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L'impact des predateurs
sur les especes chassables :

un sujet pl

Des populations d’ongulés
sauvages en progression
depuis 40 ans !

Lors de la création de ['Office national de
la chasse en 1972, une des consignes don-
nées a |'établissement était de rétablir les
populations d’ongulés sauvages décimées
par une chasse excessive entre les deux
guerres.

Ce défi a été relevé, en collaboration avec
les fédérations départementales des chas-
seurs (FDC) et les chasseurs eux-mémes, et
depuis les années 2000 toutes les espéces
d’'ongulés sauvages présentes en France ont
progressé. Le chevreuil et e sanglier utilisent
a peu pres tous les milieux disponibles. Le
chamois et l'isard ont colonisé l'ensemble
desAlpes et des Pyrénées, et la surface occu-
pée par le cerf a aussi fortement augmenté ;
on le trouve aujourd’hui dans les massifs
montagneux jusqu’a 2 000 métres d’alti-
tude. Le mouflon n'est pas en reste, mais sa
progression est plus lente. Il n'est pas rare
maintenant d’observer sur un méme
territoire de montagne cinq espéces diffé-
rentes avec des effectifs conséquents.

Les facteurs qui ont permis cette progres-
sion générale des ongulés sauvages sont :

0 linstauration du plan de chasse (géné-
ralisé au niveau national en 1979 pour le
cerf, le chevreuil et le mouflon et en 1992
pour le chamois et l'isard) ayant pour but
de limiter les prélévements ;

@ la création de nombreux groupements
d'intérét cynégétique (GIC) dans les années
1980, qui a permis de motiver les sociétés
de chasse a mieux gérer leurs cheptels en se
regroupant et fédérant leurs actions sur de
grandes surfaces ;

© la réintroduction d’animaux issus de
réserves, qui a permis de renforcer les popu-
lations existantes ou de créer de nouvelles
populations en les accompagnant avec des
méthodes de gestion conservatrices ;

O la formation des responsables des socié-
tés de chasse sur la gestion et le suivi des
populations d’ongulés sauvages.
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us gue jamais d'actua

Une originalité francaise

Grace a cette abondance d’ongulés sau-
vages et aux lois internationales, le loup a
fait sa réapparition en France en 1992 dans
le Parc national (PN) du Mercantour a partir
d’animaux venus naturellement des popu-
lations Italiennes, et colonise maintenant
l'ensemble du massif alpin et méme au-dela.
Face a cette progression, les chasseurs
s'interrogent sur l'impact qu'il peut avoir sur
les populations d’ongulés sauvages et en
conséquence sur les adaptations des moda-
lités de gestion a envisager.

&

Pour répondre a cette question, 'ONCFS,
en collaboration avec le PN du Mercantour,
la FDC des Alpes-Maritimes et le CNRS, a
mis en place en 2005 un programme d'étude
appelé Programme prédateur-proies (PPP)
dans la vallée de la Haute-Tinée. L'objectif
de ce programme était de comprendre
l'impact de la présence d’une meute de loups
sur le fonctionnement biodémographique
de ses proies potentielles (chamois, chevreuil,
mouflon et cerf dans notre cas), afin d'ajus-
ter au mieux les stratégies de gestion des
espéces et des espaces. L'installation des
loups sur un massif risque-t-elle d’anéantir
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les efforts consentis de longue date pour pré-
server les populations d’ongulés sauvages ?
L'impact du prédateur est-il additif aux autres
sources de mortalité ou au contraire en par-
tie compensatoire ? La présence des loups
modifie-t-elle le comportement des proies
en réaction a ce que certains nomment « le
paysage de la peur » ? Autant de questions
légitimes qui méritaient des réponses.

Loriginalité de ce programme a été d'étu-
dier l'interaction prédateur-proies par un suivi
a double-entrée. Premiérement, le suivi de
loups capturés et équipés de GPS/GSM (loca-
lisés par satellite) a permis :

© de suivre leurs déplacements pour défi-
nir leurs lieux de prédation et retrouver les
proies prélevées et ;

@ de déterminer le domaine vital de la
meute avec les secteurs préférentiels de
chasse.

Deuxiemement, le suivi des ongulés équi-
pés de colliers VHF avec indicateurs de mor-
talité a permis d'évaluer leurs taux de mor-
talité et de les comparer aux populations
suivies de longue date et vivant dans un autre
territoire sans loup.

Des données concrétes
sur l'impact de la prédation

Neuf années d’étude ont permis de
récolter de nombreux résultats sur l'organi-
sation spatiale d’'une meute de loup, ainsi
que sur son impact sur la dynamique des
ongulés sauvages vivant sur son territoire.
Une partie de ces résultats est présentée dans
le premier article de ce dossier. Toutefois
lorsqu’on étudie des espéces longévives
comme les grands mammiféres, un pas de
temps de plusieurs décennies est souvent
nécessaire pour pouvoir discriminer les
impacts des différents facteurs structurant

la dynamique des populations de prédateurs-
proies. Il sera donc nécessaire pour affiner
nos résultats de poursuivre nos investigations.

Si les prédateurs ont un impact direct sur
les populations de leurs proies, ils peuvent
également avoir des effets indirects sur le
fonctionnement de celles-ci, du fait des
modifications comportementales qui sont
adoptées pour échapper a la prédation. Un
autre volet de notre étude, dont les résultats
sont exposés dans le second article, montre
ainsi que la présence du loup interagit avec
de nombreux facteurs pour structurer le
patron de vigilance des proies.

Les nouveaux enjeux des études
prédateur-proies entre loups
et ongulés sauvages

Grace aux résultats de cette premiere
étude de nouvelles questions émergent,
comme par exemple :

* comment la meute définit-elle sazone
de chasse ? Celle-ci varie-t-elle dans le
temps et en tenant compte de quels fac-
teurs ?

e quel est l'impact du loup sur la distri-
bution spatiale des ongulés ? Peut-on ima-
giner un effet en cascade qui modifierait
l'impact des cervidés sur la forét ?

Pour répondre a ces interrogations, il est
nécessaire d’entreprendre un nouveau
programme sur une durée plus longue que
le précédent (afin de pouvoir discriminer
l'impact de la prédation de celui des
nombreux facteurs qui structurent la
dynamique des populations d'ongulés), dans
des territoires chassés et avec un suivi
d’ongulés marqués sur 'ensemble du
domaine vital de la meute, pour prendre en
compte 'hétérogénéité de ['utilisation du
territoire par les loups. @
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Les ongqulés sauvages

sous la dent du loup :
quel impact de la prédation sur la survie ?

La présence du loup sur notre territoire est a présent un élément
important a prendre en compte pour une gestion raisonnée des
populations de grands herbivores. Quel est son impact sur ces
communautés d'ongulés, par ailleurs soumises a de multiples
influences environnementales, anthropiques ou pathologiques ?
La question est complexe, tant les mécanismes interactifs et
compensateurs sont nombreux. C'est donc dans une vision
holiste, a l'’échelle de ['écosystéme plutét que de la population,
que le programme d’étude « prédateur-proies » s'est inscrit pour
appréhender le sujet, a partir du suivi fin de loups et d'ongulés
marqués en paralléle et en se basant sur la comparaison

de sites aux situations de prédation contrastées.

1992 par une recolonisation progres-

sive du territoire depuis la population
italienne. Dans les Alpes francaises, les grands
herbivores sont aujourd’hui soumis a cette
pression de prédation qui change le mode
de fonctionnement de l'écosystéme.
Beaucoup des travaux internationaux sur les
relations loups/ongulés menés jusqu'’ici ont
été conduits avec une approche mono-
spécifique et en mesurant les effets de
la prédation uniquement sous l'angle du
prédateur, par l'estimation des taux de
capture des proies (nombre de proies tuées
par meute et pas unité de temps). A notre
connaissance, aucune étude n'a encore
cherché a appréhender 'impact de la pré-
dation sur la dynamique des populations de
proies dans une approche plurispécifique, et

I e loup a fait son retour en France en
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en prenant en compte les interactions pos-
sibles avec les autres facteurs structurant les
parameétres démographiques.
Contrairement a ce qu’on peut penser de
fagon intuitive, il n’est pas évident qu'un pré-
dateur ait un effet négatif sur le taux de crois-
sance d'une population de proies, du fait de
mécanismes de compensation liés a deux
processus non antagonistes : la limitation
des phénomenes de densité-dépendance et
la sélection de certains types de proies
(Burnham & Anderson, 1984). Le taux de
multiplication d’une population peut étre
plus fort en présence de prédation, qui, en
diminuant la densité, peut avoir un impact
positif sur la survie naturelle ou sur la repro-
duction.En outre, la sélectivité du prédateur
joue un role prépondérant quant a l'impact
qu'il peut avoir sur la dynamique des

< Lalouve L3, l'une des quatre suivies
dans le cadre de l'étude.

populations de ses proies. En effet, s'il sélec-
tionne des animaux dont les risques de mor-
talité naturelle sont plus forts que la
moyenne (animaux en moins bonne condi-
tion physique ou d’une classe d'age avec
faible survie, comme les jeunes ou les sénes-
cents), la mortalité induite par le prédateur
sera de type compensatoire et l'impact de
la prédation pourra étre négligeable. Du fait
de ces mécanismes, la relation prédateur-
proies varie en interaction avec de nombreux
facteurs (densité et structure en sexe et age
de la population de proies, habitat, chasse,
pathologies, climat, présence d’autres
espéces de proies sur lesquelles le loup peut
sereporter...), qu'il est nécessaire de prendre
en compte pour comprendre l'impact réel
de la présence du loup sur la dynamique des
populations de proies. Pour illustrer cette
nécessité, 'exemple du Parc national de
Yellowstone (Etats-Unis) est frappant.
Leffectif de la population de cerfs y a forte-
ment chuté aprés le retour du loup, ce qui a
conduit dans un premier temps a considé-
rer de maniére consensuelle la prédation
comme responsable (White & Garrott,
2005) ; jusqu'a ce qu'une étude incluant
divers facteurs soit menée. Il s'est alors avéré
qu’une succession d'hivers particulierement
rigoureux, combinée a une augmentation
du tableau de chasse, était les principaux
facteurs expliquant cette diminution des
effectifs de cerfs, et que la prédation par le
loup n'avait eu qu’un impact négligeable
(Vucetichetal., 2005). La relation prédateur-
proies est encore complexifiée dans les
systémes plurispécifiques, compte tenu



des multiples possibilités d’ajustement de
la pression de prédation a la disponibilité
relative des proies (report de prédation).
Au sein des massifs alpins colonisés par le
loup, cerfs, chamois, mouflons, chevreuils,
bouquetins et sangliers vivent en sympatrie
et font partie intégrante du régime alimen-
taire du loup (Flihr, 2012). L'abondance
relative des différentes espéces de proies
en présence, ou des différentes classes de
sexe et d'age au sein d’une espéce, va par
conséquent moduler 'impact numérique
de la prédation.

L'effet de la prédation sur la dynamique
des populations de proies ne se résume donc
pas a un nombre d’animaux tués, mais ne
peut s’estimer que par la mesure fine
du taux de mortalité (ou son complément,
le taux de survie) de chaque espéce proie
en présence, tout en prenant en compte
l'ensemble des facteurs structurant les
paramétres démographiques.

Le Programme prédateur-proies :
une étude a double-entrée

C’est dans cette optique qu'un pro-
gramme d’étude des relations prédateur-
proies entre le loup et les ongulés sauvages
aété initié en 2005 dans les Alpes-Maritimes
au sein du massif du Mercantour, dans la
vallée de la Haute-Tinée. Cette étude a été
menée par 'ONCFS, en partenariat avec Le
Parc national du Mercantour, la Fédération
départementale des chasseurs des Alpes-
Maritimes (FDC 06), le Parc naturel régional
des Bauges (Savoie/Haute-Savoie) et le

A Biche équipée d'un collier VHF au sein d’une harde.

CNRS. Lobjectif principal du projet visait a
mesurer l'impact du loup sur la dynamique
des populations de quatre espéces de proies
(chamois, cerf, chevreuil, mouflon) majori-
taires dans son régime alimentaire, en
s'appuyant sur la comparaison de deux sites
présentant laméme diversité d’espéces d'on-
gulés, mais des conditions de prédation
contrastées : un site ou le loup est installé
en meute depuis plus de quinze ans (massif
du Mercantour), et un site témoin sans
meute installée ol 'ONCFS méne des études
sur le chamois depuis 1985 et sur le
chevreuil et le mouflon depuis 2003
(massif des Bauges).

Basée sur le suivi en paralléle d'ongulés
et de loups marqués individuellement, pour
estimer les paramétres démographiques des
proies et pour avoir un suivi direct du com-
portement de prédation des loups, cette
étude est unique en Europe par son approche
focalisée a la fois sur les proies et sur les
prédateurs.

Une pression de marquage
considérable dans le Mercantour

Plus de 300 ongulés marqués et suivis
individuellement au fil des ans...

Entre 2005 et 2011,219 chamois, 45 che-
vreuils, 26 mouflons et 15 cerfs ont été cap-
turés et équipés de colliers VHF avec
détecteur de mortalité dans le site du
Mercantour, afin de pouvoir déterminer les
taux de survie par capture-marquage-recap-
ture (CMR). Les nombres de cerfs et

y
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mouflons marqués ont été trop faibles pour
conduire cette analyse, mais les taux de sur-
vie des chamois et chevreuils ont pu étre
estimés (§ suivant). Nous nous sommes
concentrés dans cette étude sur la survie
adulte, puisque ce sont les variations de ce
parametre qui ont la plus grande influence
sur les fluctuations du taux de croissance
des populations de grands herbivores.

... et 4 loups équipés de colliers GPS
pour suivre la prédation en direct

En parallele du marquage des ongulés,
4 loups ont été capturés, par piégeage au sol
ou télé-anesthésie depuis hélicoptere, et
marqués a l'aide de colliers GPS/GSM équi-
pés de capteurs de température et d'activité.
Dans l'objectif de suivre les actes de préda-
tion sur l'ensemble de l'année, chaque mois
a été divisé en deux périodes égales de suivi
intensif (une localisation toutes les
30 minutes la nuit + une localisation diurne)
et léger (une localisation toutes les 6 heures).
En phase de suivi intensif, les zones sur les-
quelles les loups étaient restés plus d'une
heure étaient visitées le lendemain matin,
afin de repérer les actes de prédation au plus
tot aprés la mise & mort. L'ensemble de ces
données (localisations + température et
rythmes d'activité) fournissent en outre des
informations spatio-temporelles qui per-
mettent pour la premiére fois en France
d'établir avec précision, sur la période de suivi,
l'utilisation du territoire par une meute
(zones de prédation, de repos, corridors de
déplacements) et la nature des proies tuées.
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Un impact du loup différent sur
la survie du chevreuil et du chamois

Pour le chevreuil, une mortalité accrue
durant les hivers trés enneigés

En ce qui concerne le chevreuil, les ana-
lyses ont été réalisées sur 42 et 46 individus
respectivement dans le Mercantour et dans
les Bauges. L'age précis ne pouvant étre déter-
miné chez le chevreuil a la capture, la survie
a été estimée pour les adultes (> a deux ans).
Aucune différence entre sexes n'a été déce-
lée, dans les deux sites. Dans le Mercantour,
le meilleur modéle montre un taux de sur-
vie annuel variant en fonction de la rigueur
hivernale (approximée par l'épaisseur de
neige cumulée en avril). Dans les Bauges, bien
que les conditions hivernales aient égale-
ment montré une forte variabilité avec 'oc-
currence d’hivers trés rudes, les chevreuils
ont eu une survie constante chaque année,
ne dépendant pas des conditions hivernales.
Les résultats, synthétisés dans le tableau 1,
indiquent que les chevreuils ont une survie
similaire dans le Mercantour (avec loup) et
dans les Bauges (sans loup) les années & hiver
clément, mais souffrent d’'une mortalité
accrue dans le Mercantour les années a fort
enneigement.

Pour le chamois, des taux de survie
adulte équivalents entre sites avec
et sans loups

Dans le cas du chamois, les analyses ont
été réalisées entre 2005 et 2013 sur
130 femelles et 88 males dans le Mercantour,
entre 1991 et 2012 sur 238 femelles et
84 males dans les Bauges. Notre échantillon
ne nous permet pas d'avoir des estimations
sur la classe d'age des sénescents (>12 ans)
et nos résultats portent donc sur les juvé-
niles (1-2 ans), jeunes adultes (2-8 ans) et
vieux adultes (8-12 ans).

Dans le Mercantour, sur la durée de |'étude
(2005-2013), le modele sélectionné indique
une survie constante dans le temps, a l'ex-
ception d’'une mortalité accrue en 2007-2008
et 2008-2009 quand une épidémie de kérato-
conjonctivite a sévi, suivie d'un hiver extré-
mement rude. Les résultats montrent que, en
dehors de ces années exceptionnelles, les cha-
mois ont une survie similaire dans les Bauges
(sans loups) et dans le Mercantour (avec
loups), au moins jusqu’a douze ans (tableau 2).

Une survie globalement pas meilleure
en absence du loup...

Contrairement a ce qui pouvait étre
attendu de maniére intuitive, chamois et che-
vreuils ne survivent globalement pas mieux
en absence du loup que dans un site avec pré-
sence permanente d’une meute depuis plus
de quinze ans.
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A lalouve L2 en cours d’anesthésie, équipée d’un collier GPS.

Les chevreuils souffrent d’'une mortalité
accrue en présence de loups uniquement les
années a fort enneigement, suggérant une
interaction entre prédation et conditions
climatiques.

Les taux de survie des chamois sont simi-
laires dans les deux situations, a l'exception
de deux années pendant lesquelles un hiver
rude a succédé a une épidémie de kérato-
conjonctivite.Méme si une interaction entre
prédation et contexte environnemental défa-
vorable n'est pas a exclure, elle semble cepen-
dant peu probable. En effet, en 2007-2008,
la majorité des chamois marqués dont le
cadavre a été retrouvé étaient clairement
morts de maladie, et les taux de mortalité
étaient similaires a ceux d’une population

d'isards subissant la méme épidémie mais
sans présence de loups (Crampe, 2008). En
2008-2009, hiver extréme dans les Alpes-
du-Sud, l'accroissement de la mortalité que
nous avons détecté a été moindre que ce
qui a été observé dans d’autres populations
sujettes a des conditions hivernales simi-
laires (Rughettietal.,2011).Cela n'empéche
pas que les loups aient pu profiter de |'affai-
blissement des chamois ; mais dans ce cas,
la prédation aura certainement été compen-
satoire (les loups ont tué des animaux qui
seraient morts de toute fagon).

L'analyse des comportements de préda-
tion des loups équipés de colliers GPS
permet de mieux comprendre les méca-
nismes en jeu derriere ces résultats.

Taux de survie [IC95 %] du chevreuil en présence (Mercantour)

et en absence (Bauges) de loups.

Mercantour (n = 42)

Hivers « cléments »

0,90 [0,76-0,96]

Bauges (n = 46)

Hivers enneigés

0,73 [0,62-0,82]

0,92 [0,86-0,96]

Taux de survie [IC 95 %] du chamois en présence (Mercantour)

et absence (Bauges) de loups.

Estimations hors années a mortalité anormale liée & une épidémie de kérato-conjonctivite.

Classe d'age Mercantour Bauges
1-8 ans 0,94 [0,90-0,96] 0,96 [0,93-0,97]
Femelles
8-12 ans 0,84[0,75-0,90] 0,87[0,83-0,91]
1-2 ans 0,90 [0,74-0,97] 0,95 [0,67-0,99]
Males
2-12 ans 0,95[0,91-0,97] 0,87[0,82-0,91]




Une prédation opportuniste,
dépendante des facteurs
environnementaux et de la saison

Les actes de prédation de la meute ont pu
étre approchés finement grace au suivi inten-
sif et en temps réel des trois louves marquées
en 2010 (L2),2011(L3) et 2012 (L4). Le suivi
de la premiére louve marquée (L1), blessée et
au comportement atypique (souvent seule
et avec de longues périodes de repos), n'a per-
mis aucune détection d'acte de prédation. Les
données GPS obtenues au cours de phases de
suivi intensif (une localisation/demi-heure
pendant la nuit) ont permis de controler le
matin méme tous les actes de prédation ayant
eu lieu la nuit précédente, pour déterminer
l'espéce, le sexe et la classe d'age des animaux
tués. Les colliers avaient été programmés afin
de pouvoir suivre le comportement de préda-
tion au cours de périodes réparties tout au
long de 'année, mais nous avons malheureu-
sement « perdu » prématurément les trois
louves marquées :mort a 'automne des deux
premiéres (accidentelle pour L2, braconnage
pour L3) et dispersion en dehors du site d'étude
de L4 en fin d’hiver. Toutes trois ont cepen-
dant pu étre suivies au cours de périodes
contrastées en termes de saisons et de condi-
tions climatiques, et les données récoltées ont
mis en évidence des régimes alimentaires trés
différents (figure 1) :
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Répartition des proies tuées lors du suivi d’'un des membres de la meute de loups
de Haute-Tinée en 2010,2011 et 2012.

Louve n°2 (alpha) Louve n°3 (alpha)
41 jours de suivi en avril-mai 2010, 41 jours de suivi d'avril a aott 2011,
hiver et printemps trés enneigés (33 proies) hiver clément (28 proies)
39, 3%3% 4%

21 %

29 %

49 %

14 %

42 %

25%
Louve n°4 (louveteau)
67 jours de suivi d’octobre 2011 a février 2012,
hiver clément (27 proies)
11 %
B chamois
11 %

M chevreuil

4% = mouflon
W cerf

119
% M bouquetin

63 %
[ domestique

indéterminé
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A Suivi télémétrique (survie/mortalité) des ongulés équipés de VHF.
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e |2, louve alpha reproductrice, a été sui-
vie de maniére intensive pendant 41 nuits
entre avril et mai 2010. lenneigement trés
important cet hiver/printemps a rendu le
chevreuil plus vulnérable a la prédation
(16 chevreuils tués et 1 seul chamois sur
33 proies retrouvées). Le mouflon a égale-
ment représenté une part importante des
proies, principalement les agneaux au
moment du pic des naissances ;

® | 3,quiaremplacé L2 en tant que femelle
alpha reproductrice, a aussi été suivie pen-
dant 41 nuits, d’'avril a ao(t 2011. Cette
année-13, 'hiver a été plus clément et la neige
avait entierement disparu des le mois d'avril.
Chevreuils et chamois représentent alors
une part similaire du régime alimentaire
(6 chamois et 4 chevreuils sur 28 proies
retrouvées). Comme l'année précédente, les
agneaux de mouflons ont constitué une part
importante des proies en avril. Les moutons
représentent une part non négligeable du
régime alimentaire de la meute en été;

® L4, jeune de l'année dont la meére (L3)
est morte quelques semaines auparavant, a
été suivie pendant 67 nuits, de mi-octobre
2011 a mi-février 2012.Ces données hiver-
nales complétent celles des autres louves
(printemps et été). Cet hiver était clément
et dans ces conditions, plus de 60 % des
actes de prédation se sont portés sur la seule

espéce chamois. Cette jeune femelle a été
suivie pendant une phase de déstructura-
tion sociale de la meute (louve alpha bra-
connée). Elle a régulierement été observée
sur des actions de charognage, ce qui
explique le faible nombre de proies retrou-
vées (n = 27) par rapport au nombre de jours
du suivi, comparé aux deux autres louves

(figure 1).

La vulnérabilité et 'abondance
des proies mises a profit...

Un enseignement fort de ce suivi est que
le loup est opportuniste et construit son
régime alimentaire de facon a tirer parti de
la vulnérabilité et de 'abondance de diffé-
rents types de proies : agneaux de mouflon
au printemps, chevreuils sur fort manteau
neigeux, moutons lorsqu’ils sont a
proximité...

Le fait que le chevreuil ait constitué une
grande part du régime alimentaire de la
meute au cours du printemps trés enneigé
confirme les résultats obtenus sur la survie.
Chez cette espéce, conditions climatiques
et prédation interagissent pour impacter la
survie : la présence du loup ne diminue la
survie moyenne des adultes que lorsque les
hivers sont trés enneigés. Moins adapté au
milieu de montagne que le chamois, les

conditions hivernales difficiles rendent le
chevreuil tres vulnérable a la prédation : il
constitue peu de réserves de graisse et voit
sa condition physique rapidement détério-
rée en cas de raréfaction des ressources,
comme c’est le cas sous fort couvert nei-
geux. Il est en outre physiquement vite
entravé par la neige, qui limite fortement
ses capacités de fuite. Profitant de cette vul-
nérabilité, les loups accentuent alors la pré-
dation sur cette espéce, au point de diminuer
la survie moyenne de la population. Ces
résultats rejoignent ceux trouvés par
Delgiudice etal. (2002) sur le cerf de Virginie.

La possibilité d'interaction entre ['épisode
de kérato-conjonctivite, qui a affecté la sur-
vie des chamois du Mercantour, et la préda-
tion n'a pas pu étre investiguée en l'absence
de loup équipé de GPS cette année-la.

Une pression de prédation
hétérogéne au sein du domaine
vital de la meute

L'analyse spatiale des données issues des
colliers GPS, hors période d'entrée en taniére,
a permis de cartographier précisément les
zones les plus fréquentées par les louves.
Grace a de nouvelles méthodes, qui per-
mettent de prendre en compte non seule-
ment la distribution des points dans l'espace,

Domaine vital des louves L2 (louve 1) et L3 (louve 2) et intensité d'utilisation du territoire déterminés
a partir des données de localisation GPS.
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mais aussi leur enchainement dans le temps,
la mesure de ['utilisation du milieu a pu étre
décomposée en 1) la fréquence de passage
et 2) le temps de résidence de
|'animal en un endroit donné. Ces résultats,
couplés aux données de température et d’ac-
tivité du collier, permettent de mettre en
évidence des noyaux de zones de chasse
interconnectés par des corridors de passage
des loups (Houstin, 2012 - figure 2). Chez
les deux louves pour lesquelles I'ensemble
des données est disponible (nous ne dispo-
sons pas des données « activité » de la der-
niére louve car son collier n'a pas pu étre
récupéré), les zones correspondant a une
activité de chasse ont été concentrées dans
lazone cceur du domaine vital (figure 2).En
conséquence, la grande majorité (> 70 %)
des actes de prédation que nous avons
détectés a lieu au cceur du territoire de la
meute, suggérant que la pression de préda-
tion sur les ongulés vivant sur ce territoire
n'est pas homogene. Ce résultat implique
qu'il pourrait y avoir une spatialisation de
l'impact de la prédation au sein du territoire
d'une meute. Si cette hypothése se confir-
mait, les ongulés vivant au sein des noyaux
de chasse de la meute auraient potentielle-
ment plus de risques de mourir sous la dent
des loups que ceux vivant en périphérie. Ceci
reste a étre vérifié par un suivi annuel des
loups, en parallele d’un suivi d’'ongulés mar-
qués a la fois au cceur et en périphérie du

© J.-P. Bergeon/ONCFS

itoire de | A Carcasses de chamois et de chevreuil retrouvées le jour suivant la nuit de la prédation,
territoire de la meute. gréace aux localisations GPS d’un loup appartenant a la meute suivie.

Vers de nouvelles pistes
de recherche...

L'étude menée en Haute-Tinée a fourni
des résultats précieux sur le comportement
alimentaire opportuniste du loup, sur l'in-
fluence trés faible de la prédation sur la sur-
vie du chamois et sur son impact variant en
fonction des conditions climatiques sur la
survie du chevreuil. Mais ces résultats sou-
[évent de nouvelles questions et nécessitent
d'étre approfondis pour aboutir a une com-
préhension fine de l'impact de la prédation
par le loup sur la répartition et la dynamique
spatiales des proies, afin de pouvoir appli-
quer ces enseignements a la gestion.

La poursuite de cette étude sur un nou-
veau site, ot chasse et prédation intera-
gissent, ol cerfs et mouflons pourront
également étre suivis, ou le recul temporel
permettra de prendre en compte la variabi-
lité environnementale et ol la spatialisation
de la prédation au sein du territoire de la
meute sera appréhendée, devrait nous per-
mettre d’approfondir la compréhension du
fonctionnement des écosystemes alpins en
présence de loups et de proposer des modi-
fications éventuelles des modes de gestion
des espéces dans leur milieu. @
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Quel impact des predateurs
sur la vigilance des ongules
de montagne ?

Cas du chamois et du mouflon

développé un grand nombre de

réponses comportementales afin
d’éviter le risque de prédation, comme des
modifications de la taille de groupe, la
retraite dans des zones refuges, une réduc-
tion de l'activité ou une augmentation de
la vigilance. Ces comportements anti-pré-
dateurs sont co(iteux en énergie. Les zones
refuges, par exemple, sont généralement
pauvres en ressources alimentaires (e.g.
Benhaiem et al. (2008) sur le chevreuil) et
le temps consacré a la vigilance se fait au
détriment de l'alimentation (Lima & Dill,
1990) ; ce qui peut induire un ralentissement
de la croissance, une diminution du succés
de reproduction ou une augmentation du
risque de mortalité. Ces effets indirects sont
maintenant connus pour contribuer de
maniére importante a l'impact global de la
prédation sur la dynamique des populations
de grands herbivores (Creel & Christianson,
2008). Etudier comment les proies ajustent
leur comportement de vigilance au risque

I es grands mammiferes herbivores ont
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A ['histoire se finira bien pour ce chamois, méme si, visiblement, il n’avait pas identifié le prédateur le plus dangereux pour lui...

© Kempf

Un prédateur impacte la démographie de ses proies

par les effets directs de la prédation (mort de la proie),

mais aussi par des effets indirects liés aux dépenses énergétiques
que les proies subissent pour échapper a la prédation.

Dans l'objectif d’avoir une compréhension globale

de la relation prédateur-proies, une étude a été mise

en place dans le cadre du PPP sur le comportement

de vigilance des chamois et des mouflons, en comparant

des situations de pression de prédation par le loup

trés contrastées.

de prédation est par conséquent important
pour pouvoir comprendre l'influence glo-
bale des prédateurs sur les populations de
proies.

La vigilance étant colteuse, le temps
alloué a cette activité par un individu doit
prendre en compte a la fois le risque réel de
prédation et la capacité de l'individu a sup-
porter le co(t d’une vigilance accrue, dans
un rapport colt/bénéfice. En effet, de

nombreuses études ont montré que le niveau
de vigilance dépendait a la fois de l'intensité
de la prédation et des caractéristiques indi-
viduelles des proies. Ainsi, les femelles sui-
tées dont le jeune est trés vulnérable a la
prédation sont souvent plus vigilantes que
leurs congénéres (e.g. Childress & Lung,
2003).De méme, 'espéce la plus vulnérable
est plus vigilante que les autres dans des sys-
témes plurispécifiques (Hunter & Skinner,



1998 ; Laundré et al., 2001). Par ailleurs, les
individus vivant en absence de prédateurs
sont moins vigilants que ceux de la méme
espéce soumis a la prédation (Reimers etal.,
2011). Enfin, lorsque la pression de préda-
tion varie dans le temps, les proies augmen-
tent leur vigilance uniquement pendant la
période dangereuse (Benhaiem et al.,
2008 ; Benoist et al., 2013). Dans certains
cas en revanche, les animaux n'augmentent
pas leur niveau de vigilance face a un risque
de prédation élevé, car ils sont dans l'impos-
sibilité de supporter les codts liés & une dimi-
nution du temps passé en alimentation
(Winnie & Creel, 2007).

Chamois et mouflons
dans des situations de prédation
trés contrastées

Dans le cadre du PPP, nous avons étudié
comment chamois et mouflons ajustaient
leur niveau de vigilance en profitant des
situations de prédation tres différentes qui
régnent dans le Mercantour et dans les
Bauges.

Dans le Mercantour, les deux especes
doivent faire face a la prédation par le
loup ; en revanche, vivant majoritairement
en zone cceur du Parc national, elles sont

p M=m
e

soumises a une pression de chasse limitée.
Al'inverse, dans les Bauges, elles sont toutes
deux chassées assez intensivement, mais sou-
mises a une prédation lupine faible ou inexis-
tante (incursion d'un seul loup au cours des
hivers 2005-2006 et 2006-2007).

Pour tirer un avantage maximal de ces
situations contrastées, nous avons observé
le comportement d'individus des deux
espéces dans les deux sites au cours de dif-
férentes périodes, ce qui nous a permis d'ac-
centuer encore le contraste de prédation. Les
observations ont été conduites au printemps
(2005-2007) et en saison de chasse (2011)
dans les Bauges, pour comprendre comment
les individus ajustaient le temps passé en
vigilance a une variation saisonniére du risque
de prédation par la chasse. Dans le
Mercantour, ces observations ont été menées
sur deux périodes et deux sites présentant
une différence notable d'intensité de préda-
tion par le loup. En 1995-1997, en phase de
recolonisation des loups (période 1), nous
avons comparé deux sites avec des pressions
de prédation différentes : un site (Haute-
Tinée) avec seulement incursion de un ou
deux loups (période 1— prédation faible) et
un site (Vésubie) ol une meute de 7-8 loups
venait de s'installer (période 1 - prédation
forte).En 2005-2007 (période 2), nous avons
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récolté des données en Haute-Tinée, quand
les loups étaient installés en meute de
deux a cinq individus depuis sept-dix ans
(période 2 — prédation forte).

En ce qui concerne la variabilité de l'inten-
sité du risque de prédation par le loup entre
especes/individus du méme site, dans le
Mercantour les mouflons ont été fortement
sélectionnés par le loup a son arrivée et ont
alors subi une pression de prédation plus forte
que les chamois (Espuno et al., 2004). Dans
les Bauges, la pression de chasse est restée
similaire pendant toute la durée de l'étude
sur chamois et mouflons, mais avec un his-
torique de sélection des chamois males, qui
ont donc longtemps fait face au risque de
prédation par la chasse le plus élevé.

Une pression d’observation
considérable

Les relevés ont consisté a observer un indi-
vidu actif (i.e. non couché) en continu pen-
dant dix minutes, afin de tester si le niveau
de vigilance des chamois et des mouflons
variait en fonction des sites/périodes, et si
les deux especes avaient des réponses simi-
laires. La taille de groupe est connue pour
modifier le temps passé par un individu en
vigilance (e.g. Elgar, 1989) et il a été tenu

A D'aprés les observations faites dans le Mercantour, la vigilance des ongulés sauvages augmente avec l'intensité de la présence du loup.
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compte de ce facteur.Cependant, nous avons
choisi de ne pas présenter les résultats
concernant cette variable, afin de nous
concentrer sur la réponse des deux espéces
au risque de prédation.

Dans les Bauges, les observations ont porté
sur 250 chamois et 41 mouflons au prin-
temps et 161 chamois en saison de chasse.
Dans le Mercantour, 348 chamois et 668
mouflons ont été observés en période 1 —
prédation faible, 120 et 272 respectivement
en période 1—prédation forte, 440 et 71 en
période 2 — prédation forte. Les mouflons
étaient beaucoup moins nombreux que les
chamois dans les Bauges et dans le
Mercantour en 2005-2007, expliquant pour-
quoi nous avons obtenu moins d’observa-
tions sur cette espece.Trop peu de mouflons
ont pu étre observés en période de chasse
dans les Bauges pour étre intégrés dans
l'analyse.

Un ajustement apparent
de la vigilance au risque
de prédation...

Le cas des chamois et des mouflons
face au loup dans le Mercantour

Les chamois et les mouflons ont montré
des niveaux de vigilance trés différents entre
les trois situations de pression de prédation
dans le Mercantour.

En Haute-Tinée, ils se sont montrés bien
plus vigilants en 2005-2007, quand une
meute de loups était installée depuis plus
de sept ans (forte pression de prédation)
qu’en 1995-1997, quand seulement un ou
deux loups visitaient le site (faible pression
de prédation). En Vésubie, en 1995-1997,
quand les ongulés faisaient face a une
pression de prédation forte mais récente
(premiéres années d'installation d'une meute
de sept-huit loups), les deux espéces avaient
un niveau de vigilance supérieur a celui des
animaux vivant sous un risque de prédation
faible (Haute-Tinée en 1995-1997), mais
inférieur a celui des animaux confrontés a
la présence durable d'une meute (Haute-
Tinée en 2005-2007), pourtant de plus faible
taille (figure 1).

Ces résultats suggérent, d'une part, que
les ongulés augmentent le temps alloué a la
vigilance avec le risque de prédation et que
des individus naifs sont capables d’ajuster
rapidement leur comportement face a une
nouvelle menace. Des études sur l'impala et
le gnou aprés la réintroduction de lions et
de guépards en Afrique du Sud (Hunter &
Skinner, 1998), ou sur le cerf et le bison aprés
recolonisation par le loup dans le Parc natio-
nal de Yellowstone aux Etats-Unis (Laundré
etal.,2001), ont montré des résultats simi-
laires. D’autre part, il semble que la durée
d’exposition des proies a la présence du
prédateur puisse influencer leur niveau
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de vigilance. Méme si elles répondent immé-
diatement a l'arrivée d’un prédateur en aug-
mentant le temps passé en vigilance
(résultats de la période 1), il se peut qu'il
existe une phase d'apprentissage au cours
de laquelle elles ajustent leur comportement
(¢f. Laundré etal. (2001) pour des résultats
similaires). Il est également possible que les
proies percoivent un niveau de risque plus
élevé dans les situations ol elles cohabitent
depuis longtemps avec le prédateur.

Le cas des chamois femelles
face a la chasse dans les Bauges

Les chamois femelles ont passé plus de
temps en vigilance les jours chassés compa-
rativement aux jours non chassés (figure 2)
et au printemps (hors saison de chasse). Ce
résultat est conforme a ce qui était attendu,
sous l'hypothése que les individus ajustent
leur comportement anti-prédateur a une
échelle temporelle fine.

Temps passé en vigilance (corrigé pour la taille de groupe) par chamois
et mouflons dans différentes situations de prédation.
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Le cas des chamois males
face a la chasse dans les Bauges

Dans les Bauges, en matiére de chasse du
chamois, les males ont longtemps été tirés
préférentiellement. C’est pourquoi ils
montrent un niveau de vigilance supérieur
a celui des femelles, en accord avec ['hypo-
these selon laquelle au sein d’'une espeéce,
les individus les plus vulnérables doivent étre
les plus vigilants (figure 1).

L'ensemble de ces résultats montre que
les individus ajustent leur comportement de
vigilance au risque de prédation auquel ils
ont a faire face.

... Mais la réalité est plus complexe

Plusieurs autres résultats suggérent cepen-
dant que l'ajustement de la vigilance au
risque de prédation est un processus com-
plexe, qui met en ceuvre des caractéristiques
individuelles liées aux contraintes physiolo-
giques ou a l'environnement.

Des mouflons plus ciblés par les loups,
mais moins vigilants que les chamois

Bien qu'ils aient été plus vulnérables a la
prédation par le loup, notamment lors de la
phase de recolonisation du prédateur, les
mouflons ont montré un niveau de vigilance
inférieur a celui du chamois dans le
Mercantour (figure 1). Ce résultat est en
contradiction avec ce qui a été observé dans
plusieurs systémes plurispécifiques, dans les-
quels l'espece la plus vulnérable a la préda-
tion avait un niveau de vigilance supérieur
(e.g. Laundré et al. (2001) sur le bison et
le cerf, Périquet et al. (2012) sur l'impala et
le zébre, Crosmary et al. (2012) sur 'impala,
le grand koudou et ['hippotrague noir).

Des chamois males n'ajustant pas
leur vigilance a la chasse

Contrairement aux femelles, les chamois
males n'augmentent pas le temps passé en
vigilance durant les jours de chasse dans les
Bauges (figure 2) et ont montré un niveau
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de vigilance élevé dans tous les cas
(figure 1).

Des chamois et mouflons beaucoup
plus vigilants en absence de loups

Contrairement a ce qu’on attendait,
chamois et mouflons ont un niveau de vigi-
lance moindre dans le Mercantour, alors qu'ils
doivent faire face a la prédation par le loup
tout au long de l'année, que dans les Bauges,
ou le risque de prédation par le loup est faible
ou inexistant et ot les animaux font face a
unrisque fort de « prédation » par la chasse
uniquement durant un laps de temps limité
dans l'année (figure 7).

Ces résultats surprenants reflétent le fait
que le risque de prédation n'est pas le seul
facteur qui détermine le comportement de
vigilance des proies, mais que divers
mécanismes interagissent pour structurer le
comportement individuel de vigilance.
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Un comportement structuré
par un ensemble de mécanismes

La théorie de l'allocation
des ressources

La théorie de l'allocation des ressources
(Lima & Bednekoff, 1999) prédit que, lorsque
la prédation varie au cours du temps au sein
d'un systéme, les proies doivent allouer plus
de temps a la vigilance pendant les périodes
ahautrisque, et au contraire maximiser |'ali-
mentation pendant les périodes a faible
risque. Dans le Mercantour, le loup étant un
chasseur principalement nocturne, cette
théorie prédit que les proies devraient étre
plus vigilantes la nuit et au contraire opti-
miser |'alimentation durant la journée. La
chasse étant pratiquée de jour, l'inverse est
attendu dans les Bauges. Nos observations
ayant été conduites exclusivement pendant
la journée, elles ont donc été probablement
biaisées vers les périodes de faible risque
dans le Mercantour et de fort risque dans
les Bauges. Cela pourrait expliquer pourquoi
les mouflons étaient moins vigilants que les
chamois dans le Mercantour, et pourquoi les
deux espéces étaient moins vigilantes dans
le site avec loups que dans celui sans loup.

Cependant, cette théorie ne peut expli-
quer 'augmentation observée du niveau de
vigilance avec l'intensité de la présence du
loup dans le Mercantour, et, si la variation
journaliére de l'allocation a la vigilance en
réponse a la variation de la pression de pré-
dation peut expliquer une partie du com-
portement de vigilance, d'autres mécanismes
entrent forcément en jeu.

Les contraintes physiologiques

Face au risque de prédation, les individus
n’ont pas la méme capacité a maintenir un
haut niveau de vigilance au détriment de
l'alimentation, et ceux qui sont en mauvaise
condition physique sont souvent moins vigi-
lants, bien que plus vulnérables a la préda-
tion (Beale & Monaghann, 2004). Winnie &
Creel (2008) ont montré par exemple que
les cerfs males, bien que sélectionnés par les
loups, allouaient trés peu de temps a la vigi-
lance par rapport aux femelles. Dans leur
étude, les males étaient en trés mauvaise
condition physique et n'auraient pas pu sup-
porter les colits énergétiques liés a une forte
allocation de temps a la vigilance au détri-
ment de ['alimentation. Ils n'avaient donc
pas d’autre choix que de maximiser le gain
d’énergie pour éviter de mourir de faim,
méme si le risque de prédation en était accru.

Une contrainte énergétique de ce type
pourrait expliquer pourquoi les mouflons
sont moins vigilants que les chamois dans
le Mercantour. Le mouflon étant plus gros
que le chamois (d’environ 25 %), il a des
besoins énergétiques absolus supérieurs, qui
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peuvent engendrer des contraintes sur le
temps passé a s'alimenter limitant la pos-
sibilité d’augmenter la vigilance. Ce patron
n'est cependant pas observé dans les Bauges,
ou les mouflons sont plus vigilants que les
chamois et bien plus vigilants que dans le
Mercantour. La fagon dont un individu ajuste
le temps alloué a la vigilance en rapport avec
celui dévolu a l'alimentation dépend de son
état physiologique, lequel est largement
déterminé par la qualité de son habitat. Nous
ne disposons malheureusement d’aucunes
données permettant de comparer la qualité
de 'habitat entre Mercantour et Bauges ;
mais il est possible que les différences de
patron de vigilance soient en partie
lides a des différences de contextes
environnementaux.

La perception du risque

Un résultat trés étonnant de notre étude
est le fort niveau de vigilance montré par les
chamois et les mouflons dans les Bauges,
méme en dehors de la période de chasse,
quand les animaux ne font face a aucun
risque de prédation par le loup. Les chamois
males, longtemps tirés préférentiellement
ala chasse, maintiennent un niveau de vigi-
lance supérieur tout au long de l'année,
suggérant qu'ils se « sentent en danger » en
permanence. Situé entre Grenoble et
Chambéry, le massif connait une fréquen-
tation touristique extrémement forte tout
au long de l'année, avec des randonneurs a
pied,aVTT, a ski,a raquettes, ou des parapen-
tistes sillonnant le site dans ses moindres



recoins. En revanche, dans le Mercantour, la
fréquentation touristique est principalement
estivale et cantonnée aux chemins de ran-
donnée.Au vu de nos résultats, il semble que
le dérangement humain soit percu comme
un risque fort, face auquel les animaux
adoptent un niveau de vigilance élevé.

Des pistes de travail
a approfondir...

Bien que la vigilance soit un sujet d'étude
privilégié par la communauté scientifique
depuis plus de trente ans, elle reste compli-
quée a comprendre. Les patrons de vigilance
sont le fruit de processus complexes qui
dépendent non seulement du risque réel de
prédation, mais aussi des caractéristiques

de l'habitat ou des attributs individuels. De
nouvelles études contrélant la disponibilité
alimentaire, la qualité phénotypique des indi-
vidus ou la variabilité spatio-temporelle du
risque de prédation sont requises, pour
approfondir notre compréhension de la
réponse comportementale des proies face
au risque de prédation.

Au vu de nos résultats obtenus dans les
Bauges, il est nécessaire, maintenant qu’il
est reconnu que les comportements anti-
prédateurs ont un impact indirect considé-
rable sur la démographie des proies, de préter
une attention forte a l'impact des pertur-
bations humaines sur le comportement de
vigilance des animaux sauvages, a une
époque ou les activités de pleine nature aug-
mentent et se diversifient.
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 Chez le chamois, les males ont montré un niveau de vigilance supérieur
a celui des femelles tout au long de ['année la ot ils sont chassés.

La poursuite de cette étude sur un nou-
veau site, ol loups, chasseurs/chiens et ongu-
lés seront équipés simultanément d'un
systéme de localisation GPS, devra permettre
d'appréhender la réponse des proies au risque
de prédation a une échelle de temps et d’es-
pace plus fine. L'éventuelle modification du
rythme nycthéméral des proies en réponse
a la prédation nocturne du loup pourra éga-
lement étre approchée, grace aux données
sur l'activité des animaux suivis qui seront
fournies par les localisations GPS. @
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