has been thoroughly studied in fluorescent lighting [24, 33,

61, 62] but can be found in vapour discharge luminaires as well. While the latter are still used

for outdoor lighting, it has hardly ever been the case for fluorescent lighting. Be that as it may,

both types are increasingly being replaced by LEDs, that are proving much more energy-effi-

cient. Various LED technologies have been engineered and each one may or may not show a

100-Hz flickering effect depending on the quality of their driver, the electronic component

supplying power to the diode, and their dimming technology which relies, in the case of Pulse

Width Modulation (PWM) technology, on rapid ON/OFF sequences at varying frequencies

(usually 100 Hz–400 Hz) according to the chosen light intensity.

We thus considered the 100-Hz threshold to be relevant in order to assess the potential per-

ception of anthropogenic flicker by animals. By isolating nocturnal and crepuscular animals,

we were able to identify seven insects and two fish species which were much more likely to

experience adverse effects from artificial light flicker. As we observed important intra-specific

variation in CFF, we could also expect that some other species near the 100-Hz threshold were

at risk of being impacted. Chatterjee et al. (2020) [63] provided the latest data on nocturnal

and crepuscular insects CFF and looking at maximum values, they measured CFF of 230 Hz,

173 Hz and 149 Hz, respectively in the crepuscular butterflies Melanitis leda L., Gangara thyrsis
F., Hasora chromus C., and 146 Hz, 116 Hz, 110 Hz in the moths Hippotion sp. H., Daphnis
nerii L., and Eupatula macrops L., finally covering one of the poorly studied groups that Inger

et al. (2014) [33] highlighted. Contrary to Inger et al. (2014) [33] who argued that the actual

perception of flicker by animals should be limited—as they found that only diurnal animals

were able to perceive flicker—we identified some crepuscular and nocturnal species that could,

in fact, be influenced by flickering ALAN. Nonetheless, the actual perception of flicker—in

real in-situ conditions—relies on more complex patterns and cannot be deduced solely by

comparing species’ CFF and light sources flicker frequencies. Indeed, the flicker perception

depends also on light intensity and thus indirectly on the distance to the light source, as Inger

et al. (2014) [33] stated. Flicker from an intense light source would indeed be perceptible from

further away, hence the importance of keeping outdoor lighting at low light levels. In addition,

the orientation of light sources could also be crucial because, as light emitted horizontally or
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worse upwards can be spotted from farther away by animals, its flickering effect could be more

perceptible as well.

Eventually, we would like to point out that animals may be subjected to the deleterious

effects of flicker even though they cannot perceive it consciously. Indeed, Lu et al. (2012) [64]

argued that a chromatic flicker at frequencies between 42.5 and 75 Hz, superior to the human

CFF and therefore consciously unperceivable, was still able to entail their human subjects’

alerting and orienting attentional networks. Even though a first assessment of CFF seems

essential, such results could challenge their wider use and justifies the need for a potential

future systematic review on the specific matter of the impacts of flashing and flickering light

on biodiversity.

Knowledge gaps

As was first noted by Inger et al. (2014) [33], this review highlights how an overall lack of data

on animals’ CFF remains and continues to hamper our understanding of the impacts of

anthropogenic lighting on biodiversity. We, thence, reiterate the important need for additional

primary research in order to improve our knowledge of CFF in as many species as possible.

Indeed, on the millions of species that populate the Earth, just over 150 were studied thus far

accounting for only 15 taxonomic classes. This scarcity of data is particularly noticeable in key

nocturnal taxa, which are likely to be greatly disturbed by ALAN. As such, the flicker percep-

tion of many more nocturnal and crepuscular insect species should be studied as well as those

of nocturnal birds and bats, two other groups on which no additional data was retrieved in our

systematic review compared to previous reviews [33, 34].

Additionally, based on critical appraisal, we identified that very few studies achieved a low

risk of bias according to the criteria defined in this review. For instance, a large number of

authors failed to indicate if they had performed any repetition or randomisation. Likewise,

very little information was provided on the state of animals prior to the experiments in some

studies, which could be an important predictor of an animal’s response to light treatments

[65]. Too few studies in our corpus used several (or not as many as needed) light intensities in

order to reach the true maximum flicker fusion frequency that is the CFF. Some studies could

not report true maximum FFF as the highest frequency that their apparatuses could attain was

too low for their specimens. In this case, we chose to report the highest FFF the authors could

attain as a provisional CFF value. Such values should later be reassessed in order to build a

more accurate CFF database. We also advocate the need for a strong and consistent reporting

of CFF data. Indeed, accurate values of CFF should absolutely be reported as a mean attached

to a measure of variation, which only one third of our studies provided, despite being a basic

statistical need. Last but not least, we remind the essential need for replications and controls in

order to measure reliable CFF values. Many recent studies have only used one specimen or

have failed to report the use of a reference electrode for electroretinograms and had to be

excluded after critical appraisal. While we acknowledge the difficulties in collecting and/or

training large numbers of individuals, it is nonetheless critical to include measurements of

multiple individuals for robust estimates of a species’ threshold of flicker perception.

Review limitations

Due to time limitation and financing constraints, we sometimes had to reduce our require-

ments comparing to CEE guidelines. First, we could not include search engines (e.g. Google

Scholar) in our search strategy, nor could we request supplementary databases (e.g. Scopus)

which would have probably increased the reliability of our search by increasing the number of

test list articles indexed in the requested databases. In addition, after title screening, we had to
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set aside citations that did not possess an appended abstract. Indeed, dealing with these cita-

tions would have meant searching for the full-texts of these 1235 citations, which represented

an additional workload unfeasible within the scope of our project. However, this additional

work remains feasible subsequently thanks to the S7 File which lists these citations without

abstract. We also could not exploit the reviews (i.e. articles that might include some CFF values

through their full-texts) identified through citation screening—except Inger et al. (2014) [33]

and Healy et al. (2013) [34]—and we then collated them in S8 File for further exploitation. We

are conscious that these shortcomings may lead to an underestimation of the number of iden-

tified CFF, which could potentially have been assessed in more species, and could provide less

robust data as more values for a given species might have been found. Nevertheless, our data-

base already provides many additional CFF values compared to previously published reviews

[33, 34].

Lastly, studies were only critically appraised by one reviewer whereas CEE guidelines call

for a double independent assessment by two reviewers. However, we performed a test between

two reviewers on a subsample of articles before starting critical appraisal. Accordingly, we

could not carry out a double independent data extraction on the whole corpus, as requested by

the CEE, and only performed the double independent extraction on one half of the corpus.

Conclusions

This systematic review, based on the method preconized by the CEE, provided a database of

200 critical fusion frequency values for 156 different species. This database complements the

existing reviews on CFF by providing a wider range of more confident values. It, then, repre-

sents a current and qualitative state of knowledge of flicker perception in the animal kingdom,

which could be helpful for scientists and researchers as well as for practitioners, such as light-

ing managers and designers. Here, we found that the beetle Melanophila acuminata D. could

perceive the highest flicker frequency among all the recorded species whereas the snail Lissa-
chatina fulica B. had the lowest temporal resolution. Insects and birds were the two taxa with

the highest CFF. Moreover, nocturnal species had lower CFF than diurnal and crepuscular

ones. We observed that some nocturnal and crepuscular insects could potentially perceive the

flicker of anthropogenic light sources, which means that they could be subjected to its deleteri-

ous adverse effects. We also identified that ensuring the best experimental practices possible

when determining CFF is crucial in order to report robust and accurate values of a species

threshold of flicker perception. Nevertheless, the number of collected CFF values remains very

low in relation to the number of all living animal species. In addition, this lack of data espe-

cially concerns key nocturnal taxa like birds and bats that are likely to be exposed to outdoor

lighting. Therefore, the results presented here are necessarily provisional. We thus argue that

many more species should be pressingly investigated by researchers to improve our knowledge

of flicker perception by animals.
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Review Article

Abstract

Background: Light pollution has been increasingly recognised as a threat to biodiver-
sity, especially with the current expansion of public lighting. Although the impacts of 
light intensity, spectral composition and temporality are more often studied, another 
component of light, its flicker frequency, has been largely overlooked. However, flash-
ing light could also have impacts on biodiversity, and especially on animal behaviour 
and physiology.

Objective: This systematic review aimed at identifying the reported physiological and 
behavioural impacts of flashing light on animals when compared to continuous light.

Methods: We followed the standards recommended by the Collaboration for 
Environmental Evidence (CEE) in order to achieve a comprehensive, transparent and 
replicable systematic review. Citations were primarily extracted from three literature 
databases and were then screened for relevance successively on their titles, abstracts 
and full-texts. Retained studies were finally critically appraised to assess their validity 
and all relevant data were extracted. Only studies which compared a flashing light to a 
continuous one were included.

Results: At first, we found 19,730 citations. Screening and critical appraisal result-
ed in 32 accepted articles corresponding to 54 accepted observations—one observa-
tion corresponding to one species and one outcome. We collated data on four main 
taxa: Aves (the most studied one), Actinopterygii, Insecta and Mammalia as well as 
on plankton.

Conclusions: The impacts of flashing light are currently critically understudied and 
varied between species and many light specificities (e.g. frequency, wavelength, inten-
sity). Therefore, no definitive conclusions could be drawn for now. Thus, research on 
flashing light should be pressingly carried out in order to better mitigate the impacts of 
Artificial Light at Night (ALAN) on wildlife. In the meantime, we would recommend pre-
cautionary principles to be applied: flashing lighting should be limited when not deemed 
essential and flicker frequencies managed to prevent animals from experiencing any 
potential harm from flashing light.

Key words: Blinking light, critical flicker fusion frequencies, dark infrastructure, dynamic 
lighting, light emitting diodes, nature, sensory disturbance, vision
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Introduction

Since the 1990s, species diversity has been decreasing at an accelerating pace 
(IPBES 2019; IUCN 2021). Among the main drivers affecting biodiversity, land deg-
radation, overexploitation, climate change, chemical pollution and invasive spe-
cies are now commonly acknowledged as the most impacting ones (IPBES 2019). 
However, during the last decades, other types of anthropogenic drivers have in-
tensified as well, such as light pollution, which is now considered a serious cause 
of biodiversity erosion (Hölker et al. 2010, 2021). Indeed, satellite-detectable light 
has increased by at least 49% between 1992 and 2017, notably due to increased 
urbanisation and economic growth (Sánchez de Miguel et al. 2021). Simultane-
ously, Light Emitting Diode (LED) installations have increased, due to their reduced 
energetic consumption and cost compared to previous technologies such as gas 
discharge lamps (Zissis et al. 2021), and could lead to a potential ‘rebound effect’ 
where more anthropogenic light may end up being emitted (Kyba et al. 2017).

Artificial Light at Night (ALAN) have a wide range of impacts on biodiversity 
from alterations of an individual’s physiology, behaviour and reproduction to 
ecosystem-wide consequences through impacts on species mobility, relation-
ships and habitat use, threatening community persistence at the landscape 
level (Falcón et al. 2020; Pérez Vega et al. 2022). These effects of ALAN may 
depend on several key components of the light source (e.g. intensity, spec-
tral composition, temporality, spatial distribution). For instance, Simons et al. 
(2021) showed the importance of light intensity on the distribution of runs of 
the California grunion Leuresthes tenuis and roosts of the western snowy plover 
Charadrius nivosus and identified a threshold of 50 mlx to 100 mlx at which the 
behaviours of both species started to be impacted by ALAN. Increasing inten-
sity levels of ALAN have also been shown to alter cane toads Rhinella marina 
activity patterns and to strongly decrease their corticosterone levels (Secondi 
et al. 2021). As for ALAN spectral composition, Deichmann et al. (2021) ob-
served an overall significant decrease of insect attraction to filtered-amber LED 
lamps (deprived in blue spectrum) in a tropical forest environment. Consider-
ing the temporality of ALAN, Davies et al. (2017) observed that switching off 
lighting during periods of low demand while also dimming, was the most prom-
ising alternative in order to mitigate the impacts of ALAN on the composition 
of grassland spider and beetle assemblages. However, on higher levels of the 
food chain, part-night lighting schemes have been shown to poorly reduce the 
ecological impacts of ALAN on bats (Azam et al. 2015; Hooker et al. 2022).

Another component of anthropogenic light sources has been largely over-
looked despite its potential effects on species: its flicker frequency. Flicker 
results from the alternating nature of power supply (i.e. 50 Hz in Europe and 
60 Hz in the United States) and may usually reach a frequency of 100 Hz (or 
120 Hz). All light technologies may be affected by flicker, in particular vapour 
discharge—such as high-pressure sodium lamps—and LED which are more 
commonly used as outdoor lighting. Additionally, the expansion of the LED mar-
ket has also enabled new advanced dynamic lighting to flourish, as exempli-
fied by flashing shop fronts and ad panels or new traffic-regulated street lamps 
(Falcón et al. 2020; ICNIRP 2020). For the sake of conciseness and clarity and 
because the difference between flashing and flickering is purely based on how 
humans perceive flashing light, we will solely use ‘flashing’ in the rest of the 
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article. Indeed, in the literature, a low flicker frequency (usually under 10 Hz) is 
more often called a flashing whereas a higher flicker frequency (usually superi-
or to 100 Hz) is more often called a flicker.

The perception of a flashing light is variable according to the species and de-
pends on a threshold frequency value, called the Critical Fusion Frequency (CFF) 
(Frank 1999; Boström et al. 2017). To this day, the knowledge of CFF distribution 
within the animal kingdom is still patchy (Inger et al. 2014). However, Lafitte et al. 
(2022) recently identified that some animal species, and more especially noctur-
nal and crepuscular ones, had exceptionally high CFF and could theoretically per-
ceive ALAN as flashing. However, whether they are perceived or not, flashing lights 
have already been linked to alteration of behaviour and physiology in several spe-
cies. For instance, Barroso et al. (2015) recorded fewer captured insects at traps 
lit with a flashing light compared to the ones lit with a continuous one. Greenwood 
et al. (2004) found that the starling Sturnus vulgaris was preferentially attracted to 
a continuous light source compared to a flashing one. Examining the ocular phys-
iology of guinea pigs exposed to a 1 Hz flashing LED, Zhi et al. (2013) found that 
a significant myopia had been induced by flashing light after just three weeks of 
treatment. Flashing has also been linked to potential significant effects on human 
health such as headaches and eyestrains, as discovered by Wilkins et al. (1989).

Hence, we propose this systematic review which aimed at answering the fol-
lowing question: what are the known physiological and behavioural impacts of 
flashing artificial light on animals when compared to continuous light? We chose 
to only consider and report results comparing continuous and flashing lights be-
cause we felt they were the only ones to really evaluate the effect of the flashing 
characteristic of a light stimulus, as opposed to the effect of the light stimulus 
as a whole. We followed the method recommended by the Collaboration for En-
vironmental Evidence (CEE) (CEE 2018). Adapted to the field of ecology, CEE sys-
tematic reviews are based on standardized protocols and provide a transparent, 
accurate and unbiased reporting of evidence to help practitioners make informed 
and efficient decisions (Haddaway et al. 2016; Berger-Tal et al. 2019; Pullin et al. 
2022). We used a comprehensive search strategy based on several databases and 
performed a critical analysis of accepted observations in order to judge the level 
of confidence which could be granted to the reported impacts of flashing light.

Methods

This review followed the method for systemic reviews recommended by the Col-
laboration for Environmental Evidence (CEE) (CEE 2018) and conformed to ROSES 
RepOrting standards for Systematic Evidence Syntheses (Haddaway et al. 2017) 
(see Suppl. material 1). The procedure typically includes (i) a literature searching 
phase, (ii) a screening process related to several eligibility criteria, (iii) a critical ap-
praisal phase during which the susceptibility to bias of each selected article is eval-
uated and (iv) the extraction of all relevant data in the form of a narrative synthesis. 
Deviations from CEE standards are listed in the section “Review limitations”.

Search for literature

We carried out a search for literature on three accessible databases from the 
Web of Science platform (Clarivate): Web of Science Core Collection, Biological 
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Abstracts, and Zoological Records. These databases were chosen for their 
functionalities, which enabled an advanced search strategy to be carried out, 
and because of their wide coverage on biological and ecological matters. For 
the Web of Science Core Collection search, SCI–EXPANDED, SSCI, A&HCI, 
CPCI–S, CPCI–SSH, BKCI–S, BKCI–SSH, ESCI and CCR–EXPANDED citation 
indexes were used. As for Biological Abstracts and Zoological Records, we 
had access to all indexed databases (respectively 1969–present and 1864–
present). In order to achieve the best recovery of citations, several successive 
search strings were designed by both ecological scientists from the French 
National Museum of Natural History (MNHN) and physicists from the National 
Conservatoire of Arts and Crafts (CNAM). Each one was tested for compre-
hensiveness on a pre-established test list of articles—comprised of 35 articles 
identified as relevant while scoping the evidence on Web of Science Core Col-
lection and Google scholar at the beginning of the project (see Suppl. material 
2)—until the following search string was finally accepted:

((“light* flash*” OR “flicker* light*” OR “blink* light*” OR “light* strob*” OR 
“strob* light*” OR “light* wink*” OR “light* puls*” OR “puls* light*” OR “inter-
mittent* light*” OR “dynamic* light*” OR “light*dimm*” OR “dimm* light*” OR 
“discontinuous light” OR “dynamic illumination” OR “flash rate” OR “change$ 
of light*”) AND (ecolog* OR biodiversity OR ecosystem$ OR species OR verte-
brate$ OR mammal$ OR reptile$ OR amphibian$ OR bird$ OR fish* OR inverte-
brate$ OR arthropod$ OR insect$ OR arachnid$ OR crustacean$ OR centipede$ 
OR animal$ OR plant$* OR bacteri* OR microorganism*)).

The search was then conducted on “Topic” (TS) on 1 February 2021 and 
reached a comprehensiveness of 86%, corresponding to the percentage of arti-
cles from the test list retrieved by the search string.

Screening process and eligibility criteria

Following CEE guidelines for systematic reviews (CEE 2018), a three-stage screen-
ing process was carried out on all citations to select only those relevant to our 
question, starting with titles, then abstracts and finally full-texts. Citation eligibility 
screening relied on Population–Exposure–Comparator–Outcome (PECO) criteria. 
At title and abstract screening stages, only restricted Population and Exposure cri-
teria were considered due to the limited amount of available information (Table 1).

At the full-text screening stage, these Population and Exposure criteria were 
further refined (Table 2). Indeed, while our first aim was to assess the effects 
of flashing light on biodiversity as a whole, we had to limit the scope of this sys-
tematic review due to the high volume of literature retrieved by the search string 

Table 1. List of eligibility criteria at title and abstract screening stages.

Include Exclude

Population - All wild and domesticated species in all types of ecosystems (e.g. 
animals, fungi, plants, micro-organisms)

- Humans

- Isolated organs (except those from the visual pathway, optical 
nerve and/or pineal gland)

Exposure - Artificial flashing light sources at all wavelengths and correlated 
colour temperatures

- Natural (e.g. lightning) or unknown light sources
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and thus, of accepted citations after title and abstract screening. As such, we 
decided to only keep alive and conscious wild animals while domesticated, dead 
(or animal parts) and anaesthetised animals were excluded—the generalisability 
of their results was considered too low for our review objectives. Plants, fungi 
and micro-organisms were discarded as well. In addition, Comparator–Outcome 
inclusion/exclusion criteria as well as language, document type and document 
content criteria were assessed as well. Only articles comparing a continuous 
light source to a flashing one were included as we considered that they were the 
only ones to really assess the sole effect of the flashing characteristic of a light 
stimulus as opposed to the effect of the light stimulus as a whole. Articles only 
comparing the obscurity (no light) to a flashing light source or comparing several 
flicker frequencies were thus excluded. Ideally, the flashing characteristic of light 
would be the only varying factor between the control and the exposed groups but 
the presence of confounding factors (e.g. type of light source, spectral composi-
tion, temporality) was not considered as an exclusion criteria and was further as-
sessed during critical appraisal (see section ‘Critical appraisal’). Only studies pub-
lished in English and/or French were retained in this systematic review in respect 
to the competences of the review team. Articles without an appended abstract 
were not screened due to their high number and because of time limitations.

Screening was carried out by at least two reviewers: ML and RS for titles, 
ML, RS and YR for abstracts, ML, RS and AL for full-texts. For title and abstract 
screening, a Randolph’s Kappa coefficient was computed on a random sample 
of 5% of all articles in order to assess the consistency of the inclusion/exclu-
sion decisions between screeners. This process was repeated until reaching a 
Kappa coefficient value higher than 0.6, usually considered sufficient (Adams 
et al. 2019; Ghordouei Milan et al. 2022). All disagreements between review-
ers were discussed before beginning the screening process to resolve any dif-
ferences in the understanding of eligibility criteria. To prevent any conflicts of 
interest, special care was taken, at each stage of the screening process, to 
ensure that no reviewer would screen articles they co-authored.

Table 2. List of eligibility criteria at the full-text screening stage.

Include Exclude

Population - All wild animal species in all types of ecosystems - Domesticated animals

- Alive specimens - Humans, plants, fungi and micro-organisms

- Conscious specimens - Dead specimens and therefore isolated organs, tissues or cells 

- Anaesthetised specimens

Exposure - Artificial flashing light sources at all wavelengths and 
correlated colour temperatures 

- Natural or unknown light sources

- Short-lived flashing patterns - Very slow flashing light patterns spreading on possibly several 
hours (e.g. circadian patterns)

Comparator - Studies comparing a continuous light source to a flashing one - Studies only comparing the obscurity (no light) to a flashing 
light source

- Studies comparing several flicker frequencies

Outcome - Physiological and/or behavioural responses

Language - Articles written in English and/or French

Document type - Journal article, book chapter, technical report, Ph.D. or 
M.Sc. theses

Document content - Primary research articles - Reviews and meta-analyses, modelling studies without 
experimental data
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Other sources of literature

A call for literature—and in particular non peer-reviewed articles published in 
French and/or English—was also carried out by contacting a group of 40 ex-
perts on 12 February 2021. Indeed, as there exists a publication bias where only 
significant results may be accepted for publication, the CEE advocates for grey 
literature to be included in the literature search of systematic reviews to limit 
the risk of overestimating the effect of the exposure on the studied population 
(Haddaway and Bayliss 2015; CEE 2018).

Other sources of literature were added to improve the comprehensiveness 
of our search. First, we included references dealing with flashing light coming 
from Adams et al. (2019, 2021), who recently published a systematic map on 
the effects of artificial light on bird populations. Additionally, some other arti-
cles on the impacts of flashing light on animals identified by the review team 
but not directly extracted from the three considered databases were also in-
cluded. All corresponding documents were screened on their full-texts accord-
ing to the same inclusion/exclusion criteria as described above.

Critical appraisal

Critical appraisal is one of the defining stages of systematic reviews, albeit it 
remains rarely performed in environmental evidence syntheses (Stanhope and 
Weinstein 2022). Its aim is to assess the extent of systematic error that can 
be found in primary research articles included in the systematic review. Sys-
tematic error is usually estimated thanks to pre-built and objective risk of bias 
criteria (see below in the context of this review) and may lead to the exclusion 
of research considered as highly susceptible to bias.

Accepted articles after screening stages were split into observations, an 
observation corresponding to one species and one outcome, in order to carry 
out a critical appraisal and assess the validity of each single observation for a 
given article—e.g. an article analysing two responses of three different species 
would be split into six observations which would then be critically appraised 
individually. A test was conducted on a subsample of observations by two re-
viewers (RS and AL), then critical appraisal was performed by AL for all obser-
vations. To prevent any conflicts of interest, special care was taken to ensure 
that no reviewer would critically appraise articles they co-authored.

When hypothesizing a ‘gold standard protocol’, carried out in the context of 
an ideal and quasi-perfect study supposedly granted with unlimited financing, 
time and workforce (CEE 2018), we were able to identify six risks of bias criteria 
to evaluate the validity of each observation:

 - the type of experimental design (Control criterion),
 - the number of individuals (Replication criterion),
 - the number of measures (Repetition criterion),
 - the randomisation of individuals throughout experimental groups (Rando-

misation criterion),
 - if individuals really perceived the exposure to flashing light (i.e. flicker fre-

quency higher than their CFF) (Exposure criterion),
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 - if confounding factors have been accounted for (Confounding factors cri-
terion),

 - if any other risk of bias was detected (Other bias criterion).

Each of these criteria was assigned a ‘high’, ‘medium’ or ‘low’ risk of bias (see 
Suppl. material 7 for details). Finally, for each accepted observation, an overall 
risk of bias was attributed:

 - ‘high’ for an observation which had a high risk of bias in the control or rep-
lication criteria or more than two high risks of bias criteria,

 - ‘medium’ for an observation which had a medium risk of bias in the con-
trol or replication criteria or more than two medium risks of bias criteria,

 - ‘low’ for remaining observations.

We considered an observation to be unreliable in the total absence of control 
or replication, therefore resulting in its exclusion. However, due to expected 
in-situ experimenting challenges and because we wanted to ensure the best 
comprehensiveness of study designs, in-situ observations with only one exper-
imental site (but several replicates) were still kept but were given a high risk of 
bias in the Replication criterion.

Data extraction

Data on the influence of flashing light for a particular species or taxa were extract-
ed by one reviewer (AL) although a test was first conducted on a subsample of ob-
servations by two reviewers (RS and AL) to assess agreement between reviewers. 
Metadata were also extracted for each observation, namely locations, specificities 
of population (age, sex) and light sources (type, wavelength, power, luminance, 
correlated colour temperatures and flicker frequency) as well as outcomes (e.g. 
behaviour, weight, mortality). Each species was associated with its taxonomic 
class and name updated with the latest taxonomy (GBIF 2021). Critical appraisal 
risks of bias were also appended to each observation included in the database.

Data synthesis and presentation

Accepted observations are described in an exhaustive narrative synthesis (see 
Suppl. material 9) and are arranged by subgroups based on taxa, outcomes 
and risks of bias. All statistical analyses were carried out on the R software 
(November 2021, version 4.1.2) and graphs were customized thanks to the ‘gg-
plot2’ package (Wickham 2016).

Results

Screening process and critical appraisal

A total number of 19,730 citations were extracted from the three databases 
from which 5,253 citations were kept after title screening. Among them, 
2,145 citations had no indexed abstracts and were discarded. After abstract 



156Nature Conservation 54: 149–177 (2023), DOI: 10.3897/natureconservation.54.102614

Alix Lafitte et al.: Does a flashing artificial light have more or conversely less impacts on animals than a continuous one? A systematic review

screening, 2,594 citations were kept. With the addition of 68 citations identified 
through the call for grey literature and 63 identified by the review team, 2,130 
PDFs were successfully retrieved and screened on full-texts. The screening pro-
cess resulted in 32 accepted articles (see Suppl. material 3 for inclusions/ex-
clusions on titles, abstracts and full-texts, Suppl. material 4 for full-text reasons 
for exclusion and Suppl. material 6 for unobtainable full-texts).

All 32 articles accepted after the screening process were then split into 
62 observations—an observation corresponding to one species and one out-
come—and subjected to critical appraisal. Among them, 54 observations were 
accepted on which 22.2% (12 observations) were rated with a high, 70.4% (38 
observations) with a medium and 7.4% (4 observations) with a low risk of bias 
(see Suppl. material 7). Complete screening and critical appraisal processes 
are presented on Fig. 1.

Bibliometric results

Year of publication

The earliest accepted observations were published in 1972. However, this re-
search subject boomed at the start of the 2000s and the vast majority of ob-
servations (51 observations) were investigated between 2000 and 2020, with a 
slight increase over time (see Suppl. material 9).

Literature sources

The majority of accepted observations came from our search on Web of Science 
Core Collection database (32 observations) while 10 were provided thanks to the 
work carried out during Lafitte et al. (2022)’s systematic review on CFF, 8 were 
extracted thanks to Adams et al.’s systematic map on the effect of ALAN on birds 
(Adams et al. 2019, 2021), three were identified by the review team and finally 
one was provided thanks to the call for grey literature. No observations from 
Zoological Records or Biological Abstracts databases were accepted in the end.

Observation location

The United States (US) is the primary research location with 22 observations, 
followed by the United Kingdom (11 observations), Canada (6 observations) 
and Germany (4 observations). The 11 remaining observations were conduct-
ed either in Egypt, Switzerland, Israel, Japan, Taiwan and Brazil, as well as one 
joint experimental observation carried out between the US and Israel (Fig. 2 and 
Suppl. material 9).

Type of light source exposures

Most of the 54 observations used LED (17 observations), 11 used gas dis-
charge lamps and three used incandescent bulbs. Experiments were also car-
ried out thanks to lasers (3 observations), a video projector (1 observation) or 
a monitor screen (1 observation). Sometimes, several light sources were used 
at the same time: for instance, LED and gas discharge (4 observations), LED 
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and incandescent (3 observations). In some cases, the light source was not 
sufficiently reported which resulted in some observations having an unclear 
light source appended to them (see Suppl. material 9).

Figure 1. ROSES flow diagram reporting the screening process of articles and observations included in the review. (Hadd-
away et al. 2018). 'PECO' stands for Population–Exposure–Comparator–Outcome eligibility criteria.



158Nature Conservation 54: 149–177 (2023), DOI: 10.3897/natureconservation.54.102614

Alix Lafitte et al.: Does a flashing artificial light have more or conversely less impacts on animals than a continuous one? A systematic review

Studied taxa

Data on the four main taxonomic classes Aves (28 observations), Actinoptery-
gii (10 observations), Insecta (8 observations) and Mammalia (6 observations) 
were collated (Fig. 3A). Additionally, two observations investigated the effects 
of flashing light on plankton (notably on Malacostraca and Polychaeta larvae). 
While a fraction of observations was conducted in-situ (18 observations), 70% 
of observations (36 observations) were carried out in laboratories. The starling 
S. vulgaris was the most investigated species with 13 observations (Fig. 3B), 
followed by the brown-headed cowbird Molothrus ater (4 observations) and the 
cat flea Ctenocephalides felis (3 observations). All other species or taxa were 
only studied once or twice.

Measured outcomes

In the vast majority of cases, observations measured the effects of flashing 
light on animals’ behaviour (Fig. 4). Phototactic behaviour—i.e. the attraction of 
animals to flashing light when compared to a continuous one (or which should 
be perceived as continuous based on their CFF)—was mostly investigated (33 
observations), but activity level (6 observations) and other types of behavioural 
responses such as disorientation, feeding, aggression (6 observations) were 
also assessed. Observations on the physiological responses of animals ex-
posed to flashing light were also collected albeit more sparsely. Cortisol levels 
were studied four times while haematocrit, memory, neuronal activity, ocular 
physiology and weight were studied once each.

The impacts of artificial flashing light

Before reading the following results, the reader has to be reminded that only 
observations comparing a flashing light to a continuous one were included; all 
other comparisons were not reported in this review—e.g. obscurity compared 
to flashing light or comparing several flicker frequencies.

Figure 2. World map showing the number of included observations by country. The joint Israel/United States observation 
is not shown.
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Taking the example of phototactic behaviour, the most studied outcome with 
33 observations (60% of the corpus), a clear and definitive conclusion on the ef-
fects of flashing light remains hard to draw (Fig. 5)—even though one could ar-
gue that flashing light might be as attractive as continuous light, or even slightly 
less so. Overall, the impacts of flashing light are highly variable according to 
taxa (Fig. 6) as well as light parameters.

Figure 3. Proportion of included observations by taxa A total number of included observations by taxonomic classes and 
B number of included observations by detailed taxa.

Figure 4. Summary of the number of observations by outcomes and risks of bias for all taxa. ‘L’ low risk of bias, ‘M’ me-
dium risk of bias, ‘H’ high risk of bias, ‘•’ no data.
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Figure 5. Number of reported effects for the outcome phototactic behaviour. ‘+’ animals are more attracted to a flashing light 
than a continuous one, ‘-’ animals are less attracted to a flashing light than a continuous one, ‘ns’ no significant effect. Sam-
ple size: Aves (n = 14 observations), Actinopterygii (n = 8), Insecta (n = 8), Mammalia (n = 1), Plankton (n = 2). As directions 
of effects are not homogeneous between the different types of reported outcomes, we decided to only show the number of 
effects for phototactic behaviour, the most studied outcome which accounts for 60% of the corpus with 33 observations.

Figure 6. Summary of flashing light effects by outcomes and risks of bias for all different taxa. ‘L’ low risk of bias, ‘M’ 
medium risk of bias, ‘H’ high risk of bias, ‘+’ flashing light increases the outcome compared to continuous light, ‘-’ flashing 
light decreases the outcome compared to continuous light, ‘ns’ no significant effect, ‘•’ no data.

Due to this strong heterogeneity of results, we chose to provide, in the fol-
lowing section, a brief summary of our main findings. For a full and exhaustive 
narrative synthesis of all observations and results included in this systematic 
review, we refer the reader to Suppl. materials 8, 9.
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On birds, we collated 28 observations. First, in 5 observations, flashing light 
appeared to be less attractive than continuous light to night-migrating birds and 
might thus help lower the number of avian fatalities with communication tow-
ers or wind turbines, even though such results could be wavelength-dependent 
(Evans et al. 2007; Gehring et al. 2009; Gehring 2010; d’Entremont 2015; Rebke 
et al. 2019). The impact of flashing light on bird vehicle deterrence was incon-
sistent and seemed to be species-, frequency- and speed-dependent (Blackwell 
and Bernhardt 2004; Blackwell et al. 2009; Doppler et al. 2015). Avian prefer-
ence for high-frequency lighting (i.e. lighting frequency superior to 30,000 Hz) 
over low-frequency (i.e. lighting frequency of 100 Hz) followed a more complex 
pattern than predicted and may depend on the spatial frequency of the sur-
rounding environment (Greenwood et al. 2004; Smith et al. 2005)—for example, 
a black and white grating. Bird behavioural responses to flashing light stimuli 
seemed very variable but were often altered after the exposure (Greenwood 
et al. 2004; Smith et al. 2005; Evans et al. 2012; Wiltschko et al. 2016). Flash-
ing light was hypothesised to induce greater stress levels in birds kept under 
low-frequency lighting but results proved to be highly inconsistent (Maddocks 
et al. 2001; Greenwood et al. 2004; Smith et al. 2005; Evans et al. 2012). Bird 
activity levels have been shown to be affected by flashing light but such results 
were dependent on the species and type of light source (Lustick 1972). In addi-
tion, one observation on the common pigeon Columbia livia also indicated that 
flashing stimuli may be easier to remember for birds (Fetterman 2000). Haema-
tocrit and weight were also investigated once and were not shown to be impact-
ed by flashing light when compared with a continuous one (Smith et al. 2005).

On fishes, we reported the results of 10 observations. Fish phototactic be-
haviour was found to be highly variable and seemed to be, in part, species-, 
frequency- and wavelength-dependent (Ruebush et al. 2012; Rooper et al. 2015; 
Ford et al. 2018, 2019; Elvidge et al. 2019; Oshima et al. 2019), and even more 
so when flashing stimuli can be used by some fish species to communicate 
with conspecifics (Hellinger et al. 2020). In contrast to continuous light, flash-
ing light was also found to significantly alter the behaviour of the flashlight fish 
Photoblepharon steinitzi (Hellinger et al. 2020) as well as to influence daily fluc-
tuations in activity levels of the nesting smallmouth bass Micropterus dolomieu 
(Foster et al. 2016).

Regarding insects, 8 observations were collected. Overall, flashing light 
was shown to produce an effect on insect phototactic behaviour, but results 
were highly species- and frequency-dependent (Müller et al. 2011; Barroso et 
al. 2015; Eichorn et al. 2017; Liu et al. 2017; Bolliger et al. 2020). In addition, 
flashing light may be particularly important for insects as some species seem 
to use flashing signals to identify conspecifics and sexually-mature partners 
(Eichorn et al. 2017).

Mammals were investigated in 6 observations. Bat activity level was re-
ported in two observations and phototactic behaviour once. Both outcomes 
were not found to be significantly influenced by flashing light (Jain et al. 
2011; Bolliger et al. 2020). One observation on the tree shrew Tupaia be-
langeri showed that flashing blue light could cause myopia when the con-
tinuous blue one did not (Gawne et al. 2017)—the result, however, depended 
on the spectral composition of the light source. Two observations also 
found that the rhesus monkey Macaca mulatta could be less efficient at 
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discriminating the direction of moving stimuli with a flashing background 
(Churan and Ilg 2002).

Finally, we also collated two studies on the phototactic behaviour of plank-
ton, which did not find any significant impact of flashing light over continuous 
light (Dougherty et al. 2016).

Discussion

Within this systematic review, which aimed at summarising the physiological 
and behavioural impacts of flashing light on animals, 32 articles accounting 
for 54 observations were accepted. After carrying out screening and critical 
appraisal, 28 observations on birds, 10 on fishes, 8 on insects, 6 on mammals, 
as well as 2 on plankton were collected (Fig. 7). Overall, we found that: (i) the 
impacts of flashing light may vary according to the species and taxonomic 
classes; (ii) the various specificities of light sources (e.g. flicker frequency, 
light intensity, spectral composition, duration) may also influence the response 
of animals to flashing light; (iii) the available literature is scarce and more re-
search should be carried out rapidly in order to give more definitive conclusions; 
(iv) therefore, in the meantime, precautionary principles should be applied to 
avoid adding potential negative impacts on sensitive animals.

The impacts of flashing light may vary between species and 
taxonomic classes

While the evidence still seems scarce, our results indicate that the effects of 
flashing light are highly variable between species and taxonomic classes. We 

Figure 7. Summary of results for the four main studied taxonomic classes. ‘+’ flashing light increases the outcome com-
pared to continuous light, ‘-’ flashing light decreases the outcome compared to continuous light, ‘ns’ no significant effect. 
For clarity, the two observations on plankton phototactic behaviour are not shown but were both found to be non-significant.
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found that, in some animal species, a flashing light could be less harmful than 
a continuous one. For example, the brown-headed cowbird M. ater showed a 
lower attraction to a 2 Hz flashing light (Blackwell et al. 2009; Doppler et al. 
2015). Similarly, flashing lights on communication towers have been shown to 
reduce the number of avian collisions (Evans et al. 2007; Gehring et al. 2009; 
Gehring 2010; Rebke et al. 2019). Bolliger et al. (2020) showed that, in a street 
with intermittent lighting, fewer insects, and more especially fewer heteropter-
ans, may be trapped compared to the one that would be lit all night. Alterna-
tively, species exposed to flashing light may sometimes experience the same 
kind of effects as for a continuous light. For instance, bats were studied thrice 
and the impact of a flashing light was not shown to differ from that of a con-
tinuous one (Jain et al. 2011; Bolliger et al. 2020). No differences in plankton 
phototaxis to flashing or continuous light was observed either (Dougherty et 
al. 2016). Lastly, in some cases, flashing light have been shown to be more im-
pactful than continuous light. For instance, one observation showed that flash-
ing light could lead to greater daily fluctuations in fish activity levels (Foster et 
al. 2016). Some fish species, like the lake sturgeon Acipenser fulvescens, may 
also be more attracted to flashing light (Elvidge et al. 2019), which could then 
disturb their overall behaviour and hamper their ability to feed or reproduce. 
Such variability in the responses of different taxa to light pollution has already 
been highlighted in vertebrates, for which the impacts of ALAN on melatonin 
and circadian rhythms may be highly dependent on the species and taxonomic 
class considered (Grubisic et al. 2019). For bats too, the effects of ALAN can 
greatly vary between different species and foraging guilds (Voigt et al. 2021). 
These differences of responses to ALAN between and within taxa preclude us 
from drawing general conclusions on the impact of light pollution and, in our 
particular case, flashing light.

The impacts of flashing light may also vary according to several 
parameters of the light source

In addition to variations between species and taxonomic classes, the response 
to flashing light may also differ according to the type of exposure to the light 
source—i.e. flicker frequency, light intensity, wavelength and/or duration.

First and foremost, the response to flashing light depends on the frequency 
at which the source flashes. For instance, Eichorn et al. (2017) found that male 
green bottle flies Lucilia sericata were greatly attracted to flicker frequencies of 
178 Hz, 190 Hz and 250 Hz, while no differences in phototaxis between flashing 
and continuous lights were found for flicker frequencies of 110 Hz and 290 Hz. 
In particular, as there exists for each species a threshold frequency at which 
a flashing light begins to be perceived as continuous, defined as the CFF, the 
importance of a light source flicker frequency seems paramount. Indeed, a spe-
cies perception of a flashing light source could theoretically be inferred thanks 
to the knowledge of its CFF and the flicker frequency of a light source. To that 
end, Inger et al. (2014) first reviewed the actual perception of flashing light 
by animals by collating one of the first databases on animal CFF. Lafitte et al. 
(2022) then updated this work by following the method of systematic reviews 
recommended by the CEE (CEE 2018) and were able to collate a comprehen-
sive database of 200 CFF values. As they identified that animal CFF ranged 
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from 0.57 to a maximum of 500 Hz, they argued that outdoor lighting should ex-
ceed this upper threshold in order to limit the impacts of ALAN on wild animals. 
In addition, they reported that some nocturnal animals (e.g. moths and fishes) 
had CFF higher than the 100 Hz threshold sometimes found in some lighting 
technologies such as LED. Based on this analysis of both CFF and light source 
flicker frequencies, it can be assumed that some species could be subjected to 
the potential adverse effects of flashing light.

However, comparing a species CFF with the flicker frequency of a light 
source may prove insufficient in order to conclude on the existence or absence 
of impacts of flashing light on animals. Indeed, in real in-situ conditions, many 
factors can accentuate or limit the perception of a flashing light by an animal 
(Fig. 8). Indeed, the specificities of light sources, such as intensity, spectral 
composition, correlated colour temperatures, or timing and duration of expo-
sure, have often been linked to the variability observed in the reported effects of 
ALAN on animals (Grubisic et al. 2019; Voigt et al. 2021). In the case of flashing 
light, we therefore advocate for a better regulation of outdoor lighting, as a pre-
cautionary measure. The light intensity and therefore the distance to the light 
source may influence the extent of potential impacts. Indeed, as a brighter con-
tinuous light source may be perceived from further away compared to a dim-
mer one, we therefore advocate for keeping light levels of flashing lights as low 
as possible. The orientation of the light source is also crucial as a horizontal, 
or worse, upward-oriented flashing light source may be detected from further 
away. In relation to the chromatic visual capabilities of each taxon, the spectral 
composition of the light source could also influence how flashing light is per-
ceived and how it potentially impacts animals. Indeed, Evans et al. (2007) and 

Figure 8. The in-situ perception of flashing light by animals depends on several parameters of the light source.
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Rebke et al. (2019) showed that red-coloured lights, whether flashing or not, 
were less attractive for night-migrating birds, unlike other light colours such as 
green, blue or white which were less attractive only when flashing. Gawne et 
al. (2017) found that flashing light could induce myopia in the tree shrew T. be-
langeri, but the response seemed highly wavelength-dependent as well. Finally, 
the duration of the exposure to flashing light could also influence the extent of 
the recorded impacts. For instance, in several publications, we identified that 
similar exposures to flashing light, but with varying durations, produced very 
different behavioural responses in birds (Greenwood et al. 2004; Smith et al. 
2005; Evans et al. 2012).

Thus, the impacts of flashing light on animals may be considered highly vari-
able and may depend on the species, the taxonomic class, various parameters 
from the light source and on the surrounding environment (e.g. buildings, sur-
faces, vegetation).

A huge lack of knowledge for a timely subject

In the end, this systematic review highlights a dearth of knowledge on the 
effects of flashing light on animals. Although the research on this subject 
has gained momentum since the 2000s, the evidence remains scarce on this 
matter. While we were able to identify a relative knowledge cluster on birds’ 
phototactic attraction to flashing light, many other taxa and outcomes were 
at least poorly studied or simply not investigated. These knowledge gaps on 
the effects of flashing light should be filled pressingly as lighting is expected 
to get more and more dynamic with on-demand or sensor lightings being 
currently rapidly scaled up. While these new technologies could help limit 
the duration of the exposure to ALAN, the new type of light pollution they 
may produce and its impacts on biodiversity are not fully understood for now. 
Likewise, LED, which may flash depending on their technology, are currently 
being deployed all over the world to reduce the energy consumption of light-
ing (Zissis et al. 2021) but without taking into account their potential adverse 
effects on animal populations.

Moreover, among the studies included in this systematic review, very few 
in-situ experiments were carried out. As such, the generalisability of these 
studies to real-world situations is low. Only one study dealt with sensor light-
ing (Bolliger et al. 2020) and some others investigated flashing lights on com-
munication towers (Gehring et al. 2009, 2010) and wind turbines (d’Entremont 
2015). We were not able to find any study on the effects of illuminated adver-
tising, billboards or flashing signs which are very common sources of outdoor 
flashing light.

Another surprising point is that the majority of included studies involved di-
urnal species, with the starling S. vulgaris being the most investigated species. 
Indeed, diurnal species can be impacted by ALAN—for example, ALAN disturbs 
their sleep and can have repercussions on their immunology (Ouyang et al. 
2017; Sun et al. 2017; Ulgezen et al. 2019). Nonetheless, nocturnal species are 
probably the most likely to discern whether night-time lighting is flashing or not.

Then, it appears from all previous points that more research on the subject 
of flashing light should be pressingly carried out in order to keep up with the 
fast-paced evolution of lighting practices.
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Recommendations for further research

First, the studied species and taxonomic classes which were identified in this 
systematic review should be further investigated. Then, more research is press-
ingly needed on key taxa which have not yet been studied and could also be 
at risk of being impacted by flashing light—e.g. moths, amphibians, nocturnal 
raptors, glow worms. Further research on additional outcomes should also be 
contemplated such as fitness, foraging or reproductive behaviours as well as 
other key physiological or spatial outcomes—e.g. immunity, movement, spa-
tial distribution. More in-situ studies should be carried out in order to take into 
account all light source parameters which may influence a species sensitivity 
to flashing light—i.e. distance from the light source, orientation, spectrum, in-
tensity. In the case of these in-situ experiments, several locations should also 
be studied to account for local heterogeneity in species repartition. Based on 
our criteria for critical appraisal, we advocate for authors to use more robust 
experimental protocols (Fig. 9). For instance, few studies had protocols com-
paring two populations, one unexposed and one exposed, before and after the 
exposure to flashing light—i.e. BACE designs.

We also would like to stress the need for a better reporting of experimen-
tal designs specifications (Fig. 9). Light sources were rarely completely de-
scribed and information on the flicker frequency of flashing or continuous light 
sources was rarely reported. This lack of reported data on the light sources 
used to expose specimens to light disturbances has already been noted in 
another review on the impacts of ALAN on melatonin and circadian rhythms 
on vertebrates (Grubisic et al. 2019). However, the actual perception of a light 
source as continuous by one species can only be proven by crossing the flicker 
frequency of the continuous light source with the CFF of this species. There-
fore, if the flicker frequency of the continuous light source is not provided, it 
cannot be verified if the two light stimuli were perceived any differently by the 
specimens under scrutiny. In addition, other parameters of the light source like 
wavelength and light intensity could also influence the results of the experi-

Figure 9. Selected recommendations for more robust and better reported experimental designs and results.
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ment and should be reported thoroughly. As such, we recommend light sourc-
es to be strictly the same between the control and treatment groups in order 
to avoid adding any potential confounding factors. Finally, data on laboratories 
lighting conditions is rarely provided, which could also alter experimental re-
sults as some indoor light sources could flash and thus impact the specimens 
being investigated.

Review limitations

Our methodology comprised some biases which have to be pointed out. First, 
while the majority of articles found in this review came from our literature 
search, more than a third was provided by additional sources of literature, in-
dicative that the scope of our search string might have been too limited.

In addition, we sometimes had to decide to reduce our requirements 
compared to CEE guidelines (CEE 2018) due to time limitations and financing 
constraints. First, we could not request supplementary databases (e.g. 
Scopus) or include search engines (e.g. Google Scholar) in our search 
strategy. However, doing so may have increased the number of test list articles 
indexed in the requested databases which would have probably increased 
the reliability of our search strategy. In addition, while consistency checks 
between reviewers were performed for the title and abstract screening stages, 
we could not do so for full-text screening. Likewise, CEE guidelines (CEE 2018) 
call for a double independent assessment by two reviewers during critical 
appraisal and data extraction. However, in this review, only one reviewer 
critically appraised and extracted data from all observations accepted after 
full-text screening. A test between two reviewers on a subsample of articles 
was still performed before starting critical appraisal and data extraction to 
check their agreement.

In addition, citations for which an appended abstract was not available 
were discarded during the screening process. Indeed, searching for these 
additional 2,145 full-texts was deemed to represent an unfeasible additional 
workload within the scope of our project. We nevertheless made sure to 
create an additional database which lists these citations without abstract (see 
Suppl. material 5). We hope that this database will prove useful for whomever 
would want to continue this work. Moreover, due to the high level of accepted 
citations after title and abstract screening and while the initial scope of this 
review included plants, microorganisms, domesticated animals as well as 
the impacts of ALAN timing on circadian rhythms, we had to downgrade our 
expectations and only carry out this systematic review on the sole behavioural 
and physiological impacts of flashing light on animals. However, if one wishes 
to disentangle the impacts of flashing on the other identified taxa, we made 
sure to create easily available categories in Suppl. material 3 to facilitate a 
potential future full-text screening on these citations. We chose to only consider 
and report results comparing continuous and flashing lights as we judged they 
were the only ones to really assess the effect of the flashing characteristic of a 
light stimulus alone, as opposed to the effect of the light stimulus as a whole. 
Any update of this systematic review could then also try to assess additional 
types of comparators which could be useful to draw a more complete picture. 
Indeed, some studies may also evaluate the effects of several different flicker 
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frequencies or compare the obscurity (no light) to a flashing light source, such 
as in this recent study by Krivek et al. (2022).

We are aware that these limitations may reduce this review’s scope but we 
believe that this work remains one essential first step in order to better identify 
and mitigate the impacts of artificial light on biodiversity.

Conclusion

Within this systematic review, more than fifty observations on the behavioural 
and physiological impacts of flashing light on animals were collected. Birds 
were the primarily studied taxon while fishes, insects and mammals were less 
investigated. Phototaxis to flashing light was the most studied outcome but, 
overall, very few outcomes were investigated. We found little available evi-
dence on nocturnal species: bats were found to be alarmingly understudied 
while nocturnal raptors as well as glow worms have not been the subject of any 
research so far. The impacts of flashing light seemed to vary greatly between 
studied species. On the one hand, flashing light can be more impactful on 
animals than continuous light. On the other hand, more surprisingly, in the case 
of night-migrating birds, it might also reduce animals’ phototaxis to ALAN and 
therefore limit some effects of light pollution. In some other cases, responses 
to flashing and continuous lights were not found to differ.

As LED and dynamic lighting are currently being rapidly scaled up, this 
systematic review represents a relevant first step in order to better grasp 
the actual state of the evidence base regarding the effects of flashing light 
on biodiversity. However, our results highlighted a crucial lack of knowledge 
and we therefore advocate for further research to be pressingly carried out. 
Many more species and outcomes should be investigated and more in-situ 
experiments conducted in order to better understand real-world lighting 
situations—e.g. illuminated signs and advertisements, sensor lighting, wind 
turbines. Then, an update of this review should be contemplated as it will 
surely allow for more complete and definitive conclusions on the impacts of 
flashing light to be drawn.

In the meantime, based on these first provisional results, we argue that some 
precautionary measures should be taken to reduce the potential adverse ef-
fects of flashing light on animals. First, from the point of view of lamp engi-
neers and manufacturers, flicker frequencies should be kept way beyond the 
currently known highest critical frequencies of the animal kingdom—i.e. 500 
Hz. Secondly, from a lighting management perspective, new regulations should 
be implemented in order to better consider this understated flashing parameter 
of light pollution—as it is the case for more acknowledged characteristics of 
light such as direction, spectral composition and intensity.
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Chapitre 5 

Romain Sordello. Thèse de doctorat. Juin 2024. Page 2/28 

Arrivés à la discussion générale nous rappelons ici la problématique de la thèse posée en 
introduction (Partie 5 Section I) : 
 

« Dans quelle mesure les trames écologiques devraient-elles tenir compte des pollutions 
lumineuses, sonores et olfactives ? » 

 
Comme nous l’avons vu au fil des trois chapitres précédents, le sujet est très vaste et les points qui 
mériteraient d’être discutés sont donc nombreux. Ici, nous faisons le choix d’articuler notre 
discussion autour des deux sous-questions déclinées à partir de la problématique et qui ont irrigué 
le travail de thèse : 

- "pourquoi" : 1- Quelle justification scientifique ? A quel point les pollutions sensorielles sont-
elles susceptibles d’entraver la mobilité des espèces, de faire disparaitre ou fragmenter des 
habitats et donc d’influer sur l’organisation spatiale de la biodiversité à l’échelle d’un paysage ? En 
quoi les notions de base développées en première partie telles que la surface et la qualité des 
habitats, la fragmentation ou la connectivité paysagère, doivent-elles être revisitées par le prisme 
des pollutions sensorielles ? 

- "comment" : 2- Quelle opérationnalité ? Si la prise en compte de l’échelle paysagère en écologie 
politique repose sur les trames écologiques, doit-on les reconsidérer pour qu’elles intègrent cette 
dimension sensorielle ? En particulier, de quelle manière ces politiques publiques pourraient-elles 
tenir compte des pollutions lumineuses, sonores et olfactives ? 
 

I. Pourquoi les trames écologiques devraient-elles tenir 
compte des pollutions sensorielles ?  

 
Nous allons ici mettre en perspective les résultats présentés dans les chapitres 2 et 3 afin de formuler 
des propositions et souligner dans le même temps les limites et les marges de progrès. 
 

A. Des facteurs de disparition et de fragmentation des habitats 
 

1) Des effets confirmés par l’expérimentation et les revues de littérature 
 
Cette thèse contribue à une meilleure compréhension des effets des pollutions sensorielles sur la 
faune et les écosystèmes par : 1/ les résultats obtenus à partir d’expérimentations in-situ et ex-situ 
et 2/ une vision plus large de la littérature existante acquise par des processus de cartes et revues 
systématiques. Notre objectif était de voir si ces pollutions constituaient des facteurs de 
dégradation des habitats et de fragmentation paysagère pour la faune, motivation sous-jacente à 
leur prise en compte dans les trames écologiques. Nos résultats abondent effectivement en ce sens 
et renforcent l’état des lieux dressé en introduction (Partie 5 Section II.A). 
 
Il ressort de l’expérimentation ex-situ menée sur les araignées que le bruit est un facteur 
apparemment hostile à l’implantation des pholques phalangistes (tendance à une baisse de 
l’abondance en présence de bruit) (Chapitre 2 Section I). L’expérimentation in-situ sur les 
mammifères terrestres met en évidence que la lumière artificielle nocturne freine les déplacements 



Chapitre 5 

Romain Sordello. Thèse de doctorat. Juin 2024. Page 3/28 

du blaireau européen (diminution de la vitesse et de la probabilité de traversée) et du renard roux 
(baisse de la probabilité de traversée) à certains moments de l’année (printemps et/ou automne) 
(Chapitre 2 Section II). 

Les différentes revues systématiques conduites dans le chapitre 3 soulignent que les pollutions 
lumineuse et sonore ont des impacts variés conduisant directement (évitement) ou indirectement 
à une perte d’habitat (ex : modification des ressources) et à une perturbation des déplacements (ex : 
désynchronisation des rythmes biologiques). Nous avons pu identifier ces processus en particulier 
sur les mammifères et les rapaces nocturnes (Chapitre 3 Section II). 

Concernant les odeurs l’article présenté dans le chapitre 3 (Section III) fait état d’impacts des odeurs 
anthropiques sur la détection des ressources (notamment dans les relations plantes-insectes) et de 
nombreux impacts potentiels encore inexplorés par la recherche. 
 
Ces résultats confirment que l’émission de stimuli sensoriels anthropiques génèrent des paysages 
sensoriels perturbés où s’accumulent des pièges et des facteurs répulsifs pour la faune comme nous 
le posions dans l’introduction (Partie 4 Section IV). Comme nous l’avons vu dans le chapitre 3 
(Section II), des activités considérées comme favorables à la transition écologique contribuent aussi 
à la dégradation des paysages sensoriels, telles que les éoliennes - fer de lance de la transition 
énergétique - ou la fréquentation des espaces naturels - plébiscitée pour reconnecter l’homme et la 
nature. Les pollutions sensorielles engendrent une dégradation de la qualité de l’habitat 
(altération des ressources alimentaires, perturbation de la recherche de partenaire, etc.) voire une 
perte directe de surfaces d’habitats (évitement de certaines zones bruyantes ou éclairées). Elles 
peuvent devenir également des freins voire des obstacles aux déplacements de la faune. 
 
En conséquence, nous proposons de faire évoluer certaines notions de base en écologie pour 
intégrer cette dimension sensorielle. Ceci parait être une étape préalable indispensable pour faire 
exister cette dimension et favoriser sa prise en compte. Ces définitions ne sont que des propositions 
amenées à être mises au débat et à évoluer si besoin 
 
• Habitat 
 
En reprenant les définitions données en introduction (Partie 1 Section I.A), un habitat pourrait être 
défini comme « un espace homogène par ses conditions stationnelles (climat, sol, relief) et sa 
biocénose, notamment une végétation caractéristique, ainsi que par ses caractéristiques 
sensorielles, notamment une certaine luminosité, une ambiance sonore et une signature 
olfactive ». En effet, les conditions stationnelles traditionnellement considérées n’incluent à 
l’évidence pas les caractéristiques sensorielles, elles se réfèrent à des paramètres tels que 
l’hygrométrie, l’ensoleillement, la topographie, etc. Pourtant un habitat forestier sera totalement 
différent le jour et la nuit. L’habitat d’espèce pourrait quant à lui être défini comme « son 
environnement immédiat à la fois biotique et abiotique, matériel et sensoriel » afin de tenir compte 
de l’ensemble des caractéristiques constitutives de l’habitat d’une espèce. 
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• Paysage 
 
La définition du paysage telle que donnée par la convention de Florence rencontre ici ses limites. 
En effet la notion de « territoire perçu par une population » relève d’une vision anthropocentrée qui 
ne prend pas en compte la possibilité de perception par des animaux non-humains. Pourtant nous 
avons vu que la faune (et la flore) perçoit son paysage de manière visuelle, sonore et olfactive. 
 
En ce qui concerne le paysage tel que défini en écologie (voir en Introduction Partie 1 Section II.B), 
la définition parait rester valable. Il s’agit d’un niveau d’organisation de la biosphère plus large que 
le niveau de l’écosystème, un cadre d’étude. En revanche, c’est l’utilisation de ce cadre qui est 
amenée à s’élargir. L’écologie du paysage cherche à décrypter les dynamiques spatiales et 
temporelles du vivant. Jusqu’à présent cela concerne essentiellement les flux de gènes et 
d’individus et devrait donc englober aussi les flux d’information véhiculés par les stimuli 
sensoriels. Par ailleurs, l’écologie du paysage cherche à expliquer la dynamique du vivant au regard 
de la nature et de l’organisation des éléments naturels et/ou anthropiques qui composent le 
paysage. Les pollutions sensorielles commencent à être considérées parmi les différents facteurs 
anthropiques et il est important d’amplifier cette prise en compte. 
 
• Obstacle 
 
L’évolution qui a déjà été opérée dans les ON TVB pour la notion d’obstacle présentée dans 
l’introduction (Partie 5 Section III.B) va dans le bon sens et nous nous appuyons ici sur cette 
définition pour l’ajuster à la marge. Un obstacle peut ainsi être défini comme « un élément d'origine 
anthropique ou une partie de territoire anthropisé qui a pour conséquence de fragmenter les habitats 
et de limiter ou de rendre impossible son franchissement par certaines espèces. Il peut être ponctuel, 
linéaire ou surfacique et de diverses natures, matérielle (infrastructure, barrage, milieux dégradés, 
paysages simplifiés, sols artificialisés ou anthropisés) comme sensorielle (pollution lumineuse, 
chimique, sonore, etc.). Cette nouvelle définition élargit considérablement le type et le nombre 
d’obstacles à prendre en compte, bien au-delà des infrastructures de transport et des obstacles à 
l’écoulement qui étaient principalement considérés jusqu’ici (Introduction Partie 1 Section V.D) 
 

2) Barrière physique et barrière sensorielle : jusqu’où la comparaison peut-elle 
aller ? 

 
Puisque la lumière, le bruit et les odeurs d’origine anthropique peuvent dégrader et fragmenter les 
habitats, il est intéressant de se demander dans quelle mesure ces perturbations sensorielles sont 
véritablement comparables à des éléments fragmentants physiques. Quels sont leurs points 
communs et leurs différences ? 
 
De prime abord il peut sembler difficile de mettre les deux types de perturbations sur le même plan 
puisque justement les unes sont d’ordre matériel et les autres d’ordre immatériel (rappelons que la 
lumière a néanmoins une dimension matérielle en tant qu’onde corpusculaire mais ce n’est pas le 
sujet ici). Pourtant, les réactions comportementales que ces pollutions provoquent chez les 
animaux, notamment par photo-, sono- ou chimio-tactisme, positif (attraction) ou négatif 
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(répulsion), aboutissent in fine à un mécanisme d’infranchissabilité des zones polluées (voir la 
figure 2 de l’article sur la Trame noire Sordello et al., 2022 paru dans Landscape and Urban Planing 
présenté au chapitre 4). Un comportement d’attraction conduira à la formation d’un puits 
écologique alors qu’une répulsion se traduira par un évitement de la zone, mais dans les deux cas la 
zone en question ne pourra pas être traversée, ou difficilement. Aussi, à l’instar du trafic routier 
(fragmentation physique), la lumière artificielle nocturne provoque de la mortalité directe lors des 
déplacements (collisions d’animaux contre des tours éclairés, piégeage mortel d’animaux attirés 
par les lampadaires d’une route).  
 
A l’instar des barrières physiques du paysage, ces barrières sensorielles ne sont pas pour autant 
totalement imperméables, elles s’apparenteraient plutôt à des filtres. De la même manière qu’une 
ligne ferroviaire n’est pas forcément une barrière opaque pour toute la faune (Prunier et al., 2014; 
Vandevelde et al., 2012), une zone bruyante ou éclairée pourra être franchie par certaines espèces, 
selon leur niveau de tolérance (point sur lequel nous reviendrons plus loin). Cette situation se 
constate avec l’expérimentation sur les mammifères terrestres présentée dans le chapitre 2 
(Section II) où la lumière artificielle n’impacte pas la traversée des martres/fouines tout en 
perturbant celle du blaireau européen et du renard roux. Pour ces deux dernières espèces les effets 
varient en fonction des saisons, ce qui souligne aussi la variabilité temporelle du phénomène pour 
une espèce donnée, au regard de son cycle de vie. Il existe donc des nuances dans le caractère nocif 
de ces pollutions sensorielles, qui s’avère a minima espèce-dépendant et saison-dépendant. 
 
Malgré ces points communs, les pollutions sensorielles présentent des spécificités. Notamment, 
elles sont réversibles contrairement aux pressions physiques exercées sur les milieux (construction 
d’un barrage ou d’une route, coupes rases ou arrachages de haies) qui, sans être totalement 
définitives, s’impriment beaucoup plus durablement dans l’espace. La réversibilité de la lumière 
artificielle nocturne et des bruits est immédiate du fait de la nature même de ces perturbations 
(ondes). Pour les odeurs, une certaine rémanence est potentiellement possible, s’agissant de 
molécules dont l’évacuation dans l’air ou dans l’eau dépend de nombreux facteurs (vents, courants, 
concentration, etc.). Pour autant, les effets de ces perturbations sensorielles sur la biodiversité sont-
ils eux-aussi réversibles ? Nous avons étudié ce point dans l’expérimentation sur les mammifères 
grâce à la mise en place d’un protocole Avant/Pendant/Après (BDAE) et nous avons effectivement 
constaté un retour à l’état initial pour les espèces impactées pendant l’éclairage, en termes de 
probabilité de traversée et de vitesse de déplacement après extinction des lumières (Chapitre 2 
Section II). D’autres études dans la littérature montrent également que des mesures d’extinction 
partielle (par exemple avec de la détection de présence) sont associées à une certaine réversibilité 
des impacts générés pendant les périodes d’allumage (Bolliger et al., 2020). De telles études in-situ 
n’existent pas, à notre connaissance, sur l’effet des bruits et des odeurs artificielles. 
 
Ces pollutions ont aussi comme originalité d’agir à distance, ce qui accroit au final leur zone de 
nuisance. Ce point est souligné par les résultats exposés dans le chapitre 2 (Section III) sur le bruit 
des éoliennes et des activités récréatives. Par exemple, le bruit d’une éolienne fait fuir la caille des 
blés (Coturnix coturnix) dans un rayon d’environ 175 m autour du mat (Haenn & Thauront, 2017). Dans 
un rayon d’1 km autour des éoliennes le bruit modifie la communication acoustique des tétras de 
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prairies (Tympanuchus cupido pinnatus), avec certaines vocalisations plus fortes et plus fréquentes 
(Whalen et al., 2018). Le bruit d’un concert en extérieur entraine une plus faible prise de masse des 
poussins de puffin de Scopoli (Calonectris diomedea) à 325 m de la source sonore (Cianchetti-
Benedetti et al., 2018). Dans le cas de routes, plusieurs études ont déjà mis en évidence que l’impact 
sonore du trafic dépasse de loin l’emprise du bitume ; par exemple la densité d’oiseaux diminue 
jusqu’à 100 m du tracé (Wiącek, 2023). Avec ces exemples, nous mesurons à quel point le paysage 
physique et le paysage sensoriel n’ont pas les mêmes contours (voir par exemple la figure 4 de 
l’article soumis à Landscape and Urban Planing exposé dans le chapitre 4). Finalement, ces 
pollutions sensorielles expliqueraient potentiellement mieux les patterns de répartition d’espèces 
qu’en considérant les emprises physiques. C’est ce qu’a montré à l’échelle nationale une étude sur 
les chauves-souris en comparant l’effet de la pollution lumineuse et des surfaces 
imperméabilisées (Azam et al., 2016).  
 

B. Une connaissance à renforcer 
 
Les chapitres 2 et 3 confirment un manque de connaissances sur de nombreux aspects qui avaient 
été exposés en introduction (Partie 5 Section II.B) et nous en listerons ici les principaux. En outre, 
nous soulèverons deux points venant nuancer l’état des connaissances disponibles : 

- la manière dont ces effets sont mis en évidence : soulevant la question des protocoles 
expérimentaux. 

- les difficultés scientifiques intrinsèques au domaine de la perception sensorielle. 

Enfin, nous aborderons la question des études multisensorielles, qui restent actuellement très peu 
nombreuses. 

 
1) De nombreux knowledge gaps identifiés 

 
Le chapitre 3 nous a fourni une vision plus exhaustive de l’état des connaissances en complément 
du chapitre 2. Nous avons déroulé une stratégie composite avec différentes entrées : 

- une entrée relativement large concernant la pollution sonore (carte systématique tout taxons, 
activités et impacts confondus). 

- plusieurs entrées ciblées concernant les bruits ou la lumière artificielle, en investiguant certaines 
expositions (éoliennes, activités récréatives) ou certains taxons (mammifères, rapaces nocturnes). 

- une vision exploratoire pour les odeurs afin de dresser un premier état des lieux. 

A travers ces différents travaux, nous avons pu identifier des manques dans la connaissance à 
différents niveaux. 
 
Tout d’abord, la carte systématique sur la pollution sonore met en évidence que divers groupes 
biologiques des écosystèmes terrestres sont fortement sous-étudiés ; c’est le cas des reptiles 
(18 études) et de la majorité des invertébrés (en particulier les arachnides avec seulement 3 études). 
Au sein des sources de bruits, les bruits récréatifs figurent parmi les moins explorés ce qui a amené 
des difficultés à tirer des conclusions définitives dans l’exploitation de ce cluster (Chapitre 2 



Chapitre 5 

Romain Sordello. Thèse de doctorat. Juin 2024. Page 7/28 

Section II). En termes d’outcomes, les impacts sur le plan spatial (déplacements, aires de répartition, 
domaines vitaux, etc.) font partie des moins connus. Au final, de très nombreuses combinaisons 
(ex : population-exposition ou population-impact) n’ont jamais été étudiées. 

Au sein du cluster des "bruits industriels", nous avons pu constater que les bruits des éoliennes 
terrestres étaient assez peu investigués (7 articles). Néanmoins, l’actualisation sur la période 2019-
2023 a doublé le nombre d’articles collectés, ce qui montre une vive dynamique. Le cluster des bruits 
récréatifs que nous avons exploité souligne que la grande diversité des activités humaines qui 
s’inscrit dans ce cluster (évènementiel, tourisme, loisirs à moteurs, etc.) reste très peu représentée. 
Avec seulement 16 articles sélectionnés pour notre revue, ce corpus s’avère donc maigre ; la plupart 
des activités ne font l’objet que d’un ou deux articles. 

Toutefois, la pollution sonore est un sujet qui fait l’objet d’une activité de recherche de plus en plus 
soutenue (Duquette et al., 2021; Gomes et al., 2022). Nous pouvons donc espérer que certains des 
manques identifiés seront comblés assez rapidement. 
 
En ce qui concerne la revue systématique sur les rapaces nocturnes, 46 espèces ont fait l’objet d’au 
moins une étude ce qui représente 19 % des Strigiformes. Cela reste donc peu pour un groupe 
biologique aux mœurs nocturnes et par conséquent fortement exposé à l’éclairage artificiel. 

Concernant les mammifères terrestres européens, sur les 186 espèces européennes considérées, 
nous avons collecté de la littérature pour 22 d’entre elles, représentant 12 des 22 familles 
européennes. Peu d’espèces bénéficient de plusieurs études permettant une vision plus globale de 
l’effet de la lumière artificielle sur divers paramètres. La plupart des articles (30/48 soit 62 %) se 
déroulent en laboratoire ou en enclos et se concentrent sur des modifications de la photopériode 
(impacts physiologiques, comportementaux ou sur l’activité). Seulement 5 études sont 
expérimentales, menées in-situ ou en enclos, cherchant à évaluer l’effet de tel ou tel éclairage 
artificiel. Uniquement 4 études concernent des analyses globales de pollution lumineuse 
(corrélation entre la pollution lumineuse et la répartition d’espèces ou l’activité). 
 
Enfin, les effets des odeurs anthropiques constituent un champ à explorer, avec pour l’instant peu 
de littérature comme l’a souligné la synthèse exploratoire publiée et intégrée au chapitre 3 (section 
III). Parmi les trois pressions sensorielles considérées ici, c’est surtout sur celle-ci que la recherche 
devrait se focaliser dans l’immédiat. 
 
En résumé, cette situation lacunaire plaide pour un renforcement de la recherche sur ces sujets afin 
d’obtenir un paysage plus complet des connaissances. Néanmoins, nous pensons qu’il existe 
suffisamment de connaissances d’impacts pour justifier d’agir à la réduction des émissions 
artificielles. En revanche, des connaissances plus précises et exhaustives seront indispensables dans 
une visée opérationnelle (ex : établissement de seuils de sensibilité) et nous reviendrons sur ce point 
dans la section II. 
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2) Une connaissance disponible plus ou moins démonstrative et robuste 
 
Tout d’abord, comme rappelé dans le chapitre 1, les études observationnelles montrent plutôt des 
corrélations qu’une causalité. Idéalement il est donc préférable de disposer d’études 
manipulatoires, y compris in-situ, pour attribuer avec davantage de certitude l’effet constaté sur les 
organismes à la pollution sensorielle étudiée. La carte systématique sur la pollution sonore révèle 
qu’environ 40 % des études recensées sur les écosystèmes terrestres sont des études 
observationnelles. Cela suggère que cette partie non négligeable de la littérature est donc a priori 
faiblement démonstrative (même si une étude observationnelle avec un protocole rigoureux peut 
mettre en évidence une corrélation forte). En d’autres termes, quels que soient les résultats de ses 
études (effet positif, neutre ou négatif du bruit) ceux-ci doivent être considérés comme des 
tendances plutôt que comme des preuves (low versus strong evidence). 
 
Deuxièmement, dans le cas des études manipulatoires, la rigueur du protocole expérimental - qui 
doit permettre de limiter les biais - influe sur la fiabilité des résultats. Or, dans les revues 
systématiques réalisées dans cette thèse nous avons pu mettre en évidence à plusieurs reprises 
certaines limites des études collectées. Bien que nous n’ayons pas conduit d’analyse critique 
aboutissant à un niveau de biais global de chaque étude, nous avons extrait différentes données 
liées aux protocoles expérimentaux telles que le type de design (CE, BAE, BACE) ou la mesure de la 
population et de l’exposition (lune, lumière artificielle, bruit artificiel). Ces données permettent à 
l’usager de ces revues de se faire son propre avis sur la qualité des études synthétisées. A partir de 
ces données, nous avons développé un regard critique sur les études disponibles dans la discussion 
du chapitre 3 (Section V). Nous avons souligné que la robustesse des études était variable et que 
toutes les connaissances synthétisées ne peuvent donc pas être mises sur le même niveau de 
fiabilité. Dans les revues systématiques produites nous avons inclus des recommandations à la 
recherche afin de mieux tenir compte de ces biais potentiels. Dans la discussion du chapitre 2 
(Section III) nous avons rappelé que les protocoles de type Before/After/Control/Exposed - possédant 
une double comparaison spatiale et temporelle - sont considérés comme les plus robustes ; ils 
devraient donc être privilégiés dans les futures études. 

 
3) Le monde sensible : un monde difficile à appréhender par nature ? 

 
Etudier les effets de stimuli sensoriels est complexe car cela a trait à la dimension sensible, 
intangible et qui comporte une part de subjectivité. Cela fait intervenir des réactions 
comportementales qu’il est toujours difficile d’interpréter sans faire d’anthropocentrisme. 

Aujourd’hui encore, les mécanismes qui sous-tendent les réactions "basiques" d’attraction ou de 
répulsion des organismes vis-à-vis des stimuli sensoriels restent mal connus. Par exemple, 
l’attraction des insectes vers les sources lumineuses fait régulièrement l’objet de nouvelles 
explications (Baker, 1987; Beaudouin, 1985; Fabian et al., 2024). L’élucidation de ces mécanismes 
nécessite des connaissances diverses - notamment en physiologie, neurobiologie, éthologie - ce qui 
invite au développement d’études pluridisciplinaires bien au-delà de l’écologie (Rosa & Koper, 2018). 

En reprenant la notion de "monde propre" développée par Jakob von Uexküll (voir introduction 
Partie 3 Section II), comprendre comment un amphibien réagit à la pollution sonore demande de 
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comprendre comment cet animal expérimente le monde qui l’entoure. Cette nécessaire 
transposition nous remet humblement à notre place. Tous les organismes perçoivent le monde 
extérieur avec leur faculté et ce monde perçu devient leur réalité, qui coexiste avec celle des autres 
sans que l’une ne soit plus réelle ou légitime que les autres. 

Cette diversité des mécanismes de perception sensorielle empêche une transposition hâtive sur la 
base des capacités humaines. Par exemple, au sein du vivant l’ouïe repose sur des organes aussi 
divers et éloignés des nôtres que des soies sensorielles (araignées), l’audition pulmonaire 
(amphibiens) ou la ligne latérale des poissons. Cette diversité peut aussi constituer une difficulté 
très concrète pour l’identification des trames sensorielles car elle implique qu’il faudrait s’intéresser 
à un très grand nombre de taxons pour couvrir la réalité du vivant. Toutefois, il pourrait être possible 
de raisonner par guildes fonctionnelles en regroupant les espèces ayant des capacités sensorielles 
proches, au-delà de la taxonomie. Pour ce faire, des traits pourraient être utilisés comme des proxy 
de ces facultés sensorielles (taille des yeux, morphologie de l’endocrâne, etc.). 
 
Par ailleurs, ces mécanismes de perception sensorielle, et les impacts des émissions artificielles qui 
en découlent, sont souvent appréhendés comme s’ils étaient uniformes pour une espèce donnée. 
Or, de la même manière que chez les humains toutes les personnes ne sont pas sensibles de la 
même façon aux nuisances sonores ou lumineuses (par exemple on constate une grande variabilité 
dans la capacité à dormir avec des lumières intrusives), il existe probablement une grande variabilité 
individuelle dans les réponses des autres animaux aux pollutions sensorielles. 

Une étape importante de la perception sensorielle est celle de l’intégration du stimulus par l’individu 
(voir Figure I.F19 de l’introduction Partie 2 Section I). Dans certains cas, et notamment chez certains 
taxons, cette étape se fait probablement en suivant un processus purement mécanistique et 
relativement prévisible : le stimulus est perçu, intégré par le cerveau et il engendre des réactions 
réflexes (ex : mise en mouvement). Dans d’autres cas et notamment chez les organismes dotés de 
capacités cognitives, le processus d’intégration du stimulus met en jeu la compréhension, 
l’apprentissage, la mémoire. Or, nous savons encore très peu de choses de ces capacités cognitives 
dont l’étude relève de l’éthologie et de la neurobiologie. Nous pouvons en tous cas nous attendre à 
une forte variabilité intraspécifique et donc à une grande part d’imprévisibilité dans les réactions du 
fait, entre autres, de la sensibilité de chaque individu et de son expérience. Ceci limite 
l’extrapolation au rang d’espèces des résultats obtenus sur quelques individus dans une 
expérimentation comme celles présentées dans le chapitre 2. 

Dans les études sur les pollutions sensorielles, cette variabilité intraspécifique est très rarement 
prise en compte. Une revue sur les effets du bruit a précisément montré que moins de 10 % des 
articles recensés par les auteurs (51/589) en tiennent compte. Pourtant, les études qui examinent 
cette variabilité individuelle sont 75 % à trouver qu’il s’agit d’un facteur significatif dans l’explication 
des résultats (Harding et al., 2019). La variabilité individuelle peut être liée à différents paramètres, 
tels que l’âge ou la position sociale dans le groupe (Eastcott et al., 2020). 

Dans d’autres domaines et sur d’autres taxons, plusieurs travaux nous invitent à une meilleure prise 
en compte de la variabilité intraspécifique pour comprendre et prévoir l'effet des pressions 
anthropiques. Les amphibiens montrent par exemple une variabilité intraspécifique dans la 
sensibilité à certaines substances dans le milieu (ex : nitrates) (Miaud et al., 2011). Chez les espèces 
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végétales, la variabilité intraspécifique des traits de vie se révèle importante (Albert et al., 2010; 
Siefert et al., 2015) et a été mise en évidence comme un facteur déterminant dans le niveau de 
sensibilité au changement climatique (Jung et al., 2014). Ceci suggère à quel point la variabilité 
individuelle des réponses est susceptible de nuancer nos connaissances en écologie, et en 
l’occurrence celles que nous avons des impacts des pollutions sensorielles. Une généralisation au 
rang d’espèce est inévitablement associée à une simplification de la réalité. 

 
4) Les effets combinés 

 
Les trois pollutions sensorielles que sont la lumière artificielle nocturne, le bruit et les odeurs 
anthropiques ont chacune des impacts sur la biodiversité comme nous l’avons vu. Dans le même 
temps, elles peuvent agir ensemble, par exemple en amplifiant leurs effets respectifs (Halfwerk & 
Jerem, 2021). 

La prise en compte des différentes pollutions sensorielles pourrait mettre en évidence la capacité 
éventuelle de certains animaux à privilégier tel ou tel sens face à un environnement pollué (par 
exemple privilégier l’ouïe en cas de pollution lumineuse), ce sur quoi nous savons très peu de choses. 
Cela nous amène à la notion de spécialiste/généraliste sur le plan sensoriel, connue pour les 
préférences d'habitats ou de régime alimentaire, et qui mériterait d’être approfondie pour les sens. 

En outre, ces pressions sensorielles sont souvent des facteurs corrélés car elles ont fréquemment 
les mêmes émetteurs (une route, la ville, des industries, etc.). La pollution sonore peut donc être un 
facteur confondant dans une étude sur la pollution lumineuse, et inversement. 
 
Il est donc indispensable de s’intéresser aux relations entre ces trois pressions sensorielles dans des 
études communes. Or, peu d’études considèrent conjointement plusieurs types de stimuli 
sensoriels. 

Au cours de la revue sur les rapaces nocturnes exposée dans le chapitre 3 (Section II) - qui s’intéresse 
à deux facteurs sensoriels (bruit et lumière) - nous avons recensé seulement trois articles qui ont 
pris en compte à la fois le bruit et la pollution lumineuse et aucun d'entre eux n'a examiné les 
interactions potentielles entre les deux facteurs de stress (Alquezar et al., 2020; Marín-Gómez et al., 
2020; Scobie et al., 2016). 

Au cours de la thèse, nous avons regardé plus précisément dans la littérature le nombre d’études 
analysant les effets des trois pressions et nous avons trouvé qu’une méta-analyse (Guenat & 
Dallimer, 2023). Le duo lumière-bruit est plus fréquent mais cela n’implique pas forcément que les 
auteurs ont cherché à mettre en évidence des interactions entre les deux facteurs. 

 
C. Conclusion 

 
Les pollutions sensorielles connaissent actuellement un intérêt grandissant dans le domaine de la 
recherche en écologie (Dominoni et al., 2020; Halfwerk & Slabbekoorn, 2015). La lumière artificielle 
nocturne bénéficie d’un volume de connaissances important, de même que les bruits anthropiques. 
Toutefois, il parait nécessaire d’aborder désormais ces problématiques différemment : en les 
considérant comme un problème global de pollutions sensorielles, ce qui fait émerger des questions 
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plus transversales d’interactions entre ces stimuli qui ont pour l’instant peu été investiguées. Les 
connaissances devraient également aller jusqu’à l’échelle individuelle et pas uniquement spécifique, 
compte tenu de la variabilité intraspécifique attendue sur un tel sujet.  

Les impacts que ces pollutions sensorielles ont en écologie spatiale sont ceux les moins bien décrits 
même si nous savons déjà que des parallèles sont faisables avec les éléments physiques du paysage 
en termes de disparition et de fragmentation des habitats. Tout en s’en rapprochant, ces pollutions 
sensorielles ont aussi des spécificités (emprise plus large, réversibilité) qui soulignent que les 
connaissances acquises sur la fragmentation physique ne sont pas transposables telles quelles. 

Il est donc nécessaire que l’écologie du paysage se saisisse davantage de la dimension sensorielle 
du vivant. De manière réciproque, l’écologie sensorielle devrait elle-aussi investir davantage 
l’échelle du paysage alors qu’elle s’était concentrée pour le moment surtout sur l’échelle individuelle 
ou écosystémique. Récemment, la méta-écologie apparait également comme un champ 
disciplinaire nouveau dédié à l’étude des interdépendances spatiales entre les systèmes 
écologiques (entre populations, entre communautés, entre écosystèmes) (Schiesari et al., 2019). 
Cette discipline étudie donc les flux d'organismes, d'énergie et de matière à travers le paysage. Par 
conséquent, il serait pertinent qu’elle intègre les flux sensoriels, faisant partie des flux d’énergie. 
Cette thèse est donc une invitation à un renforcement des interfaces entre ces différentes 
disciplines pour mieux comprendre les relations paysages/sensorialité. 
 
L’augmentation de la part artificielle dans les paysages sensoriels sur la planète soulève de 
nombreuses questions. Ces émissions pourraient-elles devenir une nouvelle force évolutive ? La 
question se pose sur le plan biologique comme écologique (Hopkins et al., 2018). 

Nous savons que les systèmes sensoriels se développent sous la pression de sélection, en lien 
notamment avec les rapports proies/prédateurs. Une phase clef de l’évolution a été "l’explosion 
cambrienne" il y a environ 500 Ma qui a engendré subitement une "course à l’armement". Plus tard, 
la sortie des eaux a également été un nouveau moteur d’évolution des systèmes sensoriels du fait 
du changement de compartiment. Aujourd’hui, les systèmes sensoriels vont-ils évoluer en réponse 
à un environnement sensoriel qui change brusquement sous l’effet de nos activités et sachant que 
les stimuli artificiels impactent précisément les rapports proies/prédateurs ? 

Certains travaux montrent que des phénomènes de microévolution sont déjà à l’œuvre. Par 
exemple, la pollution lumineuse tendrait à sélectionner les individus les moins dispersifs dans 
certaines populations de papillons (Altermatt & Ebert, 2016) avec une évolution des traits 
morphologiques liés à la mobilité (réduction de la taille des ailes) (Van De Schoot et al., 2024). Si ces 
évolutions peuvent être considérées comme des formes d’adaptation, elles ne sont probablement 
pas sans conséquence sur la dynamique des populations concernées et leur brassage génétique. 
Pour le moment, aucune étude ne semble avoir mis en évidence un isolement génétique de 
populations par une fragmentation liée explicitement aux polluants sensoriels. 
 
Avec ce premier axe de discussion, nous constatons qu’il reste beaucoup de questions en suspens. 
Dans le même temps, nous pensons qu’il existe suffisamment de connaissances sur les impacts des 
pollutions sensorielles pour justifier d’agir à la réduction de ces émissions artificielles afin de limiter 
les dégâts sur la biodiversité et notamment de les prendre en compte dans les trames écologiques. 
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II. Les trames écologiques élargies à la dimension sensorielle 
 

A. Débat d’ordre général sur les trames écologiques : une démarche 
pertinente sans être pour autant LA solution ? 

 
En introduction nous sommes revenus sur l’élargissement de la protection de la nature au fil des 
années (Patrie 1 Section V.A). Les limites de la protection règlementaire (aires protégées) ont 
impliqué de trouver des moyens plus larges d’action, ce à quoi les réseaux écologiques ont 
correspondu. Les trames écologiques apparaissent en effet comme une politique publique 
pertinente pour considérer les phénomènes de disparition et de fragmentation des habitats à 
l’échelle d’un territoire. Par conséquent, la lumière, le bruit et les odeurs ayant elles-aussi ce type 
d’impacts paysagers, il parait logique et pertinent que les trames écologiques se renforcent pour 
élargir leur spectre et prendre en charge ces pollutions sensorielles.  
 
Dans le même temps, nous avons souligné en introduction que la notion de réseaux écologiques et 
plus précisément de corridors est parfois critiquée, présentée comme une approche simpliste 
cherchant à guider la biodiversité sur des rails. Ce discours a été entendu pour la Trame verte et 
bleue et s’entend parfois aujourd’hui pour la Trame noire. 

Certes le modèle noyaux/corridors des trames écologiques est schématique mais il est pratique et 
opérationnel, notamment pour prioriser les arbitrages politiques entre la préservation de la 
biodiversité et l’aménagement dans les paysages anthropisés (Arroyo-Rodríguez et al., 2020). Il 
existe de très nombreuses façons de s’intéresser à la connectivité d’un paysage. La notion de 
corridor en fait partie et peut se traduire elle-même de multiples manières (corridors linéaires, 
corridors en mosaïques, corridors paysagers) (voir Figure I.F9 de l’introduction). L’approche choisie 
dépend du contexte mais aussi du projet de territoire (comme nous le soulignions, les trames 
écologiques sont des projets politiques). D’ores et déjà les projets de trame noire réalisés en France 
sont très différents d’un territoire à l’autre. Des projets ont été menés dans des espaces très 
urbanisés (métropoles) ou très préservés (parcs nationaux) et ceci tient justement à la souplesse du 
modèle réservoir/corridor.  
 
Enfin, il faut d’emblée considérer que les politiques de trames n’ont pas vocation à embrasser 
l’ensemble des politiques de préservation de la biodiversité. Elles se concentrent sur les enjeux de 
continuités écologiques, au travers d’une approche spatialisée. Il est donc important de ne pas 
considérer les trames écologiques comme l’unique politique publique devant prendre en charge les 
pollutions sensorielles. Des actions de réduction de ces pollutions à la source, partout où c’est 
possible, sont indispensables. Nous avons vu en introduction (Partie 5 Section III.A) que la France 
possède une véritable politique de réduction des nuisances lumineuses, y compris dans un souci de 
protection de la biodiversité, qui dépasse de loin l’approche des continuités écologiques. Une telle 
dynamique devrait être encouragée aussi concernant le bruit. A ce jour l’attention est en grande 
partie focalisée sur la pollution sonore marine et une politique de réduction des nuisances sonores 
sur les écosystèmes terrestres devrait être renforcée. Pour les odeurs, la mise en place d’une 
politique nationale sur les odeurs anthropiques reste à mener. 
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B. Quelle définition donner à ces nouvelles trames "sensorielles" ? 
 

1) Sur le plan technique 
 
D’un point de vue technique, l’exemple de la Trame noire montre la difficulté à définir précisément 
ces nouvelles trames. Deux définitions ont été posées dans un cadre institutionnel : 

- dans le guide Trame noire de l’OFB (Sordello et al., 2021). 

- au sein d’une motion sur la pollution lumineuse votée au congrès UICN organisé en France en 
20211.  
 
Dans le guide Trame noire nous avons défini la Trame noire comme : « un ensemble connecté de 
réservoirs de biodiversité et de corridors écologiques pour différents milieux (sous-trames), dont 
l’identification tient compte d’un niveau d’obscurité suffisant pour la biodiversité nocturne ». Il 
s’agit donc d’un réseau de corridors et de réservoirs connectés, par sous-trames, comme l’est la 
TVB. La différence réside dans la considération de la dimension sensorielle, en l’occurrence nous 
précisons que cette Trame noire doit tenir compte d’un niveau d’obscurité "suffisant" la nuit. 

Toute la difficulté est donc de définir ce qu’est ce niveau "suffisant". Il faut reconnaître que pour la 
TVB, ce travail n’a jamais été fait et on peut imaginer que ce fut volontaire. Par exemple, ni les 
définitions règlementaires ni les définitions scientifiques ne disent à partir de quelle densité d’arbres 
une sous-trame forestière est optimale. Fixer un seuil serait trop restrictif car cela dépend des 
espèces et des forêts. Certaines espèces spécialistes vont fréquenter uniquement les forêts denses 
quand d’autres espèces vont fréquenter la forêt mais aussi des zones semi-ouvertes (bocages, 
peuplements clairs) voire temporairement des zones vraiment ouvertes (clairières, prairies entre 
forêts). 

Pour la Trame noire il est pertinent qu’il en soit de même car certaines espèces vont se contenter 
d’une obscurité partielle, étant plus habituées au crépuscule, quand d’autres vont rechercher le noir 
le plus profond. Aussi, la littérature met en évidence des impacts pour des quantités extrêmement 
faibles de lumière artificielle comme nous l’avons vu en introduction (Partie 4 Section I.B). Un seuil 
de tolérance à la lumière prenant en compte ces données serait donc proche de zéro. Or, nous 
savons dans le même temps que certaines espèces parviennent à se maintenir dans des zones 
faiblement polluées par l’éclairage.  
 
Dans son alinéa 6, la motion UICN votée en 2021 « recommande que les autorités identifient, 
préservent et restaurent les infrastructures naturellement sombres (réseaux écologiques formés de 
zones centrales et de corridors, caractérisés par un degré naturel d'obscurité nocturne et par sa 
périodicité) afin de faciliter le fonctionnement de milieux nocturnes sains, riches en espèces ». Il 
s’agit donc d’une autre approche, faisant référence à l’état naturel, sans aller jusqu’à le quantifier. 
L’obscurité doit être la plus proche possible des niveaux naturels, en prenant en compte la variabilité 
naturelle de cette obscurité (liée à la Lune et aux saisons par exemple). Les seuils naturels de 

 
1 https://www.iucncongress2020.org/fr/motion/084 

https://www.iucncongress2020.org/fr/motion/084
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luminosité nocturne sont mesurables, même s’ils dépendent là encore de plusieurs facteurs 
(latitude, saison, etc.). 
 
Cette référence à un état naturel parait adaptée aussi pour la Trame blanche et la Trame olfactive. 
En effet, préconiser une trame silencieuse (dépourvu de tout son) pourrait être trompeur puisque 
l’environnement sonore naturel est rarement nul (biophonie, géophonie). Là encore celui-ci varie 
selon les saisons et les heures de la journée. De même pour les odeurs, les paysages odorants 
naturels sont riches d’odeurs émanant des végétaux, du sol, des animaux, dans une dynamique 
spatio-temporelle. Une autre proposition pour les trames sonores et olfactives pourrait être de fixer 
un seuil maximum de proportion de bruits/odeurs anthropiques. A cette fin, les indices 
bioacoustiques peuvent être de bons indicateurs (tels que décrits en annexe I.A7 de l’introduction). 
 

2) Sur le plan règlementaire 
 
D’un point de vue règlementaire (en France) nous avons vu en introduction que les trames 
sensorielles n’existent pas aujourd’hui au regard du droit (Partie 4 Section III.A). Les pollutions 
lumineuses, sonores et chimiques sont, au mieux, citées dans la définition d’un obstacle (ON TVB 
après leur mise à jour en 2019). 

Dans le même temps, le Code de l’environnement parle de "continuité écologique" sans précision, 
ce qui est au final très inclusif. D’aucun peut donc considérer que cela vise toutes les continuités 
écologiques et que ce terme englobe déjà tacitement les continuités écologiques nocturnes par 
exemple. Cela pourrait éventuellement être valable aussi pour la notion de continuité écologique 
de quiétude mais cette interprétation est déjà plus fragile. Pour les odeurs, cela parait encore plus 
compliqué de les considérer comme tacitement déjà incluses. Aussi, ce raisonnement conduirait à 
penser que d’autres types de continuités seraient déjà visées par le Code de l’environnement (5G, 
radiations nucléaires, etc.) alors que tout le monde s’accorde à reconnaitre que ce n’est pas le cas. 

Il parait donc préférable de bien nommer explicitement les choses, notamment dans le Code de 
l’environnement. En particulier, l’article L371-1 du Code de l’environnement, définissant la Trame 
verte et la Trame bleue pourrait être modifié, à la suite de l’alinéa « II. – La trame verte comprend : » 
et « III. – La trame bleue comprend : ». 
 
Par exemple, concernant la Trame noire, il conviendrait de disposer que : 
 
III. – La trame noire comprend l’ensemble des réservoirs de biodiversité et des corridors 
écologiques, terrestres et aquatiques, caractérisés par un degré naturel d'obscurité nocturne et 
par sa périodicité. 
 
Il serait pertinent d’engager une réflexion similaire pour la définition de la Trame blanche et de la 
Trame olfactive. 
 
En 2023-2024, un projet de proposition de loi était à l’étude sous l’impulsion d’une Sénatrice, offrant 
une perspective prometteuse d’effectuer ce renforcement législatif en faveur d’une reconnaissance 
de la Trame noire dans le Code de l’environnement.  
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C. Repenser notre conception de l’artificialisation des milieux et de 
la planification territoriale 

 
Les Trames sont identifiées à plusieurs échelles, notamment en France à l’échelle nationale et 
régionale (voir introduction Partie 1 Section V) puis in fine ces politiques trouvent leur 
opérationnalité à l’échelle locale au travers des documents d’urbanisme et de planification (voir la 
note du Centre de ressource TVB)2. Or, ces documents fonctionnent par rapport à l’occupation du 
sol (zones à urbaniser, zones naturelles, etc.). Ils ne sont donc pas prévus pour inclure des 
perturbations intangibles comme les pollutions sensorielles et encore moins lorsque celles-ci sont 
liées à une temporalité (cycle jour/nuit par exemple). Une première lecture juridique tend à penser 
que ce ne sont pas des documents de gestion susceptibles d’intégrer des règles relatives à 
l’éclairage nocturne et encore moins à l’émission d’odeurs ou de bruits par diverses activités. Notons 
tout de même que ces documents intègrent d’ores et déjà des règles précises sur certains aspects 
du bâti (couleurs des volets ou des tuiles), ce qui pourrait être transposé à l’éclairage (règles sur des 
ambiances lumineuses à respecter). 
 
Nous rencontrons donc ici un manque pour retranscrire concrètement ces trames sensorielles dans 
les territoires. Pour le moment il n’existe pas de document règlementaire totalement adapté. 
D’ailleurs, concernant la trame noire, nous constatons que la plupart des démarches des 
collectivités se traduisent pour l’instant par des documents autoportants qui n’ont pas de valeur 
juridique au sens du Code de l’urbanisme. Une enquête du Centre de ressources TVB en 2022 
recensant les exemples de documents d’urbanisme intégrant la Trame noire montre qu’ils sont très 
peu nombreux. Les documents de l’urbanisme lumière apparaissent comme une solution 
intéressante pour la Trame noire mais ces documents ne sont qu’à l’initiative des communes 
volontaires, sans portée règlementaire. 
 
Pourtant, la SNB 2030 prévoit de « rendre la mise en place de trame noire aussi systématique que 
celles des trames vertes et bleues dans les stratégies territoriales » (mesure 20 action 3 vue dans le 
Chapitre 4 Section I). Par ailleurs, depuis la loi Climat et Résilience du 22 août 2021 3, dans tous les 
nouveaux PLU(i), les Orientations d’Aménagement et de Programmation (OAP) doivent désormais 
définir « les actions et opérations nécessaires pour mettre en valeur les continuités écologiques » 
(article L. 151-6-2 du Code de l’urbanisme). Ces OAP constituent la déclinaison opérationnelle du 
projet de territoire par les élus (voir la note du centre de ressources TVB) 4. Nous pourrions 
considérer que les OAP doivent englober les continuités écologiques des trames nocturnes, sonores 
et olfactives.  
 
Au cours de la journée nationale d’échange organisée en 2023 (voir annexe du chapitre 4) (JET 2023), 
cette question a été longuement abordée lors de la table ronde. A cette occasion, Philippe Billet 
Professeur agrégé de droit public (Faculté de droit - U. Jean-Moulin - Lyon 3) et Directeur de 

 
2 https://www.trameverteetbleue.fr/sites/default/files/references_bibliographiques/note_technique_cdr_tvb_n3_plutvb.pdf 

3 https://www.legifrance.gouv.fr/jorf/id/JORFTEXT000043956924 

4 https://www.trameverteetbleue.fr/sites/default/files/references_bibliographiques/note_technique_cdr_tvb_n2_oap_tvb.pdf 

https://www.trameverteetbleue.fr/sites/default/files/references_bibliographiques/note_technique_cdr_tvb_n3_plutvb.pdf
https://www.legifrance.gouv.fr/jorf/id/JORFTEXT000043956924
https://www.trameverteetbleue.fr/sites/default/files/references_bibliographiques/note_technique_cdr_tvb_n2_oap_tvb.pdf
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l’Institut de droit de l’environnement de Lyon (CNRS - UMR 5600 - EVS-IDE) a souligné : « Les outils 
de la TVB sont les outils de l’urbanisme. Or, la question de l’éclairage n’est pas une préoccupation de 
l’urbanisme (permis de construire). Les outils de l’urbanisme ne sont pas pensés pour cela, par exemple 
un maire ne peut pas délivrer un permis de construire sous condition d’éclairage ou d’extinction. 
L’élargissement aux autres trames [sensorielles] pose donc la nécessité d’un nouveau pilotage juridique 
des trames en général, qui doit dépasser la dimension de l’urbanisme et de l’occupation du sol. ». Cette 
impasse concerne tout autant d’autres nouvelles trames qui émergent également en ce moment 
pour les continuités écologiques aériennes (trame aérienne) ou souterraines (trame brune). Les 
documents d’urbanisme, basés sur une approche "à plat" au sol, ne sont pas non plus conçus pour 
prendre en charge ces strates. 
 
Plus généralement, c’est notre manière d’appréhender l’artificialisation des milieux naturels qu’il 
convient de faire évoluer. Celle-ci repose pour l’instant sur l’artificialisation du sol. Cette conception 
a été réaffirmée récemment à travers la politique "Zéro artificialisation nette" (ZAN) initiée par la 
loi Climat et Résilience (citée plus haut) destinée à enrayer la perte nette de milieux naturels en 
conditionnant la possibilité d’artificialisation d’un lieu à la renaturation d’un autre lieu. L’objectif 
fixé à l’échelle nationale est de réduire de moitié la consommation des espaces naturels, agricoles 
et forestiers d'ici à 2031, par rapport à celle observée entre 2011 et 2021, puis à atteindre le ZAN en 
2050. Les textes qui précisent les modalités du ZAN définissent très clairement l’artificialisation 
(décret n° 2023-1096 du 27 novembre 2023 relatif à l'évaluation et au suivi de l'artificialisation des 
sols 5) : « L'artificialisation est définie comme l'altération durable de tout ou partie des fonctions 
écologiques d'un sol, en particulier de ses fonctions biologiques, hydriques et climatiques, ainsi que de 
son potentiel agronomique par son occupation ou son usage. » (article L101-2-1 du Code de 
l’urbanisme) 6. Au sein des documents de planification et d’urbanisme, les surfaces à considérer 
comme artificialisées sont celles « dont les sols sont soit imperméabilisés en raison du bâti ou d'un 
revêtement, soit stabilisés et compactés, soit constitués de matériaux composites ». Nous voyons bien 
qu’avec cette approche, les pollutions sensorielles ne sont pas considérées comme une forme 
d’artificialisation. Pourtant l’artificialisation d’une route ne se limite pas à sa surface 
imperméabilisée ; ses émissions sonores, lumineuses, olfactives artificialisent les milieux adjacents.  
 
En résumé, nous touchons ici à un point complexe, aussi bien juridique que "philosophique", lié à 
notre manière d’appréhender notre environnement qui est essentiellement matérialiste pour 
l’instant. Notre conception est relativement binaire : un espace est soit aménagé, donc occupé au 
sol par des structures physiques, soit naturel. La perte de fonctionnalité par altération de la 
perception sensorielle ne rentre pas dans ce cadre. Il y a donc ici un champ d’investigation pour 
penser de nouveaux outils, documents, leviers, procédures. En ce sens, une réflexion sur la 
transposabilité des trames sensorielles au niveau territorial devrait être engagée. Différentes 
ressources offrent déjà des premiers éléments de réflexion. Le guide Trame noire de l’OFB 
comporte dans sa partie C.5 des pistes pour intégrer la Trame noire dans les documents d’urbanisme 

 
5 https://www.legifrance.gouv.fr/jorf/id/JORFTEXT000048465959 

6 https://www.legifrance.gouv.fr/codes/article_lc/LEGIARTI000043967077 

https://www.legifrance.gouv.fr/jorf/id/JORFTEXT000048465959
https://www.legifrance.gouv.fr/codes/article_lc/LEGIARTI000043967077
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et de planification. Le Cerema a également produit une fiche sur l’intégration des enjeux de 
biodiversité nocturne dans la planification (fiche AUBE n°2)7. 
 

D. Comment articuler ces différentes trames ? 
 
Multiplier les différentes trames (vertes, bleues, noires, blanches, olfactives, mais aussi brunes, 
aériennes, turquoises, etc.) pose la question de leur articulation sur un même territoire. Le fait est 
que de nombreux éléments du paysage sont liés à plusieurs trames à la fois et qu’une transversalité 
est donc nécessaire. Ceci était déjà le cas dans la Trame verte et bleue avec le découpage en sous-
trames destiné à couvrir l’ensemble des continuités écologiques (forestières, aquatiques, etc.). 
Cette approche n’était pas incompatible avec le fait que de nombreuses espèces sont inféodées à 
plusieurs sous-trames. 
 
Cette coordination inter-trames devrait idéalement se faire au cours d’un projet unique de "Trames" 
sur un même territoire, englobant les différentes dimensions, matérielle et sensorielle. Un exemple 
de projet "multitrames" a été mené par le bureau d’études TerrOïko sur le territoire du parc naturel 
régional Scarpe Escaut (Boileau, 2023). Dans le cadre de la JET 2023, Jérémie Cornuau, Docteur en 
écologie exerçant au sein de ce bureau d’études a partagé son point de vue : « Le fait d’aborder 
toutes les trames ensemble permet de mutualiser et au final fait gagner du temps et de l’argent [à la 
collectivité]. Cela donne une vision globale qui est nécessaire pour savoir quels sont les freins aux 
déplacements des espèces (parfois c’est le manque de haies, parfois c’est la lumière artificielle, parfois 
c’est le bruit, etc.) ». 
 
Cette complémentarité entre trames est un gage d’efficacité et aussi d’adhésion des élus qui 
pourraient se sentir dépassés par la succession de nouvelles dimensions à prendre en compte sur 
leur territoire. Dans le même temps, le fait de nommer explicitement chaque déclinaison de trame 
apporte un intérêt ludique, notamment pour communiquer auprès des citoyens. Pour cette raison 
nous avons proposé dans le chapitre 4 (Section II) la notion de Trame noire, Trame blanche, Trame 
olfactive (termes déjà utilisés dans certains projets). Dans le cadre de la JET 2023, la Ville de Lille a 
témoigné : « Le fait de segmenter en différentes thématiques (bruit, lumière, etc.) a aidé beaucoup les 
choses pour ensuite repartir sur une vision systémique et globale. La multiplicité des trames apparait 
donc ludique et facilitatrice. ». Cette idée résume bien les échanges de cette journée. 
 
 

III. Comment les pressions sensorielles peuvent-elles être 
intégrées dans les trames écologiques ? 

 
Partant du principe que l’intégration des pollutions sensorielles dans les trames est pertinente, nous 
allons discuter dans cette troisième partie des aspects techniques et méthodologiques pour le faire. 
 
Dans l’article sur la Trame noire présenté au chapitre 4 (Section I Figure 4.F3 ; voir aussi (Sordello, 
2017a)) nous avons proposé un canevas à 4 étapes pour la Trame noire qui peut valoir pour les 

 
7 https://www.cerema.fr/fr/centre-ressources/boutique/aube-amenagement-urbanisme-biodiversite-eclairage 

https://www.cerema.fr/fr/centre-ressources/boutique/aube-amenagement-urbanisme-biodiversite-eclairage
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différentes trames sensorielles, incluant 1/ Un diagnostic, 2/ L’identification du réseau écologique 
3/ La mise en œuvre (préservation/restauration) et 4/ Le suivi et l’évaluation. Ici nous allons discuter 
de certaines de ces étapes. 
 

A. Comment diagnostiquer les pollutions sensorielles ? 
 
La prise en compte des pressions sensorielles dans la conservation de la nature, et notamment dans 
les trames écologiques, sous-entend d’avoir une bonne connaissance de ces pressions. En 
introduction (Partie 4) nous avons vu qu’en France nous disposions d’une connaissance très 
moyenne à ce sujet. La création d’observatoires de ces pressions lumineuses, sonores et olfactives 
est donc à encourager. 
 
A ce jour, il existe un indicateur national de pollution lumineuse, plus précisément de la luminance 
zénithale en cœur de nuit par temps clair (Introduction Partie 4 Section I.A.). Cet indicateur reste 
incomplet du fait des données satellitaires utilisées. Toutefois, la SNB 2030 (qui prévoit notamment 
la constitution d’une base de données nationale des points lumineux) devrait permettre d’améliorer 
la situation, de même que le LIFE Biodiv France 8 piloté par l’OFB qui intègre une action sur la 
pollution lumineuse coordonnée par les parcs nationaux. Ces deux leviers devraient aboutir à la 
production de nouveaux indicateurs terrestres mais aussi aquatiques. Déjà les méthodes et les 
rendus de cartographies de pollution lumineuse ont beaucoup progressé ces dernières années grâce 
au travail de bureaux d’études spécialisés, que ce soit à partir d’images satellitaires ou à partir de 
métrologie avec le développement de boitiers-capteurs autonomes (Deverchère et al., 2022). Le 
développement d’un réseau national de surveillance est aussi à l’étude. Des données à haute 
résolution viennent également d’être mises à disposition à partir du satellite Luojia 9. 
 
Sur ce sujet des pressions, une vraie lacune existe pour les odeurs. Pour améliorer tout d’abord notre 
connaissance des paysages olfactifs naturels, il serait possible de passer par les cartographies des 
végétations, lorsque celles-ci seront disponibles en France via la politique publique CarHab 10. En 
effet, les émissions volatiles d’un grand nombre de végétaux supérieurs sont connues et en 
combinant ces connaissances avec les associations végétales, une typologie des paysages odorants 
pourrait être envisagée. Une vraie difficulté se présente par contre pour diagnostiquer les niveaux 
de pollutions olfactives (odeurs anthropiques). En effet, nous avons déjà soulevé en introduction la 
complexité du fait qu’une odeur n’existe que lorsqu’elle rencontre un récepteur biologique la 
considérant comme telle (Introduction Partie 4 Section III.A.). Toutefois, il serait possible d’estimer 
indirectement le potentiel de nuisance olfactive d’un paysage à partir des concentrations en 
certaines molécules de ROS ou de COVs dans l’atmosphère. En comparant ensuite ces valeurs à des 
seuils de références identifiés sur des organismes indicateurs (par exemple les seuils provoquant 
une perte d’attractivité des plantes à fleurs par les insectes ou les seuils devenant un facteur de 

 
8 https://www.ofb.gouv.fr/le-projet-life-btp-biodiversite-integree-dans-les-territoires-et-les-politiques 

9 https://www.data.gouv.fr/fr/datasets/cartographies-departementales-de-la-radiance-nocturne-du-satellite-luojia-2018/ 

10 https://inpn.mnhn.fr/programme/carhab 

https://www.ofb.gouv.fr/le-projet-life-btp-biodiversite-integree-dans-les-territoires-et-les-politiques
https://www.data.gouv.fr/fr/datasets/cartographies-departementales-de-la-radiance-nocturne-du-satellite-luojia-2018/
https://inpn.mnhn.fr/programme/carhab
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stress chez des plantes), les niveaux de pollutions olfactives pourraient être déterminés (com. pers. 
Renou). 
 

B. Comment identifier des corridors et des réservoirs ? 
 

1) Méthode inclusive vs intégrative 
 
L’identification de ces nouvelles trames soulève de nombreuses questions méthodologiques. Une 
réflexion unique et globale sur les trames écologiques parait la meilleure approche comme nous 
l’avons vu précédemment. C’est l’approche que nous avons qualifiée d’intégrative dans le guide 
Trame noire (voir aussi (Sordello, 2017b)). Les continuités écologiques sont identifiées, dans un état 
à préserver ou à restaurer, en intégrant les différents facteurs susceptibles de perturber les habitats 
naturels et les déplacements de la faune, dont les pressions sensorielles. 
 
Dans le même temps, le fait de développer des nouveaux projets de trames sur des territoires ayant 
déjà investi dans la Trame verte et bleue pourrait constituer une difficulté voire un facteur 
décourageant pour des élus. La TVB est une politique en cours depuis une quinzaine d’années en 
France. De nombreux territoires ont alors déjà identifié leurs continuités écologiques, ce qui a 
souvent représenté un investissement conséquent (budget, temps, moyens, procédure, etc.). Il 
parait inopportun de dire à ces territoires de repartir à zéro. Pour cette raison, la méthode que nous 
avons qualifiée d’inclusive peut être mise en place. Elle consiste à repartir des continuités 
écologiques identifiées pour la TVB et à vérifier quelles parties d’entre elles répondent ou non aux 
critères de qualité de l’environnement nocturne, sonore, olfactif, déterminant ainsi leur état à 
préserver ou à restaurer. Cette méthode permet de valoriser le travail déjà effectué, tout en restant 
pertinente. 
 

2) La notion de seuil 
 
En reconnaissant les pressions sensorielles comme des facteurs de dégradation des habitats ou de 
restriction des déplacements, cela rend possible leur prise en compte dans les outils de modélisation 
habituellement utilisés pour la TVB, tels que le chemin de moindre cout, la dilatation-érosion (Voir 
introduction Partie 1 Section V.D) et bien d’autres modèles de simulation de la connectivité. Par 
exemple, la lumière artificielle peut devenir un critère supplémentaire dans l’attribution des 
coefficients de friction aux différents pixels d’occupation du sol (Sordello, 2017b). 
 
Qu’il s’agisse de la méthode intégrative ou de la méthode déductive, nous revenons donc ici à la 
nécessité d’un seuil abordée en section II.B. Autant la détermination d’un seuil ne parait pas 
opportune dans une définition générale (notamment juridique) de ces nouvelles trames, autant il 
s’agit d’un passage technique qui semble incontournable lors de leur identification. 
 
Ces préoccupations relatives à des "seuils" sont récurrentes dans les politiques de conservation de 
la nature. On peut citer l’exemple de la politique de l’eau (Directive européenne Cadre sur l’eau DCE, 
2000) avec l’état écologique des masses d’eau ou la politique Natura 2000 (Directives européennes 
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Oiseaux, 1979 et Habitats-Faune-Flore, 1992) avec l’état de conservation des habitats et des 
espèces. 

Dans le cas de la DCE, le point de référence de l’évaluation pour le volet biologique s’appuie sur des 
stations considérées comme pas ou très peu perturbées par des pressions anthropiques et sur 
lesquelles les espèces présentes ont été répertoriées. La qualité écologique est ainsi calculée par un 
écart aux références.  

Dans le cas de Natura 2000, l’état favorable est défini par plusieurs critères tels qu’une aire de 
répartition ou une superficie "suffisante". Toutefois, ces niveaux "suffisants" ne sont pas définis et 
des débats ont régulièrement lieu au niveau européen sur les favourable reference value qui n’ont 
pas vraiment abouti pour l’instant (com. pers. Rouveyrol). Dans tous les cas, beaucoup d'habitats 
Natura 2000 sont dépendants d'une activité anthropique (milieux agropastoraux) et ne peuvent 
donc pas être comparés à des habitats "vierges et non perturbés par les humains".  

Le règlement européen récemment adopté sur la restauration de la nature 11 remet au gout du jour 
cette question du niveau de référence. Ce règlement fixe des objectifs de restauration - notamment 
les États membres devront remettre en bon état d’ici 2030 au moins 30 % des habitats actuellement 
en mauvais état, puis 60 % d’ici 2040 et 90 % d’ici 2050 - sans définir quel est ce bon état à atteindre. 
En dehors des habitats d’intérêt communautaire et de certains oiseaux (oiseaux agricoles pour 
lesquels un objectif est déjà précisé), chaque État membre devra engager un travail de définition 
des "niveaux satisfaisants" (com. pers. Aurélien Carré). 
 
Pour les trames sensorielles, par exemple pour la Trame noire, nous avons vu plus haut qu’une 
option est de se référer à l’éclairement maximal d’une nuit naturelle, et donc de prendre comme 
référence l’éclairement d’une nuit de pleine Lune, cette donnée étant accessible (Kyba et al., 2017). 
Toutefois, ce seuil très ambitieux aboutirait à une Trame noire limitée en surface avec un grand 
nombre de zones à restaurer. En ce sens, il parait opportun que ce choix soit fait le plus localement 
possible afin de tenir compte des spécificités territoriales à la fois écologiques et anthropologiques. 
En effet, comme dans d’autres politiques, « la nécessité d’évaluer amène à faire des choix, pour 
décider de l’état optimal souhaité ; ces choix doivent être éclairés par des éléments scientifiques tout 
en s’insérant dans le contexte socio-économique et culturel » (Maciejewski et al., 2016). Les 
infrastructures vertes sont précisément des objets politiques même si elles se basent sur le savoir 
scientifique et leur mise en œuvre doit donc nécessairement s’inscrire dans des territoires en tenant 
compte des besoins humains. 
 

C. Quelles actions de restauration mettre en œuvre ? 
 
Comment gérer ces pollutions sensorielles, notamment dans un objectif de restauration des 
continuités écologiques ? Dans l’article soumis à Landscape and Urban Planning (chapitre 4) nous 
avons intégré quelques mesures de gestion de la lumière, du bruit et des odeurs à mettre en œuvre 
dans les trames sensorielles. 
 

 
11 https://www.consilium.europa.eu/fr/press/press-releases/2024/06/17/nature-restoration-law-council-gives-final-green-
light/ 

https://www.consilium.europa.eu/fr/press/press-releases/2024/06/17/nature-restoration-law-council-gives-final-green-light/
https://www.consilium.europa.eu/fr/press/press-releases/2024/06/17/nature-restoration-law-council-gives-final-green-light/
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Agir à la source en réduisant ces émissions parait la meilleure des options à privilégier. En effet, il 
existe très peu de solutions pour réduire ces polluants une fois qu’ils sont émis. Les barrières 
végétales ou les murs (anti-lumière, anti-bruit, anti-odeur) restent des solutions partiellement 
satisfaisantes puisqu’elles introduisent de nouvelles barrières aux déplacements de la faune dans le 
paysage et pour certaines exposent volontairement des végétaux à ces perturbations en les 
"sacrifiant" pour le reste de l’écosystème. 
 
La réduction à la source de ces pollutions peut se faire de deux manières : 

1- En améliorant l’efficacité technique. Par exemple, la réduction des flux perdus sur les luminaires, 
le développement de moteurs moins bruyants, la révision de processus industriels pour qu’ils soient 
moins émetteurs d’odeurs ou de bruits.  

2- En réinterrogeant nos pratiques, c’est-à-dire en réduisant nos besoins d’éclairages (plages 
horaires, nombre de points lumineux, quantité de lumière, etc.), en limitant spatialement les 
activités humaines (zones de quiétudes par exemple), en réduisant l’usage des véhicules 
notamment thermiques, etc. 

L’axe 1/ est prometteur. L’exemple que nous avons présenté dans le chapitre 5 (Section III) sur les 
lumières clignotantes est un retour d’expérience intéressant. Il montre qu’un impact pourrait être 
réduit voire éviter en procédant à des choix d’ordre technique (impulsé par la règlementation) qui 
ne posent pas de difficultés logistiques particulières et n’engendrent pas de perte de confort pour 
les usagers (en l’occurrence ici privilégier les sources lumineuses sans modulation temporelle). C’est 
donc un exemple de conciliation entre besoins des usagers et protection environnementale. 
Toutefois, la technique possède ses propres limites et il parait illusoire qu’elle suffise à atteindre nos 
objectifs de réduction des pressions sans entreprendre une véritable démarche de sobriété (axe 2). 
La recherche de sobriété commence à devenir un objectif affiché en matière de politique 
environnementale. Par exemple, le gouvernement a publié en octobre 2022 un plan de sobriété 
énergétique qui traite notamment d’éclairage nocturne 12. La SNB 2030 parle elle-aussi de « régler 
le problème [de la pollution lumineuse] à la source en travaillant sur la mise en marché et sur le choix 
des consommateurs des équipements lumineux » (mesure 9 action 2). Cette recherche de sobriété 
sort du champ unique de la science, car elle devient un choix de société. Elle sous-entend de 
redéfinir nos priorités, de faire éventuellement des compromis voire des "sacrifices", de renoncer à 
certains plaisirs ou certaines activités. En revanche, la science conserve toute sa place dans cette 
démarche car elle peut éclairer la société dans ses choix, par exemple en indiquant quelles activités 
sont les plus polluantes et où se trouvent les meilleurs ratio gains/perte. Il peut donc en résulter un 
arbitrage gagnant-gagnant : sacrifier les activités les moins utiles et les plus polluantes. 
 
Enfin, la gestion des stimuli sensoriels englobe aussi un champ intéressant du génie écologique basé 
sur l’enrichissement du milieu qui peut être envisagé temporairement pour accélérer l’efficacité de 
certaines mesures. Par exemple, la diffusion de sons ou la dissémination d’odeurs est une 
perspective prometteuse pour le rétablissement de franchissement sécurisé des infrastructures 
linéaires par la faune. Ce champ mériterait d’être davantage investigué. 

 
12 https://www.ecologie.gouv.fr/sites/default/files/dp-plan-sobriete.pdf 

https://www.ecologie.gouv.fr/sites/default/files/dp-plan-sobriete.pdf
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IV. Conclusion et perspectives 
 
 
La connaissance scientifique met régulièrement à jour des impacts anthropiques jusqu’alors 
méconnus, que la sphère opérationnelle et politique cherche donc à prendre en compte, et les 
pollutions sensorielles s’inscrivent dans cette suite logique. Par ailleurs, les trames écologiques 
étant des politiques intégratrices elles sont souvent le réceptacle des problématiques émergentes. 
L’intégration des pollutions sensorielles dans les trames suit ainsi le "sens de l’histoire".  

Depuis déjà quelques années, la Trame noire a émergé en France pour considérer la pollution 
lumineuse dans les continuités écologiques, ce qui peut servir de base à la réflexion. Toutefois, la 
prise de conscience qu’il existe également des pollutions sonores et olfactives portant atteinte aux 
continuités écologiques crée de fait une certaine rupture. Elle oblige à repenser la prise en compte 
de la lumière artificielle nocturne, non plus de manière isolée comme un "simple" problème 
d’alternance jour/nuit, mais dans une démarche bien plus globale d’intégration de la dimension 
sensorielle dans les trames. 

Cet élargissement soulève de nombreuses questions car la protection de la nature, l’urbanisme ou 
encore le droit se sont construits essentiellement en lien avec la dimension physique de notre 
monde. Cette limite déjà constatée pour la Trame noire devient désormais un nœud central à 
résoudre dans la perspective du développement d’une Trame blanche et d’une Trame olfactive. 
Ainsi, nous faisons face à un certain "impensé" technique, politique et sociétal, qui nécessite une 
remise en cause profonde et devra probablement aboutir à la création de nouvelles logiques de 
pensées, de nouveaux outils et documents, de nouvelles règles. Cette thèse est donc avant tout une 
invitation à engager un débat interdisciplinaire pour que la perception sensorielle soit davantage 
considérée, afin que nos actions en faveur de la biodiversité ne se limitent pas à la partie visible et 
tangible du monde. 
 
 
Il faut d’emblée admettre que de futurs élargissements viendront encore, par exemple à d’autres 
stimuli sensoriels (goût, toucher, champs électromagnétiques, etc.) ou en considérant d’autres 
compartiments, comme les milieux marins. En effet, la question de la connectivité en mer se pose 
également, notamment au niveau des interfaces terre-mer, et l’on voit émerger l’idée d’une trame 
marine et littorale (Basilico et al., 2023; Dumonteil & Amsallem, 2023). La perception sensorielle des 
espèces marines est elle-aussi perturbée par les pollutions sensorielles lumineuses (Smyth et al., 
2021; Zapata et al., 2019), sonores (Gomez et al., 2016; Nowacek et al., 2007) et très probablement 
olfactives. Le passage dans le compartiment d’eau salé apportera des spécificités à la question 
posée dans cette thèse, par exemple dans la diffusion de ces polluants. 

Il serait également intéressant d’investiguer plus précisément la flore, essentiellement considérée 
dans cette thèse comme constituant des habitats. En tant qu’organismes, les végétaux sont eux 
aussi dotés d’une perception sensorielle : la lumière régule leurs cycles biologiques, les composés 
volatiles sont pour eux aussi un vecteur de communication et des travaux récents suggèrent qu’ils 
seraient sensibles au son (Bhandawat & Jayaswall, 2022; Del Stabile et al., 2022; Frongia et al., 2020). 



Chapitre 5 

Romain Sordello. Thèse de doctorat. Juin 2024. Page 23/28 

Devant cette complexité et cette richesse du vivant, et constatant que des impacts toujours plus 
nombreux de nos activités sont mis en évidence par la science, il conviendrait de rechercher avant 
tout une certaine sobriété dans notre manière d’agir et d’occuper l’espace, par précaution, car la 
connaissance ne sera jamais totale et en quelques sortes toujours en retard. 
 
 
Ce vaste chantier d’intégration des pollutions sensorielles dans les trames responsabilise l’ensemble 
des acteurs. En effet, la protection de l’environnement est l’affaire de tous (rappelons qu’« Il est du 
devoir de chacun de veiller à la sauvegarde et de contribuer à la protection de l'environnement, y 
compris nocturne », article L110-2 du Code de l’environnement). Toutefois, élargir le spectre des 
trames écologiques amène de plus en plus d’acteurs à être très directement concernés par ces 
politiques publiques. A l’origine des infrastructures vertes, notamment en France, les gestionnaires 
d’infrastructure de transport et les professionnels de l’eau ont été les principaux acteurs 
directement embarqués dans la nécessité de réduire leur emprise sur les continuités écologiques. 
Désormais, la prise en compte des pollutions lumineuse, sonore et olfactive agrandit le cercle à de 
nouvelles filières extrêmement variées (par exemple pour la trame noire : concepteurs lumière, 
fabricants d’éclairage, syndicats d’énergie, etc.). Cette prise de conscience est à l’œuvre en France 
comme en témoignent plusieurs évènements autour des multi-trames qui ont eu lieu en 2023 et qui 
ont chacun rencontré un vif succès. Il parait donc nécessaire d’imaginer et de mettre en place une 
gouvernance adaptée pour que chaque partie prenante puisse s’impliquer. 
 
Les citoyens sont directement concernés car l’accès à un environnement nocturne, sonore et olfactif 
sain est une revendication légitime de tout être humain. Rappelons qu’en France « chacun a le droit 
de vivre dans un environnement équilibré et respectueux de la santé » (principe de la charte de 
l’environnement de 2005 13 et reconnu comme une liberté fondamentale en 2022 par le Conseil 
d’Etat 14). Or, nous savons que les nuisances sonores, lumineuses et olfactives ont des impacts sur 
la santé humaine (Cupertino et al., 2023; Hahad et al., 2024) et pour certains d’entre eux soulèvent 
même des enjeux majeurs de santé publique. Dans son récent ouvrage L’écologie sonore radicale, 
Juliette Volcler prône « une répartition équitable du répit auditif et des conditions acoustiques 
vivables » (Volcler, 2022). 

La considération de la dimension sensorielle dans nos relations avec le vivant devient un sujet 
d’intérêt. La recherche de bien-être dans la nature et l’usage récréatif des milieux naturels sont en 
plein essor dans un souci hédoniste voire thérapeutique (voir par exemple les bains de forêt ou 
Shinrin-yoku, une expérience sensorielle très populaire au Japon (Antonelli et al., 2022; Wen et al., 
2019)). Bien que nous ayons vu que ces activités ne sont pas sans incidence sur les paysages 
sensoriels, elles peuvent être un levier pour promouvoir une meilleure protection de 
l’environnement. 

En effet, la psychologie de l’environnement nous apprend que les moments de contact et 
d’immersion dans la nature génèrent des émotions et nourrissent des souvenirs qui forgent les 

 
13 https://www.legifrance.gouv.fr/contenu/menu/droit-national-en-vigueur/constitution/charte-de-l-environnement 

14 https://www.conseil-etat.fr/actualites/vivre-dans-un-environnement-equilibre-et-respectueux-de-la-sante-reconnu-
liberte-fondamentale 

https://www.legifrance.gouv.fr/contenu/menu/droit-national-en-vigueur/constitution/charte-de-l-environnement
https://www.conseil-etat.fr/actualites/vivre-dans-un-environnement-equilibre-et-respectueux-de-la-sante-reconnu-liberte-fondamentale
https://www.conseil-etat.fr/actualites/vivre-dans-un-environnement-equilibre-et-respectueux-de-la-sante-reconnu-liberte-fondamentale
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valeurs et les attitudes de chacun vis-à-vis de la nature et notamment sa propension à la préserver. 
Ces "expériences de nature" sont des phénomènes complexes faisant intervenir nos connaissances 
rationnelles mais précisément surtout notre perception sensorielle, y compris inconsciente (Agapito 
et al., 2013; Tilley, 2006). Par exemple, alors que dans notre quotidien l’odorat n’est pas considéré 
comme un sens prédominant et s’avère même plutôt dévalué socialement, il joue un rôle important 
dans l’expérience de nature (Truong, 2018). Ces expériences vécues dans l’enfance sont 
particulièrement déterminantes mais des personnes adultes qui passent régulièrement du temps 
dans la nature s’avèrent aussi plus "connectées" et susceptibles de mettre en œuvre des pratiques 
actives en faveur de la biodiversité (Prévot et al., 2018). Or, la disparition des milieux naturels et nos 
modes de vie très urbains engendrent une raréfaction inquiétante de notre expérimentation de la 
nature (Cazalis et al., 2023). 

Un rapprochement des problématiques entre les humains et les non-humains, pour l’accès à des 
paysages sensoriels aussi naturels que possible serait donc une stratégie doublement gagnante. 
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