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Résumé

La prédation par les loups Canis lupus Linnaeus, 1758 dans les communautés d'ongulés en Europe,
avec une référence particulicre au systéme multi-espéces de la forét primaire de Biatowieza
(Pologne/Biélorussie), a été évaluée sur la base des tésultats de la recherche originale et de la
littérature. Au cours de I'histoire (période post-glaciaire), l'aire de répartition géographique du loup
et de la plupart des especes d'ongulés en Europe a considérablement diminué. La richesse de la
communauté des ongulés, proies potentielles du loup, a diminué sur la majeure partie du continent,
passant de 5-6 especes a 2-3 especes. Le loup est typiquement un prédateur opportuniste dont le
régime alimentaire est tres diversifié ; cependant, les cervidés sont ses proies préférées. Le cerf
rouge Cervus elaphus fait 'objet d'une sélection positive dans les communautés d'ongulés dans toutes
les localités, 1'élan Alces alees n'est la proie principale que la ou les especes de taille moyenne sont
rares. Le chevreuil Capreolus capreolus fait localement l'objet d'une prédation intensive, notamment
la ou sa densité est élevée, ou il coexiste principalement avec I'élan ou le sanglier Sus scrofa, et ou le
chevreuil est rare ou absent. Les sangliers sont généralement évités, sauf en quelques endroits, et le
bison d'BEurope Bison bonasus n'est pas la proie des loups. La prédation par le loup contribue de
maniere substantielle a la mortalité naturelle totale des ongulés en Europe : 42,5% pour le cerf
rouge, 34,5% pour I'élan, 25,7% pour le chevreuil et seulement 16% pour le sanglier. La largeur de
la niche alimentaire (B) des loups en Europe, calculée uniquement pour les ongulés considérés dans
cette étude, augmente avec le nombre d'especes d'ongulés dans la communauté. 1l existe également
une relation significative entre la largeur de la communauté d'ongulés et la largeur de la niche
alimentaire des loups. La largeur de la niche alimentaire des loups n'atteint cependant pas des
valeurs tres élevées, méme dans les communautés d'ongulés les plus riches. Les loups s'adaptent
facilement a une nourriture d'origine anthropique localement abondante (bétail, ordures). Le niveau
de prédation sur le bétail peut étre le résultat de pratiques d'élevage différentes (par exemple
l'utilisation de chiens de protection du bétail) plutot que de différences dans la disponibilité des
proies sauvages et domestiques. Les données disponibles en Europe suggerent que les loups
limitent probablement la densité de cetfs rouges et d'élans dans certaines régions. La densité des
chevreuils peut étre diminuée localement par les loups mais est limitée principalement par les lynx
Lynx lynx. La densité des sangliers est davantage influencée par la fructification de Quercus spp. et
de Fagus siluatica (et dans une moindre mesure par I'épaisseur de la neige) que par la prédation des
loups.
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INTRODUCTION

La littérature sur les effets des grands carnivores sur les populations d'ongulés est tres abondante
(revue : Skogland 1991), et une grande partie de celle-ci traite de la prédation par les loups Canis
lnpus Linnaeus, 1758. La recherche sur les interactions loup-proie en Amérique du Nord a
commencé dans les années 1940 (Murie 1944, Cowan 1947) et s'est développée dans les décennies
suivantes (revue : Mech 1970). Nombre de ces études visaient a comprendre les facteurs qui
déprimaient les populations d'ongulés. Des raisons similaires ont motivé les études sur I'écologie
du loup dans l'ancienne Union soviétique (revue : Bibikov 1985).

Un ensemble considérable de preuves a été rassemblé sur certains aspects de la prédation des loups
sur les ongulés : espece, sexe et age des proies (revue : Mech 1970, Bibikov 1985, Okarma 19924).
De nombreuses études nord-Américaines sur l'effet des grands carnivores (principalement les
loups) sur les ongulés montrent que les carnivores peuvent limiter la densité de population de
nombreuses especes, par exemple le caribou Rangifer tarandus Linnaeus, 1758 (Bergerud et Elliot
1986, Seip 1991), le cerf de Virginie Odocoilens virginianus Zimmermann, 1780 (Mech et Karns 1978,
Potvin et al. 1988, Messier 1991), et I'élan Ales alces Linnaeus, 1758 (revue : Ballard et al. 1990,
Gasaway et al. 1992). Dans l'ancienne Union Soviétique, la prédation par les loups était considérée
comme le facteur le plus important limitant la densité des ongulés (Filonov 1983). Cependant, la
mesure dans laquelle les carnivores peuvent réguler les proies des ongulés est encore controversée.
Parmi les populations d'ongulés d'Amérique du Nord, on a soutenu que la prédation exercait un
controle important (Keith 1974), constituait le facteur limitant (Bergerud et al. 1983, Bergerud et
Snider 1988, Larsen et al. 1989), ou régulait la densité (Messier et Crete 1985, Van Ballenberghe
1987, Ballard et al. 1990). D'autres, cependant, ont noté que les preuves que la prédation régule la
densité des ongulés sont équivoques (Sinclair 1989, Boutin 1992).

Boutin (1992) a soutenu que les preuves de la prédation comme principal facteur de limitation
et/ou de régulation de la plupart des populations d'orignaux n'étaient pas convaincantes. Il a classé
les hypothéses existantes sur la dynamique des systemes orignaux-carnivores (loups, ours Ursus
arctos Linnaeus, 1758) en quatre groupes :

1. L'hypothese de la limitation des prédateurs : Selon cette hypothese, les changements de
densité des orignaux sont le résultat de nombreux facteurs, mais dans la plupart des cas, la prédation
est primaire (Gasaway et al. 1983) ;

2. L'hypothese de la régulation par les prédateurs : Cette hypothese stipule que la prédation
régule les densités d'orignaux autour d'un équilibre de faible densité (Van Ballenberghe 1987) ;

3. L'hypothese de la fosse aux prédateurs : On pense que la prédation régule les densités
d'orignaux autour d'un équilibre stable de faible densité, mais lorsque les densités passent un seuil,
les populations échappent a ce controle. Ensuite, a un équilibre supérieur, les densités sont régulées
par la compétition pour la nourriture (Messier et Créte 1985, Bergerud et al. 1983, Messier 1994) ;
4. L'hypothése du cycle limite stable : Cette hypothese stipule que les élans et les loups
présentent des cycles limites stables avec une période de 30-40 ans (Peterson et Page 1983).

Les comparaisons directes entre 'Europe et 'Amérique du Nord sur l'influence de la prédation des
loups sur les populations d'ongulés sont difficiles en raison des différences dans les habitats ou les
loups survivent encore. En Europe, de riches foréts de feuillus multi-espéces dominent, alors que
dans la plupart des régions d'Amérique du Nord, on trouve des écosystemes forestiers relativement
simples, principalement dominés par les coniféres (Mityk 1978). De plus, les foréts Européennes
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abritent des communautés d'ongulés généralement plus riches, alors qu'en Amérique du Nord, une
seule espece domine souvent (élan, cerf de Virginie ou caribou).

Il y a eu peu d'études en Europe sur l'effet des loups sur les populations d'ongulés, et la plupart ont
¢té menées dans I'ancienne URSS (Filonov 1980, Filonov et Kaletskaya 1985, Filonov 1989). Les
chercheurs se sont concentrés sur la quantification de l'impact de diverses especes de prédateuts
sur les populations d'ongulés dans des endroits séparés. Ces études manquaient d'une large
perspective géographique, contrairement a la revue de Jedrzejewski et al. (1993) sur la prédation du

lynx dans le Paléarctique.

Le but de cet article est : (1) d'évaluer le role des loups dans une communauté multi-espéces
d'ongulés en Europe continentale, en utilisant la forét primaire de Bialowieza (BPF) comme
comparaison ; (2) de résumer les données disponibles sur la prédation par les loups dans divers
endroits d'Europe, et (3) d'estimer l'influence de 'activité humaine (déforestation, extermination

des ongulés sauvages, élevage, etc.) sur la prédation par les loups.

Sources des données

Le présent document est basé sur les données de BPF et sur la littérature provenant d'autres
endroits en Europe ou les loups sont encore présents. Les données de BPF sont uniques car elles
ont été recueillies sur plusieurs décennies. Elles consistent en des données d'archives du 19 siecle
(Kartsov 1903), des résultats d'études sur l'écologie du loup dans la partie Biélorusse de BPF
(Gavrin et Donaurov 1954, Bunevich 1988), des données non publiées sur le nombre de loups et
leur prédation dans la partie Biélorusse (courtoisie des archives du Parc National d'Ftat
« Belovezhskaya Pushcha» et de A. N. Bunevich) et dans la partie Européenne de BPF. N.
Bunevich) et la partie Polonaise de BPF (courtoisie de L. Milkowski) de 1960 a 1990, et les résultats
d'études sur la communauté des prédateurs dans BPF (Jedrzejewski et al. 1989, Jedrzejewski et al.
1992, Okarma 199354, Okarma et al. 1993, Jedrzejewska et al. 1994, 19964, b, Okarma et al. 19954).
J'ai également passé en revue la littérature sur I'écologie trophique des loups provenant de plusieurs
sites Européens (Tableau 1) : de l'aire de répartition géographique relativement compacte des loups
en Europe de I'Est (Biélorussie, Ukraine, Lituanie, partie Européenne de la Russie) et de la partie
centrale et méridionale du continent (Slovaquie, Roumanie, Bulgarie, Grece, ex-Yougoslavie), et de
populations de loups isolées en Scandinavie, Espagne, Portugal et Italie (Fig. 1).

Les analyses de la richesse des communautés d'ongulés présentées dans cet article sont limitées a
la partie continentale de I'Europe. Les iles Britanniques et les iles de la mer Méditerranée ne sont
pas incluses en raison de I'éradication précoce des loups et de nombreux ongulés, ce qui a entrainé
un manque de données fiables. J'ai délimité la frontiere orientale de I'Europe comme suit : de la
rive orientale de la Novaya Zemlya, le long des pentes orientales des montagnes de I'Oural, la riviere
Embea, la rive occidentale de la mer Caspienne, les rivieres Kuma et Manycz jusqu'a la mer Noire.
La frontiére maritime traversait le Bosphore jusqu'a la mer Egée (Mityk 1978).

La répartition des zones végétales (biomes) en Europe a suivi I'Atlas Swiata (1962). Aux fins du
présent document, six grandes classes de biomes ont été distinguées : (1) toundra et toundra boisée,
(2) foret boréale (taiga), (3) forét tempérée a feuilles caduques et mixte et forét mixte montagnarde,
(4) maquis sclérophylle méditerranéen et forét de chénes verts, (5) forét-steppe et steppe, et (6)
semi-désert et désert. La répartition actuelle des foréts est tirée du Geograficzny Atlas Swiata

(1991).
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Fig. 1. Localités d'Europe ayant fourni les données sources sur la prédation par les loups utilisées dans cet article. La
description des localités et des sources est donnée dans le Tableau 1

Les aires de répartition géographique des ongulés en Europe a I'époque historique (période post-
glaciaire) ont été reconstruites selon Heptner et al. (1961). La répartition actuelle du cerf rouge
Cervus elaphus Linnaeus, 1758 a suivi Heptner et al. (1961) et Btitzler (1986) ; du chevreuil Capreolus
capreolus Linnaeus, 1758 -Lehmann et Sagesser (19806) et Aragon et al. (1995) ; du sanglier Sus scrofa
Linnaeus, 1758 - Heptner et al. (1961) et Herre (19864) ; bison européen Bison bonasus Linnaeus,
1758 - Flerov (1979) et Pucek (1986, 1994) ; élan - Nygren (1980) ; renne - Heptner et al. (1961) et
Herre (19806b) ; daim Dama dama Linnaeus, 1758 - Chapman et Chapman (1975) et Heidemann
(19806) ; antilope saiga Saiga tatarica Linnaeus, 1766 -Bannikov et al. (1961) et Zhirnov (1982).
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Tableau 1. Localités en Europe (54) qui ont fourni des données sources sur la prédation par le loup (voir Fig. 1). Les
références utilisées pour construire les Figs. 17-20 sont marquées par *

Source used for Figure

Reference
point in Geographical location Source
Figure 1 17 18 19 20
1 2 3 (O B
1 Yamal peninsula (Russia) Makridin 1962
2 Pechoro-llycheskii Reserve (Russia)  Filonov 1989
3 limenskii Reserve (Russia) Filonov 1989
4 Kostromskaya oblast (Russia) Dubrovskii 1980
5 Bashkirskii Reserve (Ruasia) Filonov 1989 . . = »
6 Gurievskaya oblast (Russia) Zalozny 1980
7 Kyzyl-Agach State Reservation Litvinov 1981 ¢ »
(Azerbaijan)
8 Caucasian Nature Reserve (Georgin) Kudaktin 1978, .
Kudaktin 1986 » ¢
9 Western Caucasia Kudaktin 1982
10 Northwestern Caucasia Bibikov et al. 1985
11 Voronezh Nature Reserve (Russin)  Ryubov et al, 1992
12 Voronezhskaya oblast (Russin) Ryabov 1987
13 Voronezhskaya oblast (Russia) Ryubov 1974
14 Voronezhskaya oblast (Russia) Ryabov 1979
15 Mordovskii Reserve (Russia) Filonov 1989 . ¢ ¢
16 Okskii Reserve (Russia) Filonov 1989 . . .
17 Belarus Rykovskii 1980, .
Kuchmel 1994
18 Pripyatskii Reserve (Belurus) Litvinov et al, 1981 »
19 Berezinskii Reserve (Belarus) Litvinov et al. 1981 ¢
20 Central-Forest State Reserve Kochetkov und Sokolov 1979, .
(Russia) Kochetkov 1988 . *
21 Pskovakayn oblast (Russia) Rusukov and Timofeeva 1984
22 Novgorodskaya and Leningradskaya Rusakov 1979b, “ . ¢ .
oblast (Russia) Rusakov 1979a .
23 Darvinskif Reserve (Russia) Filonov 1989 « . ¢ v
24 Finland Pullininen 1965 . o
25 Karelya (Russia) Rusakov 1979a s
26 Finland Nieminen and Leppaluoto 1988
27 Onega peninsula (Russia) Rukovskii and Kupriyanov 1972
28 Murmanskaya oblast (Russia) Rusakov 1979a .
29 Laplandskii Reserve (Russia) Filonov 1989 ¢ . ¢ .
30 Northern Sweden Bjdrvall and Isakson 1982
31 Sweden Haglund 1968
32 Norway/Sweden Wabbakken 1992
33 Binlowieza Primeval Forest Gavrin and Donaurov 1954,
(Poland/Belarus) Bunevich 1988, .
Jedrzejewski et al, 1992,
Jedrzejewska ef al. 1994, .
Okarma et al. 1995a . . s
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34 Carpathians Mountains (Slovakia)  Bubenik 1966

35 Slovakian Carpathians Brtek and Voskar 1987

36 Bieszczady Mountains (Poland) Okarma 1984,
Okarma 1991,
Bobek et al. 1992,
Smietana and Klimek 1993

37 Carpathian Mountains (Ukraine) Kerechun 1979

38 Romania Almasan et al. 1970,
Ionescu 1992

39 Southwestern Bulgaria Genov 1992

40 Ihtiman Sredna Gora Mountains Ivanov 1988

(Bulgaria)

41 Greece Papageorgiou et al. 1994

42 Abruzzo National Park (Italy) Boitani 1982,
Fico et al. 1993,
Patalano and Lovari 1993

43 Foreste Casentinesi National Park Mattiolo et al. 1995

(Italy)

44 La Spezia province (Italy) Sacchi et al. 1994

45 Northern Apennines (Italy) Meriggi et al. 1991,
Matteucci 1992

16 Mercantour National Park (France) Lequette et al. 1994

47 Demanda Mountains (Spain) Cuesta et al. 1991

48 Old Castille (Spain) Reig et al. 1985

19 Douro Meseta (Spain) Cuesta et al. 1991

50 Leon province (Spain) Salvador and Abad 1987

51 Cantabrian Mountains (Spain) Braia et al. 1982,
Cuesta et al. 1991

52 West Galicia (Spain) Cuesta et al. 1991

53 Northern Portugal Magalhaes and Fonseca 1982,
Van Haaften ef al. 1983,
Pereiraet al. 1985,
Fonseca 1992

54 Extremadura and Sierra Morena Cuestaet al. 1991

(Spain)
METHODES

Les études considérées dans cet article ont utilisé différentes techniques pour évaluer les habitudes
alimentaires des loups (par exemple, analyses des excréments et/ou du contenu des estomacs,
récupération des carcasses d'ongulés tués par les loups) et différentes méthodes pour déterminer la
fréquence d'occurrence des éléments alimentaires. Ainsi, certaines données ont été recalculées
('occurrence de chaque élément a été considérée comme une proie) pour obtenir le pourcentage
de proies qui a été utilisé pour les calculs ultérieurs.

La largeur de la niche alimentaire B des loups a été calculée selon Levins (1968) : B = 1/Zp7, ou pi
est le pourcentage d'occurrence d'un élément alimentaire particulier. L'étendue de la communauté
des ongulés a également été calculée selon la formule ci-dessus, ou p/ est le pourcentage
d'occurrence d'une espece particuliere dans la communauté des ongulés. L'étendue de la niche
alimentaire des loups a ensuite été mise en relation avec le nombre d'ongulés dans la communauté,
ainsi qu'avec I'étendue de la communauté d'ongulés sur plusieurs sites Européens.

Des informations sur la distribution historique et actuelle des ongulés en Europe ont été utilisées
pour montrer les aires de répartition géographique des especes a 1'époque post-glaciaire et
Okarma 1995
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aujourd'hui. Les aires de répartition respectives de toutes les especes ont été superposées pout créer
des isoclines de richesse de la communauté.

Pour évaluer la sélection des loups pour une espece particuliere d'ongulés, j'ai utilisé I'indice de
sélectivité D d'Ivlev (modifié par Jacobs 1974) D = (r-p) / (r + p - 2rp), ou r est la proportion de
cette espece dans le régime alimentaire des loups, et p est la proportion de cette espece dans la
communauté des ongulés. L'indice d'Ivlev varie de -1 (évitement total d'une espece) a +1 (sélection
positive maximale) en passant par 0 (sélection proportionnelle a I'occurrence).

Un certain nombre de publications (Tableau 1) décrivant I'écologie trophique des loups dans
plusieurs endroits d'Europe (Fig. 1) ont fourni des données permettant de calculer la contribution
de la prédation par le loup a la mortalité naturelle des ongulés, la contribution de la prédation par
le loup a la mortalité totale causée par les prédateurs (les autres prédateurs étaient l'ours brun, le
carcajou, le lynx et les chiens errants ou sauvages), I'étendue de la niche alimentaire des loups et la
sélection des loups pour une espece particuliere d'ongulés.

Répartition des foréts, des ongulés et des loups en Europe

L'Europe est un continent densément peuplé caractérisé par des modifications importantes de
l'environnement naturel. On peut s'attendre a ce que la modification du paysage et la persécution
directe par les humains aient affecté le nombre, la distribution et les habitudes alimentaires des
loups. Dans cette section, en comparant les distributions originelles et actuelles des classes de
biomes et des ongulés, j'ai tenté¢ de montrer les différences entre les habitats et les communautés
d'ongulés disponibles pour les loups a I'époque historique et aujourd'hui.

Au cours de la période post-glaciaire, la quasi-totalité de I'Europe était couverte de foréts. La
partie centrale du continent était couverte de foréts tempérées a feuilles caduques et mixtes (chéne
Quercus spp. comme espece dominante), et les montagnes contenaient des foréts mixtes avec une
forte proportion de hétres Fagus silvatica. 1es bords les plus septentrionaux du continent étaient
occupés par la toundra et la toundra boisée, mais la majeure partie de la partie nord était couverte
de foréts de coniferes (pin Pinus sylvestris, épicéa Picea abies). La partie sud était couverte de foréts de
chénes a feuilles persistantes et de broussailles sclérophylles méditerranéennes. La région adjacente
a la mer Noire et a la mer Caspienne était couverte de steppes, et la zone située au nord de la mer
Caspienne était constituée de semi-déserts et de déserts (Fig. 2A).

Actuellement, la majeure partie de I'Europe est constituée de zones non boisées (champs,
paturages, zones urbanisées et industrielles). Les zones couvertes de foréts tempérées a feuilles
caduques et de foréts de chénes a feuilles persistantes ont considérablement diminué, elles se sont
fragmentées et elles sont souvent d'origine secondaire. L.a déforestation est moins importante dans
la zone de forét boréale située dans la partie nord du continent, bien que les foréts existantes soient
généralement d'origine secondaire (les peuplements naturels ont été abattus et se sont régénérés
spontanément ou par replantation). La zone de toundra a trés peu changé, tandis que les steppes
et les semi-déserts ont pratiquement disparu (Fig. 2B).

La forét primaire de Bialowieza (BPF) est une exception en Europe tempérée de basse altitude. En

raison d'une protection trés précoce (depuis le 15 siecle) et efficace en tant que forét de chasse
royale (Jedrzejewska et al. 19964), la BPF a relativement peu changé. Dans une large mesure, elle
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reste une vaste forét vierge reliée a d'autres grandes étendues forestieres, principalement a 1'Est
(forét de Pruzhana au nord-Est, forét de Shereshevo au sud-Est) (Jedrzejewska et al. 19964).

- turdiea and - Modterranean
X Nt

woody turdre
scnd and evergrann
-boresl forest Limgel ook forest
Bl omoeme ceciduous I} - stecoe

and mixed ‘orest, and o _
mixed montane ‘orest [ | -semidesert and desert

Fig. 2. Répartition des six biomes fondamentaux en Europe (A - a I'époque historique, B - contemporaine). D'apres
I'Atlas Swiata (1962) et le Geograficzny Atlas Swiata (1991), modifié
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Seules les especes indigenes et communes ont été prises en compte dans la représentation de la
composition actuelle et reconstituée des communautés d'ongulés. Les especes montagnardes
typiques qui ne sont présentes que dans des zones limitées, telles que le chamois Rupicapra rupicapra
Linnaeus, 1758 ; diverses especes de bouquetins Capra ibex Linnaeus, 1758, C. pyrenaica Schinz,
1838, le tur du Caucase occidental G, cancasica Giildenstaedt et Pallas, 1783, et le bézoard C. aegagrus
Erxleben, 1777 ont été exclues. De méme, certaines especes d'ongulés étrangeres a la faune
Européenne n'ont pas été prises en compte, bien qu'elles puissent étre localement abondantes.
Certaines de ces espéces exotiques ont été introduites apres I'éradication des ongulés indigenes et
ont une distribution relativement étendue. Le cerf sika Cervus nippon Temminck, 1838, originaire
d'Extréme-Orient, a été introduit en Grande-Bretagne, en Allemagne et dans l'ancienne
Tchécoslovaquie. Dans l'ancienne Union soviétique, ils ont été introduits a 45 endroits (Fadeev
1984). Le cerf de Virginie, une espece nord-Américaine, est présent dans l'ancienne
Tchécoslovaquie, en Yougoslavie et en Union soviétique, en Bulgarie et en Finlande. LLe mouflon
Ovis ammon musimon Pallas, 1811 n'était présent que sur la Corse et la Sardaigne dans les temps
historiques mais a été introduit dans la plupart des pays Européens. Le bceeuf musqué Owvibos
moschatus (Zimmermann, 1780) a été transloqué en Scandinavie.

Les aires de répartition historiques de la plupart des ongulés considérés dans cet article (bison
européen, cerf rouge, chevreuil et sanglier) en Europe se situaient dans les zones de foréts
tempérées a feuilles caduques et de foréts a feuilles persistantes dans le centre et le sud du continent.
Les limites septentrionales des aires de répartition du cerf rouge, du chevreuil et du sanglier se
trouvaient le long de la limite septentrionale de la forét tempérée a feuilles caduques, tandis qu'au
sud-Est, ces especes traversaient la zone de la forét a feuilles caduques jusqu'a la steppe (Figures
3A, 4A, 5A). La répartition historique du bison d'Europe était similaire a celle des autres ongulés,
mais il n'était pas présent dans la forét tempérée caducifoliée du nord-Est et dans la steppe orientale

(Fig. GA).

Ccrwsllhmu:
T L4 o

Fig. 3. Distribution historique (A) et Fig. 4. Distribution historique (A) et

contemporaine (B) du cerf rouge en Europe. contemporaine (B) du chevreuil en Europe.

D'apres Heptner et al. (1961) et Biitzler Drapres Heptner et al. (1961), Lehmann et

(1986), modifié. Sagesser (1986), et Aragon et al. (1995,
modifié
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Fig. 5. Distribution historique (A) et Fig. 6. Distribution  historique ~ (A) et
contemporaine (B) des sangliers en Europe. contemporaine (B) du bison d'Europe en Europe.
D'apres Heptner et al. (1961) et Herre (19864) La ligne pointillée indique une limite géographique
incertaine de l'aite de répartition du bison. D'apres
Heptner et al. (1961), Flerov (1979), et Pucek
(1986, 1994)
Deux especes d'ongulés étaient associées a la partie nord du continent. I.’élan habitait la forét
boréale et la partie nord-Est de la forét tempérée a feuilles caduques. Son aire de répartition était
la plus étendue durant la période post-glaciaire de I'Holocene précoce et moyen ; elle atteignait le
Rhoéne et les Vosges a l'ouest, les Alpes a I'Est, les Carpates et le milieu du Danube au sud
(Szymczyk 1973) (Fig. 7A). Le renne était présent dans la zone de toundra et accessoirement dans
la zone de forét boréale (Fig. 8A). Au cours de I'histoire, deux autres especes d'ongulés se trouvaient
aux confins de I'Europe. Le daim habitait la partie sud du continent (zone de forét sempervirente)
(Fig. 9A), et I'antilope saiga la zone de steppe dans la région de la mer Noire et de la mer Caspienne
(Fig. 10A).

Les aires géographiques d'origine des espeéces d'ongulés en Europe ont été faconnées
principalement par trois facteurs :

(1) La répartition des communautés végétales préférées (toundra - renne ; forét boréale - élan ;
forét caduque - bison, cerf rouge, chevreuil, daim et sanglier ; steppe et semi-désert - antilope saiga).

(2) Conditions d'enneigement pendant I'hiver (profondeur et période de la couverture de neige
permanente sur le sol). Formozov (1946) a mentionné l'importance de I'épaisseur de la neige
comme facteur limitant la distribution des ongulés dans le nord. La profondeur critique de la neige
est > 90 cm pour l'orignal, > 50 cm pour le chevreuil, et > 30-40 cm pour le sanglier (Formozov
1946). Peu d'informations sont disponibles pour le bison Européen : Baskin (1979) a déclaré que
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le bison d'Europe a bien survécu aux hivers avec une neige >50 cm et qu'il peut s'échapper tres
rapidement dans une neige de 1 m de profondeur. Il est cependant probable que la profondeur
critique de la neige pour le bison d'Europe soit similaire a celle de I'analogue nord-Américain, le
bison d'Amérique Bison bison (Linnaeus, 1758) pour lequel elle est >65 cm (Van Camp 1975). 1l est
impossible de déterminer une valeur précise pour le cerf rouge, car il a été exterminé dans la majeure
partie de la partie nord de son aire de répartition d'origine en Europe ; cependant, Formozov (1946)
a suggéré 50 cm comme valeur critique. Pour le cerf rouge (wapiti) en Amérique du Nord, une
profondeur de neige >60 cm semble étre contraignante (Houston 1982). Cependant, non
seulement la profondeur mais aussi la dureté et la densité de la couverture neigeuse influencent la
survie des ongulés dans la neige, avec des différences prononcées entre les especes et entre certaines
classes d'age et de sexe au sein des especes (Telfer et Kelsall 1979, 1984). De longues périodes de
couverture neigeuse persistante peuvent limiter la distribution des especes qui dépendent des
aliments trouvés sur le sol. Par exemple, Danilkin (1989) a déclaré que le chevreuil n'était pas
présent dans les régions ou la neige persistait au sol pendant plus de 230-240 jours.

A
1
1
1
\

mng-'-( terandus
(4 [ -

Fig. 8. Historical and contemporary distribution
of reindeer in Europe. According to Heptner et
al. (1961} and Herre (1986b).

« Fig. 7. Historical (A) and contemporary (B)
distribution of moose in Europe. According to
Heptner et af. (1961) and Nygren (1986).

(3) Les déserts du sud (Heptner et al. 1961, Danilkin 1989). Dans cette région, les faibles
précipitations sont un facteur limitant pour la végétation et, par conséquent, pour le nombre
d'especes herbivores. Seule 'antilope saiga habite une partie des déserts adjacents a la mer
Caspienne. Un effet similaire du climat sec a été observé en Espagne par Aragon et al. (1995), qui
ont suggéré que la sécheresse limite la distribution du chevreuil dans le sud du pays.

Actuellement, les distributions de la plupart des espéces d'ongulés en Europe sont beaucoup plus
petites que leurs aires de répartition d'origine. Le bison Européen en liberté a été complétement
éradiqué, a I'exception de deux populations qui ont survécu dans la forét vierge de Bialowieza
jusqu'en 1919 et dans les montagnes du Caucase (jusqu'en 1927). Le braconnage et les maladies
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épizootiques étaient directement responsables de l'extinction des individus restants dans la nature
(Pucek 1994). Apres le succes d'un programme d'élevage en captivité lancé a BPF en 1929, les
premiers individus ont été relachés dans la nature en 1952 (Krasinski 1983). Actuellement, le bison
d'Europe est présent dans plusieurs endroits en Pologne et dans I'ancienne URSS (Fig. 6B), et la
taille de la population était estimée a 3281 a la fin de 1993 (livre généalogique du bison d'Europe
1995). 11 existe environ 11 troupeaux de bisons de plaine purs en liberté et environ 16 troupeaux
de la lignée plaine-Caucasienne, principalement dans les montagnes du Caucase et en Ukraine
(Pucek 1991, 1994).

A l'exception du bison d'Europe, c'est la distribution du cerf rouge qui s'est le plus contractée. Le
cetf rouge n'est commun qu'en Europe centrale et on ne le trouve qu'en populations éparses,
souvent isolées, dans les autres régions Européennes (Fig. 3B). Le cerf rouge est associé a de grands
complexes de foréts a feuilles caduques et mixtes, entrecoupés de clairieres, de coupes a blanc et
de prairies en bordure (Dzieciolowski 1969). La déforestation et la fragmentation des foréts
existantes ont réduit l'aire de répartition du cerf élaphe.

-«
\3

“\_‘_‘ w

=

'ﬂ
- s.,.. tatanica

Fig. 9. Distribution historique (A) et Fig. 10. Distribution historique (A) et

contemporaine (B) du daim en Europe. D'apres contemporaine (B) de l'antilope saiga en Europe,
Heptner et al. (1961), Chapman et Chapman selon Bannikov et al. (1961), Heptner etal. (1961),
(1975), et Heidemann (1986) et Zhirnov (1982)

L'élan a survécu principalement dans la zone de la forét boréale (Fig. 7B), ou la faible densité
humaine et le terrain difficile (par exemple, de grandes zones humides) rendent la chasse tres
difficile. Au Moyen Age, I'élan a disparu de la plupart des pays Européens, mais il a survécu en
Scandinavie, en Russie et en Pologne. Depuis le milieu du XIX®™ siécle, I'élan a repeuplé
régulicrement certaines parties de son aire de répartition d'origine. Le processus d'expansion s'est
accéléré depuis les années 1930, et des individus en migration ont été observés en Autriche, en
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Allemagne et dans l'ancienne Tchécoslovaquie (Gyimesi 1971). Les raisons de ce rétablissement
rapide (I'orignal a repeuplé I'Europe d'environ 2,5 millions de km* entre 1850 et 1958) (Nowak
1971) comprennent la protection de certaines zones et la limitation des prélevements. Le
rétablissement des populations a été favorisé par les pratiques de gestion foresticre (par exemple,
la coupe des vieux peuplements, la replantation d'especes d'arbres préférées des élans - pins et
épicéas - et le reboisement des champs abandonnés), qui ont considérablement augmenté l'offre de
nourriture pour les élans, et par l'extermination des grands carnivores (Nowak 1971, Dzieciolowski
et Pielowski 1993). La capacité de I'élan a s'adapter a des conditions d'habitat changeantes a
également contribué a I'augmentation de son aire de répartition. L'élan peut également se trouver
dans de petits complexes forestiers dans une « campagne de culture », dans des foréts suburbaines
et a la périphérie des grandes villes (Novikov et Ivanov 1970, Dziciolowski et Pielowski 1993).

Le daim était presque exterminé de I'Europe continentale. Cependant, le daim a été introduit en
Grande-Bretagne au début de I'époque Romaine et dans les grands parcs privés et les terrains de
chasse a travers 'Europe au Moyen Age (Chapman et Chapman 1975). Ainsi, grice aux activités
humaines, le daim s'est étendu au-dela de sa limite nord historique a une époque récente (Fig. 9B).
Les daims recoivent une alimentation supplémentaire pendant I'hiver dans la plupart des endroits
d'Europe centrale et orientale, mais cela n'est pas nécessaire a leur survie, sauf dans les endroits
tres septentrionaux ou l'approvisionnement en noutriture est faible et les conditions climatiques
séveres (R. Dzieciolowski, comm. pers.).

L'antilope saiga a ¢té presque exterminée par la chasse excessive en Europe, et seules deux
populations isolées ont survécu dans la steppe adjacente a la mer Caspienne au début des années
1960 (Bannikov etal. 1961). Au début des années 1980, une seule population était présente a l'ouest
de la Volga (Zhirnov 1982) (Fig. 10B). La disparition de l'habitat naturel des steppes par la
conversion en monocultures de céréales et la canalisation des rivieres ont également réduit les
populations (Zalozny 1980, Zhirnov 1982). Dans les années 1990, en raison d'une treés forte
pression de chasse et d'un braconnage a 1'échelle industrielle, I'antilope saiga est au bord de

l'extinction (L. V. Zhirnov, comm. pers.).

Seules trois especes d'ongulés ont conservé la majeure partie de leur aire de répartition d'origine
en Burope : le renne (Fig. 8B), le chevreuil et le sanglier. L'aire de répartition naturelle du renne n'a
pas été réduite car les habitats importants ne sont que faiblement peuplés et les conditions
climatiques ne favorisent pas l'agriculture ou I'élevage. Un autre facteur important contribuant au
succes des rennes est que la plupart d'entre eux vivent en troupeaux semi-domestiqués (Nieminen
et Leppaluoto 1988).

Les aires de répartition du chevreuil et du sanglier n'ont que peu diminué. Les deux especes ont
survécu parce qu'elles se sont adaptées a des habitats modifiés. La distribution du chevreuil n'a
augmenté que dans la partie sud du continent (Espagne, Italie) (Fig. 4B) ou les foréts ont été
¢liminées. Des plantations d'oliviers ont été établies dans beaucoup de ces régions, et de grandes
zones sont devenues des semi-déserts a cause de I'érosion. Actuellement, en Espagne, le climat et
les facteurs anthropiques (densité de population humaine et pratiques d'utilisation des terres) sont
les principaux facteurs limitant la distribution et la densité du chevreuil (Aragon et al. 1995). Dans
les parties centrale et orientale du continent, la chasse excessive a provoqué une diminution
considérable de la distribution du chevreuil au 19°™ si¢cle (Nowak 1971, Danilkin 1989). Les zones

initialement couvertes de foréts ont été converties en paturages et en champs. Cependant, le
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chevreuil s'est bien adapté a cet environnement modifié et est capable de vivre dans des régions
sans grands complexes forestiers (Kaluzinski 1974, Pielowski 1977). Ce phénomene, associé a une
pression de chasse modérée, a des pratiques forestieres modernes (coupes a blanc et replantations),
a la diminution du nombre de grands carnivores et au réchauffement du climat, a contribué a
l'expansion de la répartition du chevreuil en Europe depuis la fin du XIX®™ siecle et au
repeuplement de la majeure partie de son aire de répartition historique (Nowak 1971, Danilkin

1989).

Le sanglier a disparu de certaines régions de la partie Européenne de la Russie en raison d'une
chasse excessive au cours des deux premiéres décennies du XX siecle. Cependant, la répartition
du sanglier en Russie s'est étendue depuis les années 1930 grice a la protection de certaines zones
et a la régulation de la chasse dans d'autres (Nowak 1971). Le sanglier profite de la déforestation et
de l'agriculture intensive. Son aire de répartition actuelle recouvre completement son aire de
répartition d'origine (Fig. 5B). En Pologne occidentale, le sanglier occupe différents habitats selon
les saisons. Les foréts éparses sont adjacentes a de vastes zones de champs de pommes de terre, de
céréales et de mals, et les sangliers quittent la couverture foresticre lorsque les cultures sont
suffisamment hautes pour leur fournir un abri. Les sangliers retournent a la couverture forestiere
apres la récolte des cultures. Dans les régions d'agriculture intensive de Pologne, le régime
alimentaire des sangliers est composé a 70-90% de cultures (pommes de terre, mais, céréales)
(Genov 1981, Fruzihski 1992).

Sur la base des données ci-dessus, on peut émettre 'hypothese qu'une diminution considérable de
la distribution de la plupart des ongulés en Europe a résulté de la déforestation des zones tempérées
et a feuilles persistantes dans la partie sud du continent, exacerbée par une forte pression de chasse
dans les temps historiques. Les restrictions de I'aire de répartition étaient les plus importantes pour
les especes facilement chassables : les especes de grande taille (bison Européen, élan, cerf rouge)
ou celles qui vivent dans des habitats relativement ouverts (antilope saiga, daim).

A l'origine, le loup était présent dans toute I'Europe (Bibikov 1985) (Fig. 11A). Le loup est une
espece typiquement forestiere, dont l'aire de répartition a diminué apres la réduction des zones
forestieres et du nombre d'ongulés sauvages. De plus, le loup, contrairement a d'autres animaux, a
été systématiquement persécuté, ce qui a accéléré son éradication. A la fin du XIX®™* siécle, les
loups ont été exterminés dans la partie occidentale et méridionale du continent, et seules de petites

populations isolées ont survécu, principalement dans les montagnes (Bibikov 1985).

Actuellement, l'aire de répartition du loup se situe en Asie et dans la partie orientale du continent
Européen (l'ancienne Union soviétique) (Bibikov 1985). On trouve également des populations
relativement importantes en Europe centrale et méridionale, ou elles trouvent des refuges naturels
dans des montagnes ¢éloignées (par exemple les Carpates et les Balkans) (Promberger et Schroder
1993). Des populations isolées de loups ont également survécu dans des habitats similaires en
Espagne, au Portugal et en Italie (Blanco et al. 1992, Boitani 1992, Fonseca 1992). Dans la partie
basse du continent, la limite la plus occidentale de l'aire de répartition du loup se trouve en Pologne
(Okarma 19934) (Fig. 11B).

La superposition des distributions historiques de 8 especes d'ongulés en Europe, formant des
isoclines de richesse de la communauté d'ongulés, a révélé que la communauté la plus riche se
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trouvait dans la zone de forét-steppe et de steppe au nord de la mer Noire (Fig. 12A) et se
composait de six especes : Bison d'Europe, élan, cerf rouge, chevreuil, sanglier et antilope saiga.
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Fig. 11. Distribution historique (A) et Fig. 12. Nombre d'espéces (richesse) dans les

contemporaine (B) des loups en Europe. D'apres communautés d'ongulés de la partie continentale
Bibikov (1985) et Promberger et Schroder (1993), de I'Europe (A - historique, B - contemporain)
modifié

Dans la partie centrale du continent (zone de foréts tempérées a feuilles caduques et mixtes, a
I'ouest du Rhoéne), la communauté d'ongulés se composait de cinq espéces ; l'antilope saiga
n'était pas présente dans cette région. Plus au nord, la communauté d'ongulés s'est simplifiée ; seul
le renne était présent dans la zone de toundra. Dans le sud de I'Europe, la communauté des ongulés
se composait principalement de quatre especes. Cependant, dans la région méditerranéenne, la
communauté s'est enrichie de daims. La région semi-désertique adjacente a la mer Caspienne n'était
habitée que par 'antilope saiga (Fig. 12A).

Les distributions actuelles des ongulés montrent que la faune d'ongulés en Europe s'est
considérablement appauvrie (Fig. 12B). Aucune espece ne se trouve dans les semi-déserts proches
de la mer Caspienne. La communauté d'ongulés la plus riche (cing especes s'y trouvaient a l'origine)
se trouve dans une zone limitée du nord-Est de la Pologne (y comptis la BPF), de I'Est du Bélarus
et de la Lituanie. Quatre especes d'ongulés n'habitent qu'une zone légerement plus étendue (le bison
Européen est absent). La diversité des communautés d'ongulés diminue dans toutes les directions
en s'éloignant de la zone comprenant le nord-Est de la Pologne, 1'Est du Belarus et la Lituanie (Fig.
12B). Le cerf rouge, le chevreuil et le sanglier sont présents a I'ouest de la Pologne ; I'élan, le
chevreuil et le sanglier sont présents a 'Est de la Pologne. Sur la majeure partie du continent,
cependant, seules deux especes d'ongulés coexistent : le plus souvent, le chevreuil et le sanglier, et
au nord, I'élan et le chevreuil, ou I'élan et le renne. Ailleurs, les riches communautés d'ongulés
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n'existent que dans des zones limitées (par exemple, les basses terres de la région BPF et plusieurs
localités de montagne, notamment les montagnes du Caucase).

La forét primitive de Bialowieza (Pologne/Belatus) est une zone unique en Europe, ou il est
possible d'étudier I'impact des loups sur une communauté vierge d'ongulés. Dans d'autres zones
ou les loups ont survécu, et ou des données sur la prédation sont disponibles (Fig. 1), les loups
dépendent principalement d'une communauté d'ongulés moins diversifiée (2-3 especes). Ainsi, la
BPF offre une rare opportunité d'évaluer le role des loups dans les communautés d'ongulés en

Europe, une relation qui existait autrefois sur la majeure partie du continent Européen.

Caractéristiques des écosystémes forestiers, des communautés d'ongulés et des grands
carnivores dans la forét primaire de Biatowieza

La forét primaire de Bialowieza (1451 km®, 52°30'-53°N, 23°30'-24°15'E) (Fig. 13) est l'un des
¢cosystemes forestiers les mieux préservés de I'Europe tempérée de basse altitude (Falifiski 19806).
11 a été strictement protégé, en tant que terrain de chasse royal, par les rois Polonais jusqu'a la fin
du 18 siecle, et par les Tsars Russes du 19°™ au début du 20°™ siecle. Au cours de cette derniére
période, les prédateurs ont été exterminés de maniere intensive et des mesures visant a promouvoir
la variété et le nombre d'ongulés ont été prises (par exemple, l'introduction d'especes étrangeres
comme le daim et une alimentation hivernale supplémentaire extensive). Pendant les deux guerres
mondiales, la plupart des ongulés ont été tués. Apres la Seconde Guerre mondiale, le complexe
forestier a été divisé entre la Pologne et I'ancienne Union soviétique (actuellement la République
de Biélorussie).

La majeure partie de la partie Polonaise de la forét (530 km?) est gérée (parfois exploitée et chassée).
Seule une petite zone (47 km?) est strictement protégée depuis 1921 en tant que parc national, ot
aucune activité humaine n'est autorisée. Toute la partie Bélarussienne de la forét (874 km?) a été
désignée comme parc national d'Etat et réserve de biosphére (UNESCO) depuis 1993. Aucun bois
vivant n'est récolté, mais les arbres morts et déracinés sont enlevés, et aucune replantation n'est

effectuée (Okarma et al. 19950).

En Pologne, la quasi-totalité du parc national de Bialowieza est constituée de foréts anciennes
d'origine naturelle (I'age moyen des peuplements d'arbres est de 130 ans). La plupart des
peuplements (72,5%) sont dominés par des especes a feuilles caduques : chéne Quwercus robur,
cornouiller Carpinus betulus, aulne Alnus glutinosa, tilleul Tilia cordata et érable de Norvege Acer
platanoides. Les communautés forestieres les plus riches (chéne-tilleul-cornouiller) forment 48% des
peuplements d'arbres (Jedrzejewska et al. 1994).

Dans la zone exploitée de la partie Polonaise de BPF, la plupart des peuplements d'arbres sont des
croissances secondaires relativement jeunes (replantés, age moyen de 72 ans). Les especes de
coniferes, 1'épicéa Picea abies et le pin sylvestre Pinus sylvestris, dominent (54% des peuplements). Ces
especes sont considérées comme des essences de valeur économique et sont principalement
utilisées pour la replantation. Les peuplements de chénes, tilleuls et cornouillers ne couvrent que
13% de la zone. De grandes coupes a blanc (jusqu'a 6 ha) ont augmenté les zones ou dominent les
bouleaux (Betula verrucosa et B. pubescens) et les trembles Populus tremmula (13% des peuplements). 11
existe également de vastes zones de marécages et de marais, ou dominent l'aulne (17%) et le fréne
Fraxinus excelsior (3%). D'autres espéces a feuilles caduques (tilleul, érable de Norvege) ont été
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pratiquement exterminées a cause des pratiques forestieres. La récolte de bois est élevée (3,0-4,8
m’/ha), et est soutenue par des replantations intensives d'épicéas et de pins, ce qui a dévasté le
caractere naturel de la forét (Jedrzejewska et al. 1994, Okarma et al. 19950).
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Fig. 13. Carte schématique de la forét primaire de Biaiowieza (division en unités d'administration forestiere marquée)

Dans la partie Bélarussienne de BPF, la configuration forestiere dominante est une forét mixte de
coniféres (principalement des pins), avec une forte proportion de chénes. La structure de la forét a
été affectée par une coupe a blanc excessive dans les années 1920 et 1930. Un nombre considérable
de foréts Bélarussiennes sont d'origine secondaire (replantées). Il existe également quelques
peuplements anciens et I'age moyen des peuplements est de 97 ans. Les foréts d'aulnes, de trembles,
de bouleaux et de frénes couvrent 25% du tetritoire. La récolte annuelle de bois est faible (0,8-1,7
m’/ha en 1951-1991) (Jedrzejewska et al. 1994, Okarma et al. 19955).

La BPF abrite une communauté riche et presque vierge d'ongulés : bisons d'Europe, élans, cetfs
rouges, chevreuils et sangliers (Jedrzejewska et al. 1994). Les grands carnivores sont représentés
par le loup et le lynx Lynx lynx Linnaeus, 1758, qui, dans le nord-Est de la Pologne, se trouvent a
la limite occidentale de leur aire de répartition géographique de base en Europe de plaine (Okarma
1992b, 19934, b). Les ours bruns ont été exterminés a la fin du 19°™ siécle (Buchalczyk 1980).
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Depuis 1981, les parties Polonaise et Bi¢lorusse de BPF sont séparées par une cloture frontaliere,
qui rend impossible la libre circulation des ongulés ; les loups et les lynx peuvent franchir la cloture.

Dans le patrc national de Bialowieza, la communauté d'ongulés est co-dominée par le cerf rouge et
le sanglier - respectivement 46% et 43% de tous les ongulés ; le chevreuil est rare (Fig. 14). Les
densités de cerfs et de sangliers sont élevées : 12,7 et 11,9/km’, respectivement (densité moyenne
pour 1991-1992) (Jedrzejewska et al. 1994).

Dans la zone exploitée de BPF en Pologne, le cerf rouge et le chevreuil dominent. Les densités de
cerfs et de sangliers sont 2,4 et 3,4 fois plus faibles que dans le parc national (5,4 et 3,5/km?,
respectivement) ; seuls les chevreuils sont plus nombreux (Jedrzejewska et al. 1994) (Fig. 14). Les
bisons et les élans Européens ont de faibles densités : 0,6 bison et 0,4 élan/km? respectivement
(Jedrzejewska et al. 1994, Krasinski et al. 1994, Okarma et al. 19954).

Dans la partie Bélarussienne de BPF, le cerf rouge et le sanglier co-dominent également la
communauté d'ongulés (chaque espéce représente environ 35% de tous les ongulés). Les densités
d'ongulés sont généralement plus faibles que dans la partie Polonaise de BPF (Okarma et al. 19950)
(Fig. 14). La densité des ongulés est estimée a partir du suivi de la neige dans la partie Bélarussienne
de BPF, et par un recensement en voiture dans la partie Polonaise de BPF, ainsi les résultats
obtenus dans ces deux parties de BPF ne sont pas directement comparables. En Biélorussie,
cependant, le suivi de la neige est souvent effectué pendant deux jours consécutifs autour de sous-
compartiments forestiers de 0,5 km® Cette méthode réduit les biais possibles dus aux différentes
distances de déplacement des différentes especes d'ongulés, produisant des résultats d'une précision
similaire a celle des recensements en voiture (Sablina 1955). Des études Polonaises ont également
montré que plus la grille le long de laquelle le suivi de la neige est effectué est petite, plus les résultats
du suivi de la neige sont similaires a ceux des recensements en voiture. Le suivi de la neige le long

d'une grille de 0,25 km® donne des résultats proches de ceux d'un recensement routier (Pucek et al.
1975, Z. Pucek, pers. Comm.).

Strictly protected forest

Biatowieza National Park Exploited fcrest Semi-protected forest
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Fig. 14. Densité et composition en especes des communautés d'ongulés. (A) Parc National de Bialowieza (Pologne) -
moyenne des recensements de 1991 et 1992, (B) partie exploitée de BPF (Pologne) - recensement de 1991, et (C) partie
Biélorusse de BPF - suivi de la neige en 1991, données du Parc National d'Etat « Belovezhskaya Pushcha ») (selon

Okarma et al. 19950). 1 - Bison bonasus, 2 - Alces alees, 3 - Cervus elaphus, 4 - Capreolus capreolus, 5 - Sus scrofa. N - nombre
d'individus
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On a émis 'hypothese que les différences de densité d'ongulés entre les trois parties de BPF
pourraient étre le résultat de différentes especes et de la structure d'age de la forét (Jedrzejewska et
al. 1994). La biomasse totale des ongulés herbivores (bison Européen, élan, cerf rouge et chevreuil)
par unité de surface était significativement corrélée au pourcentage de surface couverte par des
peuplements arborés dominés par des feuillus. La biomasse des ongulés omnivores (sanglier) était
corrélée au pourcentage de sutface couverte par des peuplements d'arbres agés (>80 ans)
(Jedrzejewska et al. 1994), ou la production de graines (principalement de glands) est la plus élevée
(la récolte annuelle moyenne était de 16 400 kg/km* dans BPF). Pour cette raison, les foréts
anciennes de feuillus du BNP sont habitées par plus d'ongulés que les foréts anciennes dominées
par les coniferes dans la partie Biélorusse (Jedrzejewska et al. 1994). 1 est encore plus intéressant
de constater que la densité de cerfs rouges dans les foréts matures vierges de feuillus du BNP était
plus élevée que dans les foréts plus jeunes dominées par les coniféres de la partie Polonaise
exploitée de BPF. Bobek et al. (1975) ont constaté que l'approvisionnement en fourrage, qui
influence le nombre de cerfs rouges, est plus élevé dans les fourrés que dans les vieux peuplements.
La densité significativement plus élevée de cerfs rouges dans le BNP par rapport aux foréts
exploitées de BPF n'est probablement pas le résultat d'erreurs de recensement (Jedrzejewska et al.
1994). Ainsi, d'autres études sont nécessaires pour déterminer si les densités élevées de cerfs rouges
dans le BNP résultent uniquement de I'abondance du fourrage.

Dans les foréts exploitées de la partie Polonaise de BPF, tous les ongulés, a I'exception du bison
Européen, sont chassés dans le cadre d'un plan de récolte annuel. Depuis 1991, la récolte annuelle
d'ongulés a considérablement augmenté et représente 50% des sangliers et 25% de la population
estimée de cerfs rouges. Cette stratégie de récolte est congue pour limiter les dommages aux
replantations (Okarma et al. 19954). Le bison est une espece protégée et la taille de sa population
est maintenue stable par les autorités du parc national en abattant plusieurs individus par an : en
moyenne, 10% de la population estimée a été abattue annuellement entre 1981 et 1993 (Krasinski
et al. 1994).

Dans la partie Bélarussienne de BPF, tous les ongulés, a l'exception du bison, sont chassés. Les
prélevements sont d'un niveau modéré : au début des années 1990, 6% de la taille estimée de la
population de cerfs rouges, 10% de celle des chevreuils et 22% de celle des sangliers étaient chassés
(Okarma et al. 19954). Le nombre de bisons en liberté est d'environ 300 (a la fin de 1993), et la
taille de la population est controlée par les autorités du parc national. En moyenne, 4,7% de la
population a été abattue chaque année entre 1981 et 1993 (Krasinski et al. 1994).

Les grands carnivores sont protégés dans la partie Polonaise de BPF depuis 1989. Le nombre de
loups est estimé par les gardes-chasse a 12 en 1993, et celui des lynx a 16 individus en 1994
(Jedrzejewska et al. 19964, b). Dans la partie Biélorusse, le lynx a été déclaré espece protégée en
1993, et son nombre est estimé a 28 (Jedrzejewska et al. 19964). Le nombre de loups rapporté est
également de 28 ; cependant, ils sont fortement chassés (16 loups ont été tués en 1993) afin de
réduire les pertes d'ongulés (Okarma 19934, Jedrzejewska et al. 19964, b).

Dans BPF relativement bien préservée, les grands carnivores (ours brun, loup, lynx) ont été soumis
a une forte pression humaine depuis le début du 19°™ siécle (Buchalczyk 1980, Jedrzejewska et al.
19964, b). L'idée de chasser les loups pour éviter des dommages excessifs au bétail des paysans
locaux était une vieille tradition dans la région de BPF (Jedrzejewska et al. 19964). Au cours des
150 dernieres années, grace a des mesures efficaces de contrdle des loups (par exemple, en

Okarma 1995 trad robot & RP-07/08/2022 https://publie-loup.fr 19



conduisant les loups vers les filets, en chassant les jeunes loups avec des chiens, en retirant les
louveteaux des tanicres), le nombre de loups dans BPF a considérablement fluctué (Fig. 15). Les
loups ont failli disparaitre a deux reprises : entre 1882-1915 et 1958-1972. Toujours, apres les
guerres et les périodes de chaos politique, les loups se sont rétablis et ont atteint des densités élevées
(Fig. 15). On peut en conclure que les loups ont une grande capacité a reconstituer leurs effectifs,
ce qui peut étre attribué a un taux de reproduction élevé, une flexibilité dans la prédation, une
structure sociale accommodante et une récupération facile des blessures (Jedrzejewska et al. 19964).
D'autre patt, les loups sont vulnérables a la pression humaine en raison de leur activité vocale qui
permet aux gens de détecter les meutes et les louveteaux, de l'utilisation conservatrice des sites de
tanicres et de la peur des «fladry » (longues cordes auxquelles sont attachées des bandes de
matériaux colorés) (Okarma 19934), qui est une méthode tres efficace d'extermination des loups
(Jedrzejewska ei al. 19964).
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Fig. 15. Dynamique de la densité des loups dans l'ensemble de la forét primaire de Biatowieza en 1847-1993. Ligne
fine - densité reconstituée basée sur la régression entre le nombre de loups abattus et la taille de la population en 1946-
1971. Ligne épaisse - la densité refléte le recensement par suivi de la neige (selon Jedrzejewska et al. 19964)

Habitudes alimentaires des loups Bialowieza Primeval Forest (BPF)

Régime alimentaire des loups

Contrairement a d'autres localités Européennes, les loups de BPF coexistent avec une communauté
diversifiée d'ongulés dans des conditions relativement naturelles. Seuls les grands carnivores
(notamment le loup) ont été soumis a une pression humaine excessive. Cette pression a conduit a
l'éradication temporaire des loups de BPF, puis a leur rétablissement au cours des 150 dernieres
années (Jedrzejewska et al. 19964). Ces circonstances uniques, et le fait que I'écologie trophique du
loup dans BPF a été étudiée pendant pres de 50 ans, offrent une rare opportunité d'examiner la
prédation par les loups sous des densités variables d'ongulés et de loups.

Gavrin et Donaurov (1954) ont analysé 1063 feces de loups et 48 estomacs de loups tués collectés
entre 1946 et 1950. Bunevich (1988) a analysé 32 feces, 50 estomacs de loups tués et 82 carcasses
d'ongulés tués par des loups en 1979-1985. Jedrzejewski et al. (1992) ont analysé 144 feces
collectées en 1985-1989. Les résultats de ces études (Tableau 2) montrent que les ongulés sauvages
constituent la nourriture principale des loups de BPF. Les cervidés (principalement le cerf rouge
mais aussi le chevreuil) sont les principales proies des loups, mais le sanglier peut également
constituer une part considérable du régime alimentaire des loups, comme l'ont observé Gavrin et
Donaurov (1954) en toutes saisons et Jedrzejewski et al. (1992) en été.
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Tableau 2. Régime alimentaire des loups de la forét primaire de Bialowieza analysé par différents auteurs en 1946-
1990. W - hiver (décembre-mars), Sp - printemps (avril-mai), Su - été (juin-aout), A - automne (septembre-novembre),
hiver (octobre-avril), été (mai-septembre), ! Contenu alimentaire calculé en pourcentage de proies (chaque occurrence
d'une espéce dans un échantillon de féces ou un estomac a été calculée comme 1). « _ » signifie qu'un élément donné
n'a pas été détecté. 2 Contenu alimentaire calculé en pourcentage de proies (chaque occurrence d'une espece dans un
échantillon de feces ou un estomac ou une carcasse d'ongulé tué par des loups a été calculée comme 1). « + » signifie
< 1% de proies. Des restes de mouflons ont également été trouvés dans les excréments de loups, mais ces mouflons
ont été tués dans un enclos. 3 Contenu alimentaire calculé en pourcentage de la biomasse (%B) et en pourcentage
d'occurrence (%00). * - traces (< 0,05%). * Largeur de la niche alimentaire (B) calculée d'apres Levins (1968) pour 12
groupes alimentaires principaux (élan, cetf rouge, chevreuil, sanglier, licvre d'Europe, écureuil, petits rongeurs, autres
carnivores, charognes de vaches et de chevaux, animaux domestiques de taille moyenne, oiseaux, amphibiens et
reptiles). B =1 / X.p2, ou pi -pourcentage d'occurrence d'un groupe de proies particulier

Source
. Gavrin and Donaurov’ (1954) Bunevich? (1988) Jedrzejewski et al.” (1992)
Food items 1946-1951 19791985 1985-1990
w Sp Sy A w Sp Su A Winter Summer
%*B %0 %B %0
n 628 26B 137 265 114 23 12 15 112 69
Moose - - - 0.3 26 - - - - - - -
Red deer 6.3 42 56 6.6 59.6 52.2 333 46.7 315 2903 381 311
Roe deer 184 103 147 108 193 26.1 B3 46.7 29 30 30 44
Unidentified
Cervidae - - - - - - - - 568 646 364 533
Total Cervidae 24.7 145 203 17.7 815 788 416 934 912 969 775 888
Wild boar 21.0 253 184 13.2 12.3 - 167 66 7.8 293 20.8 46.7
“uropean hare 158 165 198 145 - - 83 - 02 20 14 44
Squirrel 01 10 07 03 - - B - * 1.0 - -
Mole 01 - - - - - - - - = - -
Sorex spp. 0.1 - - - - - - - - - - -
Small rodents 29 34 36 486 - - - - * 5.0 » 4.4
Racoon dog - - - - - - 83 - 06 40 - -
Wolf - - - - + - - - - - - -
Lynx 03 - - - - - - - - - - -
Fox 01 - - - - - 83 - - - - -
Pine marten 0.1 - - - .- - - - - - - -
Badger 0.1 - - - - 4.3 - - - - - -
Cow and horse 6.9 153 141 19.1 1.7 130 83 - - - - -
(carrion)
Sheep 38 111 119 109 - - - - - - - -
Pigs 20 21 21 55 2.7 - 8.3 - - - - -
Goats 0.1 - 0.7 03 - - - - - - - -
Dogs 47 24 42 45 1.7 43 83 - - - - -
Geese 03 07 07 14 - - - - - - - -
Birds 10 10 - - - - - - * 20 01 44
Amphibians and - - - - - - - - y 20 01 44
reptiles
Invertebrates - = & - - = - - * 10 - -
Plant material - 14 28 24 + 43 83 - 01 242 01 244
Food niche4breadth 6.1 b6 6589 59 24 29 54 23 29 2.8
(B)

Gavrin et Donaurov (1954) ont constaté que le lievre d'Europe était un élément important du
régime alimentaire des loups. Leurs résultats, cependant, n'ont pas été confirmés par d'autres études
(Tableau 2). Le faible pourcentage de lievre détecté par Jedrzejewski et al. (1992) dans les
excréments collectés dans le parc national de Bialowieza peut s'expliquer par la faible densité de
lievres par rapport a d'autres parties de BPF (Jedrzejewski et al. 1993). Cependant, Bunevich (1988),
qui a collecté des crottes de loup dans la méme région que Gavrin et Donaurov (1954), a également
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trouvé peu de lievres (Tableau 2). Il est possible que certaines crottes de grands lynx males aient
été collectées par erreur par Gavrin et Donaurov (1954) comme des crottes de loup, et il est connu
que les lynx s'attaquent plus intensivement au lievre que les loups (Jedrzejewski et al. 1993).

Il y avait un pourcentage élevé de bétail dans le régime alimentaire des loups dans la partie
Biélorusse de BPF, surtout a la fin des années 1940 (Gavrin et Donaurov 1954). Les charognes
provenant de plusieurs décharges en étaient la principale source. Les loups tuaient surtout des
animaux domestiques de taille moyenne (moutons, porcs, chiens) (Bunevich 1988, Jedrzejewska et
al. 19964). Dans la partie Polonaise de BPF, les charognes de bétail ne sont pas disponibles pour
les loups en raison de réglementations sanitaires strictes et les dommages aux animaux domestiques
ne se sont produits que sporadiquement (Jedrzejewska et al. 19964).

Sélectivité de la prédation par le loup

Dans la partie Polonaise de BPF (données regroupées pour le parc national et la forét commerciale),
la communauté d'ongulés est co-dominée par le cerf rouge et le sanglier : 36 et 33% de tous les
ongulés, respectivement. Les chevreuils sont moins nombreux, et les bisons d'Europe et les élans
ne représentent qu'un faible pourcentage de la communauté (données issues des recensements des
déplacements effectués en 1991) (Fig. 16). Parmi les ongulés tués par les loups qui ont été trouvés
pendant les saisons automne-hiver de 1984/85-1993/94 (597 carcasses), le cetf rouge dominait
(68%), suivi du chevreuil 19%, du sanglier 12% et de I'élan 1% (Okarma et al. 19954).
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Fig. 16. (A) Composition par espece de la communauté d'ongulés dans la partie Polonaise de BPF (moyenne des
recensements de 1991 et 1992 dans les foréts exploitées et du recensement de 1991 dans le BNP - calculée selon les
données de Jedrzejewska et al. 1994). (B) Composition par espece des ongulés tués par des loups dans les foréts
exploitées de BPF entre 1984 et 1994 (poutcentage de chaque espéce dans le nombre total de carcasses d'ongulés, 7 =
597, identifiées comme tuées par des loups - selon Okarma et al. 19954). Explications comme dans la Fig. 14
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L'indice de sélectivité d'Ivlev (D) a montré que les loups préféraient les cetfs rouges (0,68), alors
que les autres especes étaient tuées moins fréquemment que prévu en fonction de leur disponibilité.
la partie Biélorusse de BPF. La sélection négative du chevreuil contredit les résultats de Bunevich
(1988), qui a trouvé un haut degré de préférence pour cette espece. Cependant, je suggere que cette
préférence reflete la plus petite taille des meutes de loups dans la partie Biélorusse de BPF par
rapport a la partie Polonaise (2,3 contre 3,6 individus en moyenne a la fin de I'hiver), ce qui résulte
de I'abattage intense des loups au début de la saison de chasse (Jedrzejewskaetal. 19964).

Aucun bison d'Europe n'a été trouvé parmi les proies des loups. Les bisons bénéficient d'une
alimentation complémentaire pendant I'hiver et, dans la partie Polonaise de BPF, 80 a 90% des
bisons se regroupent dans des aires d'hivernage ou sont installées plusieurs stations d'alimentation.
Seuls certains des males adultes sont largement distribués (Krasinski et al. 1994). Ainsi, les veaux
sont en relativement bonne condition physique et restent au sein de grands troupeaux qui les
protegent de la prédation par les loups. Cependant, dans d'anciens rapports narratifs sur BPF,
quelques cas d'attaques de loups et d'ours bruns sur des bisons ont été décrits (Kartsov 1903).

La prédation des loups sur une espece particuliere d'ongulés était clairement sélective. Parmi les
cerfs rouges tués par les loups, les cerfs ne constituaient que 14% contre 27% dans la population
vivante (Okarma et al. 19954). Jedrzejewski et al. 1992 ont trouvé que les loups sélectionnaient de
préférence les faons (61% des cetfs rouges d'un age connu récupérés dans les excréments des loups
dans le parc national de Bialowieza étaient < 1 an). Bunevich (1988) a également montré que la
plupart des cerfs rouges tués par des loups dans la partie Biélorusse de BPF étaient des juvéniles
(55%) ; 31% étaient des femelles adultes. Cependant, Okarma et al. (19954) n'ont trouvé aucune
prévalence pour les juvéniles et les femelles dans les carcasses d'ongulés tués par des loups dans la
partie commerciale de BPF en 1969/70, 1977/78, et 1984/85-1993/94. Cette incohérence avec
les résultats déterminés a partir de I'analyse des excréments pourrait étre due au fait que l'utilisation
des animaux tués tend a sous-estimer le nombre de jeunes dans le régime alimentaire des loups.
Ceci est du au fait que les petites proies sont souvent entiecrement mangées (Ryabov 1974, Litvinov
1981, Jedrzejewski et al. 1992).

Parmi les sangliers tués par les loups, les juvéniles prédominent (94% des sangliers dans les
excréments des loups du parc national de Bialowieza étaient des jeunes < un an) (Jedrzejewski et
al. 1992). Des résultats similaires ont été obtenus dans la partie Biélorusse de BPF (Kozlo 1975,
Bunevich 1988). Peu d'élans ont été la proie des loups, mais les faons et quelques femelles sont
occasionnellement mangés. Les loups s'attaquent de maniere aléatoire a différentes classes de sexe
et d'age de chevreuils (Okarma et al. 19954).

Variabilité saisonniére de la prédation par le lonp

La prédation par les loups varie selon les saisons, en particulier entre I'hiver et I'été. Jedrzejewski
et al. (1992) ont trouvé que les cervidés (principalement les cerfs rouges) constituaient 91,2% de la
biomasse consommeée par les loups en hiver (octobre-avril), et que les sangliers ne représentaient
que 7,8% de leur alimentation. En été (mai-septembre), le pourcentage de sangliers a augmenté a
20,8% et les cervidés ont diminué a 77,5% de la biomasse des proies (Tableau 2). II est impossible
de comparer ces valeurs avec les données sur la prédation des loups provenant d'autres études de
BPF, car le régime alimentaire des loups a été divisé en quatre saisons pour les analyses (Tableau
2). Cependant, Bunevich (1988) a également détecté qu'en été, le pourcentage de sangliers parmi
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les proies des loups était le plus élevé alors que celui des cervidés était le plus faible (Tableau 2).
Des tendances similaires ont été notées par Gavrin et Donaurov (1954) qui ont trouvé que le
pourcentage de cervidés dans le régime alimentaire des loups était le plus élevé en hiver, bien que
les différences saisonnieres soient faibles. Le sanglier était le plus élevé au printemps (encore plus
élevé que les cervidés) (Tableau 2).

Le schéma de prédation des loups dans BPF dépend également de la composition en espéces de la
communauté d'ongulés. Des différences considérables dans la densité et la composition en
especes de la communauté d'ongulés (cf. Fig. 14) entre le parc national de Bialowieza et la forét
exploitée (Jedrzejewska et al. 1994) ont entrainé une sélection variée des proies par les loups (Fig.
17). Dans le Parc National ou le cerf rouge et le sanglier co-dominent, le cerf rouge est le plus
fréquent parmi les carcasses issues de la prédation par le loup, suivi du sanglier. Dans la forét
commerciale, ou le cerf rouge et le chevreuil co-dominent, le cerf rouge était également la proie
principale, suivi du chevreuil (Fig. 17).

(A) Biatowieza National Park (B} Exploited part
n=46 of Bistowieza Forest
=239

kiled by wolves

Percentage of total ungulates

Fig. 17. Composition en especes des ongulés tués par les loups (pourcentage de chaque espece dans le nombre total
de meutes trouvées) dans le parc national de Bialowieza et les foréts exploitées (# = nombre de meutes de loups) au
cours des saisons automne-hiver de 1986/87-1990/91 (selon Jedrzejewska et al. 1994). Explications comme dans la
Fig. 14

Le régime alimentaire des loups dans la partie Biélorusse de BPF, analysé par des méthodes
comparables, a changé au cours des 30 dernicres années (1946-1985) (Gavrin et Donaurov 1954,
Bunevich 1988 ; Tableau 2). La présence d'ongulés sauvages dans le régime alimentaire du loup a
augmenté (selon la saison) d'environ 31-46% a 58-94%, les animaux domestiques (principalement
les charognes) ont diminué d'environ 18-42% a 6-25%, et le lievre d'Europe a diminué au point
d'étre maintenant faible dans le régime (8%). Le cerf rouge est devenu l'aliment principal des loups,
a la place du sanglier, et sa présence dans le régime alimentaire des loups a été multipliée par 10
contre une diminution de 2 pour le sanglier (Tableau 2). Ces changements dans I'écologie trophique
des loups, avec les ongulés sauvages comme nourriture principale, pourraient s'expliquer par une
augmentation simultanée et importante du nombre d'ongulés, principalement le cetf rouge et le
chevreuil. La densité globale des ongulés était estimée 2 1,7/km?* en 1946-1948, 3,8 en 1950-1951
et 6,9 en 1988 (Bunevich 1988). La faible prédation sur les animaux domestiques au cours des
dernieres années peut étre le résultat d'un nombre élevé d'ongulés sauvages et d'une densité
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modérée de loups. Les loups ont tendance a s'attaquer davantage aux animaux domestiques
pendant les périodes de forte densité, ou a de tres faibles densités lorsque la structure sociale de la
meute se désagrége en raison d'une chasse excessive (Jedrzejewska et al. 19964).

Les loups s'attaquent a des especes particulieres d'ongulés avec une intensité différente selon les
années. Gavrin et Donaurov (1954) ont étudié le role du sanglier, du chevreuil et du cerf dans le
régime alimentaire automne-hiver des loups en relation avec les changements de leur nombre au
cours des années consécutives (Tableau 3). Ils constatérent que la densité de chevreuils augmentait
continuellement de 1946/47 2 1949 /50, mais que leur présence dans le régime alimentaire des loups
diminuait, et conclurent qu'une prédation élevée sur les chevreuils était associée a des conditions
hivernales séveres, ce qui entralnait une aggravation de la condition physique des proies. Les taux
de prédation sur les sangliers ont été multipliés par 3 entre deux hivers rigoureux (1946-1947 et
1949-1950), malgré des densités de sangliers identiques (Tableau 3).

Un tel phénomene peut s'expliquer par une plus grande proportion de juvéniles et de subadultes
dans la population de sangliers et par le faible développement des jeunes. Gavrin et Donaurov
(1954) ont suggéré que le succes des loups a chasser les ongulés au cours de différentes années
dépendait également du nombre total d'ongulés et de I'état de leurs populations (par exemple la
structure d'age, la condition physique, les maladies) et était également influencé par la taille des
meutes de loups. Les meutes ont mieux réussi a tuer les ongulés que les loups solitaires. Ils ont
également suggéré que, dans BPF, le sanglier et le chevreuil étaient des especes complémentaires :

lorsqu'il était difficile de chasser le sanglier avec succes, les loups se reportaient sur le chevreuil.

Les résultats d'études récentes dans la partie Polonaise de BPF (Jedrzejewski et al. 1992, Okarma
et al. 19954) ont confirmé que la mortalité naturelle des ongulés variait beaucoup d'une année a
l'autre et dépendait des conditions climatiques en hiver et de la disponibilité de la noutriture (par
exemple la production de glands). Les mortalités dues a la famine, au froid et aux maladies
(principalement le sanglier) étaient liés a la rigueur de l'hiver. Par exemple, pendant l'hiver
exceptionnellement enneigé et froid de 1969/70, au moins 30% de la population d'ongulés (a
l'exception des bisons) dans la partie Polonaise de BPF est morte (409 cerfs, 1 226 chevreuils et
417 sangliers) (Okarma et al. 19954). La récolte de glands (jusqu'a 2 000 kg/ha dans les bonnes
années de fructification, Pucek et al. 1993) peut déterminer la survie des ongulés en hiver, surtout
pour les sangliers (Lebedeva 1956), mais aussi pour les cerfs et les bisons d'Europe (Okarma et al.

1995a4).

L'étendue de la niche (B) du régime alimentaire des loups, calculée a partir de trois études dans la
BPF, varie (voir Tableau 2). Dans les années 1950, lorsque les densités d'ongulés sauvages étaient
faibles, la niche alimentaire était relativement large (environ 6). Les loups consommaient une variété
d'aliments (Gavrin et Donaurov 1954). A la fin des années 1980, la niche alimentaire était plus
étroite (Bunevich 1988, Jedrzejewski ¢t al. 1992) et les cervidés dominaient le régime alimentaire
des loups. Seule la largeur de la niche alimentaire en été, calculée d'apres Bunevich (1988), était
similaire aux niveaux observés dans les années 1950 (une valeur aussi élevée n'était pas
nécessairement exacte, car la taille de I'échantillon en été était faible : » = 12). Malheureusement, la
largeur de la niche alimentaire n'a pas pu étre comparée aux données de Jedrzejewski et al. (1992),
qui ont également analysé le régime alimentaire des loups tout au long d'une année mais l'ont divisé
en deux classes seulement : été et hiver (Tableau 2).
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Tableau 3. Pourcentage de sangliers, de chevreuils et de cetfs dans le régime alimentaire des loups en fonction du
nombre d'ongulés, de la composition en espéces de la communauté d'ongulés, de la structure d'age de la population,
du statut physique des individus, de la rigueur de I'hiver et de la récolte de glands dans la partie biélorusse de la forét
primaire de Bialowieza au cours des saisons automne-hiver 1946/47-1949/50 (selon les données de Gavrin et

Donaurov 1954)

Factor 1946/47 1947/48 1948/49 1949/50
Severity of winter Severe Mild Mild Severe
(deep snow and (shallow snow but
low temperatures) low temperatures)
Acorn crop Very high Moderate Null production Moderate
Wild boar Sus scrofa
Population numbers 506 723 1068 510
Percentage in 42.6 46.4 495 25.0
ungulate community
% Occ. in wolf diet 75 16.0 25.2 23.6
Population structure  Majority of adults Majority of Majority of Moderate number
as a result of juveniles and juveniles and of juveniles

population crash  subadults subadults and subadults
in 1944 and 1945
Physical condition Strong, Strong, Debilitated, Weak and late,
of individuals healthy healthy starved development of
young as a
result of late
breeding in
winter 1948/49
Roe deer Capreolus capreolus

Population numbers 371 475 605 849

Percentsge in 31.2 30.5 28.0 41.5

ungulate community

% Qce. i wolf diet 28.2 16.6 12.8 9.3

Physical condition Debilitated, Strong, Strong, Strong,

of individuals weak healthy healthy healthy

Red deer Cervus elaphus

Populatian numbers 311 360 485 684

Percentage in 26.2 23.1 225 33.5

ungulate community

% Oce. ir. wolf diet 8.5 4.9 4.2 10.5

Physical condition Weak, Strong, Strong, Debilitated,

of individuals debilitated healthy healthy weak

Estimated number 77 78 99 40

of wolves

Rdle des lonps dans la mortalité naturelle des ongulés

Les populations d'ongulés dans BPF sont affectées par plusieurs facteurs de mortalité : la chasse,
les conditions climatiques, I'approvisionnement en nourriture et la prédation (Okarma et al. 19954).
La prédation par les loups varie en importance pour chaque espece d'ongulés. La prédation par les
loups est le principal facteur de mortalité pour le cerf rouge, représentant 65,2% de la mortalité
naturelle connue (7 = 627 carcasses). Les loups sont responsables de 26,4% de la mortalité naturelle
connue du chevreuil (7 = 424). Les maladies et la famine (36,3%) et la prédation par le lynx (32,1%)
sont plus importantes. La prédation par les loups a peu d'effet sur les sangliers (seulement 19,1%
de la mortalité naturelle connue, » = 378) par rapport aux principaux facteurs de mortalité, les
maladies et la famine (73,3%).
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L'importance de la prédation par le loup dans la mortalité naturelle des ongulés varie
considérablement d'une année a l'autre et est modifiée par le climat hivernal et l'offre alimentaire
(production de glands). La mortalité des cerfs rouges dépend également du nombre de loups
(Okarma et al. 19954), une relation hautement significative pour les cerfs rouges et non significative
pour les chevreuils (Fig. 18). De telles comparaisons sont possibles car le nombre de loups a
considérablement varié dans la partie Polonaise de BPF depuis les années 1950 ou leur nombre
était estimé a 30-40. Ils ont disparu a la fin des années 1960, puis ont lentement augmenté (en
raison de la migration depuis la Biélorussie) pour atteindre environ 20 individus ces dernieres
années (Jedrzejewska et al. 19964).

En résumé, il est clair que l'interaction du loup avec la communauté d'ongulés multi-espéces
presque vierge de BPF est typique d'un prédateur opportuniste. Les loups préférent clairement
les cervidés (cerfs rouges et chevreuils) et évitent les sangliers. La prédation par les loups est tres
flexible et la pression exercée sur une espece particuliere d'ongulés change en fonction de la
structure de la communauté d'ongulés (densité et proportions relatives des especes), de la structure
d'age et de la condition physique des proies, des conditions climatiques en hiver et de I'abondance
de la nourriture (notamment des glands).
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Fig. 18. Nombre de cerfs rouges et de chevreuils tués par des loups trouvés par rapport au nombre estimé de loups
dans la partie Polonaise de BPF (foréts exploitées uniquement, données pour 1969/70, 1977/78 et 1984-1994) (selon
Okarma et al. 19954). Chaque point représente une année

Autres localités Européennes

Populations centrales de loups (Eurgpe orientale)

La majeure partie de l'aire de répartition géographique du loup en Europe se situe dans la partie
orientale du continent. Une croyance répandue veut que les loups en Russie vivent dans des
conditions naturelles, ce qui n'est que partiellement exact. En Russie, les loups peuvent étre divisés
en deux types écologiques : (1) les loups « sauvages » qui vivent dans des habitats naturels et
s'attaquent principalement aux ongulés sauvages, et (2) les loups « synantrophes » qui vivent dans
des habitats anthropiques et se nourrissent de bétail, de chiens, de volailles et de charognes (Bibikov
et al. 1985).
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Les ongulés typiques d'une région ou d'un habitat donné constituent la nourriture de base des loups
dans les habitats qui ne sont que modérément transformés par les activités humaines. Dans la
toundra, le renne constitue la plus grande partie du régime alimentaire du loup ; dans la taiga -
I'élan ; dans les foréts mixtes et a feuilles caduques - le cetf rouge, le chevreuil et le sanglier ; et dans
les montagnes - le cerf rouge, le chevreuil, le sanglier et diverses especes de mouflons de montagne
et de bouquetins ; dans les steppes et les déserts - I'antilope saiga (Novikov 1956, Naumov 1967,
Bibikov 1985). Il y a, cependant, des différences considérables dans la prédation des loups sur les
especes d'ongulés entre les années et les saisons, Kochetkov (1988) a analysé le régime alimentaire
des loups sur une période de 10 ans dans des conditions de proportions relativement stables d'élan
et de sanglier dans la communauté des ongulés et a trouvé des différences significatives dans le
pourcentage de ces especes dans le régime alimentaire des loups (Tableau 4). De méme, Rusakov
(1979b), analysant la consommation de proies par les loups dans la partie nord de l'oblast de
Pskovskaya (Russie) en 1968-1975, a démontré des différences interannuelles considérables dans
la consommation de proies : le pourcentage d'occurrence dans les excréments des loups variait
entre 31,2-94,6% pour les élans et 0-10,4% pour les sangliers. Plusieurs auteurs ont indiqué des
différences significatives dans l'effet de la prédation par les loups sur les communautés d'ongulés a
différentes saisons (en particulier période de non-neige »s période de neige) (Gavrin et Donaurov
1954, Kochetkov 1988, Jedrzejewski et al. 1992, Smietana et Klimek 1993).

Tableau 4. Régime alimentaire des loups (% de I'occurrence) dans la Réserve d'Etat de Central Forest (Russie) de
1975/76 a 1984/85 tel que révélé par l'analyse des excréments (d'apres Kochetkov 1988). Chaque saison = mai-avril
de l'année suivante

1975/76 1976/77 1977/78 1978/79 1979/80 1980/81 1981/82 1982/83 1983/84 1984/85

Food item
n=171 n=203 =105 n=100 n=57 n=70 n=58 n=69 n=51 n=52

Moose 50.9 43.3 52.7 33.0 53.3 66.2 64.5 63.6 66.0 92.8
Wild boar 8.5 20.3 18.2 11.0 25.0 6.8 8.1 15.6 22.7 =
Blue hare 9.6 20.3 10.9 25.7 8.3 16.1 8.1 9.1 1.9 3.6
Rodents 4.5 4.2 0.9 2.8 3.3 - 1.6 2.6 - -
Other 0.6 0.5 09 6.4 3.3 14 6.5 3.9 - -

mammals
Livestock 15.7 43 146 13.8 5.0 6.8 4.8 1.3 5.6 3.6

(sheep,

COWS,

pigs, goats)
Birds 3.9 2.5 0.9 1.8 1.8 - 4.8 2.6 1.9 -
Plants 6.3 4.6 0.9 5.5 2.7 1.6 1.3 1.9 =

Dans les endroits raisonnablement « naturels » ou les ongulés ne sont pas facilement disponibles
ou ont été éradiqués, d'autres aliments sont importants pout les loups. Dans les zones de toundra
et de taiga foresticre, le lievre bleu Lepus timidus constituait une part importante (Rukovskii et
Kupriyanov 1972, Dubrovskii 1980, voir Zheleznov 1994 pour une revue) ou considérable
(Rusakov 19794, Kochetkov 1988) du régime alimentaire. Dans certaines régions de la partie
Européenne de la Russie, les castors Castor fiber font I'objet d'une prédation intensive (Gatikh 1979,
KazenevskiV 1979). Dans une région adjacente a la mer Caspienne ou l'antilope saiga est la seule
espece d'ongulés sauvages, les loups s'en prennent a elle et au bétail. Dans certaines zones de cette
région, cependant, aucun ongulé n'existe (le sanglier et I'antilope saiga ont disparu), et les loups
survivent grace aux rongeurs (souslik a grandes dents Cizellus fulvus et petit souslik Citellus pygmaens)
en été et au bétail et aux charognes en automne-hiver (Zalozny 1980). Ces loups peuvent donc étre
classés comme synantrophes (Bibikov et al. 1985).
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Les loups synantrophes prédominent dans la partie méridionale de la Russie, de 'Ukraine et de la
Moldavie (zones d'agriculture intensive densément peuplées) mais habitent également la toundra et
les montagnes (zones de bétail en libre paturage) (Bibikov et al. 1985, Ryabov 1987, 1993). Le degré
de synantrophisme varie considérablement selon les régions, mais la nourriture principale de ces
loups est toujours le bétail, les charognes, et occasionnellement les fruits (Tableau 5). En raison de
leur spécialisation sur la charogne et le bétail, les loups synantrophes ne chassent pas activement
les ongulés sauvages, ont un comportement territorial altéré (Bibikov et al. 1985, Ryabov 1993), et
produisent souvent des hybrides loup-chien (Ryabov 1979, 1993).

Tableau 5. Composition de la nourriture de deux meutes de loups synantrophes : dans le Caucase oriental et dans
I'oblast de Voronezh (Russie) (d'apres Bibikov et al. 1985)

Eastern Caucasus The Voronezh oblast
n = 216 {scats) n = 43 {digestive tract contents)

Food item % occurrence Food item % occurrence

Domestic pig 71.3 Domestic pig (carrion) 47.3

Cow 21.8 Fruits and seeds 38.2
(wild pears,

Rodents LB blackthorn,

Plants 1.8 maize, sunflower, oat)

Goat 1.4 Sheep (carrion) 9.2

Wild boar 0.9 Mammal bones 2.7

Sheep 0.5 Wild boar 1.3

Donkey 0.5 Birds 1.3

Populations de loups satellites (Europe du Nord, du Sud et de 'Ouest)

Dans la partie nord de I'Europe, les habitats et les communautés d'ongulés sont relativement bien
préservés, mais la communauté d'ongulés est simple (max 2 especes : renne et élan). Dans I'extréme
nord, les loups s'attaquent intensivement aux grands troupeaux de rennes semi-domestiques
(Makridin 1962,1979, Pulliainen 1965, Haglund 1968, Bjarval et Isakson 1982, Nieminen et
Leppaluoto 1988). Plus au sud, les loups s'attaquent plus intensivement aux élans (Wabbakken
1992). Localement, méme a des latitudes trés septentrionales, I'élan peut étre sélectionné
positivement et le renne évité (Filonov 1989).

En BEurope occidentale et méridionale, les loups ont été confrontés a des conditions écologiques
appauvtries ; par exemple la destruction de 'habitat et la réduction du nombre d'ongulés. Dans de
telles circonstances, les loups survivent souvent grace a des ressources alimentaires d'origine
anthropique comme le bétail (Magalhaes et Fonseca 1982, Van Haaften ei al. 1983, Pereira et al.
1985, Ivanov 1988, Blanco et al. 1990, Cuesta et al, 1991, Meriggi et al. 1991, Genov 1992, Fico et
al. 1993, Patalano et Lovari 1993, Papageorgiou et al. 1994) et les déchets provenant de décharges
non gérées (Boitani 1982, Reig et al. 1985, Salvador et Abad 1987). En raison des différences
extrémes d'habitats et de communautés d'ongulés dans cette partie de I'Europe, la composition du
régime alimentaire des loups varie considérablement. En Bulgarie, les principales proies des loups
en hiver et au printemps sont les chevreuils, les cerfs rouges et les jeunes sangliers ; les animaux
domestiques (moutons et chévres) prédominent en été (Ivanov 1988, Genov 1992). Au Portugal et
en Grece, les loups s'attaquent aux animaux domestiques (Magalhaes et Fonseca 1982, Van Haaften
et al. 1983, Papageorgiou et al. 1994). Dans la partie nord-est de 'Espagne (Galice occidentale,
Montagnes Cantabriques et Douro Meseta), le régime alimentaire du loup ressemble a celui des
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loups synantrophes de Russie, composé de bétail et de charognes (Cuesta et al. 1991). A l'inverse,
les loups du centre et du sud de 'Espagne (montagnes de la Demanda, Extremadura et Sierra
Morena) se nourrissent d'ongulés sauvages, ou ils sont nombreux, mais le bétail est également
important. Parmi les ongulés sauvages, le chevreuil est une proie plus intensive que le sanglier
(Brana et al. 1982, Cuesta et al. 1991). Dans la plupart des endroits en Italie, les populations de
sangliers sont en expansion (Apollonio et al. 1988) et sont les proies sauvages les plus importantes
(Brangi et al. 1991, Meriggi et al. 1991, Sacchi et al. 1994, Mattioli et al. 1995). L.a dépendance des
loups vis-a-vis du sanglier refléte la disponibilité. Dans de nombreux endroits, le sanglier est le
seul ongulé sauvage présent (Sacchi et al. 1994) ou, dans les communautés plus diversifiées, le plus
nombreux (Meriggi et al. 1991). Dans d'autres régions d'Italie, le bétail (Patalano et Lovari 1993,
Sacchi et al. 1994), les rongeurs et les fruits sont des éléments importants du régime alimentaire
(Meriggi et al. 1991).

Récemment, les densités d'ongulés sauvages en Europe du Sud et de 'Ouest ont augmenté et, par
conséquent, l'importance du bétail dans le régime alimentaire des loups a considérablement
diminué. En Roumanie, les animaux domestiques constituaient 75% et les ongulés sauvages 25%
du régime alimentaire des loups entre 1954 et 1967, mais les proportions se sont inversées en 1991
(22% et 78%, respectivement) (Almasan et al. 1970, Ionescu 1992). En Italie centrale, 4 la fin des
années 1970, les loups étaient fortement dépendants des ordures (Boitani 1982), mais aujourd'hui,
les ongulés domestiques et sauvages constituent la nourriture principale des loups (Patalano et
Lovari 1993).

Sur la base de ces analyses, on peut conclure qu'en dépit d'une multitude de conditions
environnementales entralnant une écologie trophique trés variable des loups, il existe certaines
caractéristiques communes de la prédation des loups en Europe (c'est-a-dire les ongulés
sauvages comme nourriture de base, préférence pour les cervidés). La disponibilité locale de
nourriture (rareté des ongulés, abondance de nourriture d'origine anthropique) peut souvent
détruire, perturber ou modifier temporairement ces caractéristiques. Cependant, une fois que la
base de proies naturelles a été recouverte, elles devraient a nouveau se manifester apres un certain
délai, comme c'est le cas dans les conditions naturelles.

Effets de la prédation par les loups sur les communautés d'ongulés
LLa prédation par les loups est extrémement variable, et la composition et la sélection du régime
alimentaire des especes d'ongulés peuvent étre affectées pat plusieurs facteurs. Certains de ces

facteurs se produisent sur une grande échelle géographique, d'autres sont importants au niveau
local (Tableau 6).

Richesse et composition en espéces des communantés d'ongnlés

Les cervidés sont préférés par les loups dans toute leur aire de répartition géographique en Europe
(Fig. 19). La sélection des proies par les loups varie considérablement en fonction des conditions
locales ; les indices de sélection peuvent varier de fortement positif a fortement négatif (par exemple
+0,94 2 -0,89 pour I'élan, +0,68 a -0,66 pour le cetf rouge, et +0,67 a -0,77 pour le chevreuil) (Fig.
19). Seuls les cerfs rouges font I'objet d'une sélection positive dans tous les endroits, a I'exception
d'une seule localité de la réserve naturelle de Mordovskif (Russie), en raison de la forte contribution
des cerfs Sika qui y sont la proie préférée des loups (Filonov 1989). La ou les loups s'attaquent
principalement a d'autres ongulés (élan, sanglier), ils se reportent sur les cerfs rouges lorsque la
densité de ces derniers augmente (Gavrin et Donaurov 1954, Jedrzejewski et al. 1992, Ryabov et
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al. 1992, 1994). Dans le sud des montagnes de 'Oural et en Asie, Cervus elaphus sibiricus était la
nourriture la plus importante des loups en plusieurs endroits (Lavov 1972, Fedosenko et al. 1978,
Gromov 1979, Zavatskii 1986, Gordiyuk 1991), et était sélectionné positivement méme lorsqu'il ne
constituait qu'un petit pourcentage de la communauté d'ongulés (Darman 1986). Dans plusieurs
endroits au Canada, le cerf rouge était la proie principale, souvent sélectionnée positivement dans
la communauté des ongulés (Carbyn 1983, Paquet 1992, Huggard 19934, Weaver 1994).

Tableau 6. Facteurs les plus importants influencant la prédation par le loup au sein des communautés d'ongulés
disponibles

Factors Source

MACROSCALE - ecosystem level

* richness and species composition This study
of ungulate community

* relative proportions in density between particular This study
species of ungulates within ungulate community

* presence and availability of food of Boitani 1982, Bibikov et al. 1985,
anthropogenic origin (livestock, garbage) Reig et a!. 1985, Salvador and Abad 1987,

Cuesta et al. 1991, Mattioli ef al, 1995

MICROSCALE - local conditions influencing hunting success of wolves

* climatic conditions (snow depth, low temperatures, Kazenevskii 1961, Kotov 1969,
ice-layer on the surface of snow) Okarma et al. 1995a
* demographic characteristics of prey populations Gavrin and Donaurov 1954
(juveniles vs adult individuals)}
* physical condition of prey Okarma 1991, Bobek et al. 1992
* number of individuals in a group (pairs vs. packs) Kochetkov 1988
* individual food preference of particular packs Kudaktin 1978, Kochetkov 1988
* learning of hunting methods for new prey species Rusakov and Timofeeva 1984, Filonov 1989
* road network in winter Zalozny 1980
* persecution by man Filonov 1989, Jedrzejewska et al. 1996a

L’élan ne constitue la principale proie des loups que la ou les autres especes de taille moyenne sont
rares ou de disponibilité limitée (Rusakov 19794, Kochetkov 1988, Filonov 1989). Des études
menées en Amérique du Nord rapportent que 'orignal est une proie si redoutable que les loups
dépendent fortement d'autres especes d'ongulés lorsqu'elles sont disponibles (Mech 1966 pour une
revue d'études plus anciennes, Potvin et al. 1988, Forbes et Theberge 1992, Paquet 1992). En
revanche, Gasaway et al. (1992) ont constaté que la ou la densité d'orignaux était similaire a celle
des caribous (en Alaska et au Yukon), l'orignal était la nourriture de base des loups. Le chevreuil,
un ongulé relativement petit, est une proie intensive pour les loups dans certaines régions. Ces
zones ont en commun une forte densité de chevreuils, une communauté simple d'ongulés
(principalement avec des sangliers et/ou des élans), et l'absence ou la rareté des cerfs rouges
(Gaross 1979, Brana et al. 1982, Filonov 1989, Cuesta et al. 1991).

Selon les données Européennes disponibles, le renne est évité en tant que proie (Fig. 19);
cependant, seuls 3 sites ont été inclus, ce qui biaise probablement ce résultat. En revanche, le
caribou en Amérique du Nord peut étre I'espece la plus vulnérable dans les systemes loup-proies
multiples (Seip 1992). Les caribous sont incapables de lutter contre les prédateurs comme le font
les élans, et ont un faible taux de reproduction par rapport aux cerfs (Seip 1991). Les données
disponibles sur d'autres sites en Eurasie (Plateau central de Sibérie, Russie) n'ont pas vérifié cette
conclusion mais ont montré que les loups peuvent étre entretenus localement presque
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exclusivement par les rennes (Suvorov et Lisenko 1988, Zheleznov 1994). Le succes de chasse des
loups peut étre significativement plus important sur les rennes sauvages que sur les élans
(Zheleznov 1992).
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Fig. 19. Indice de sélectivité D d'Ivlev pour la prédation par le loup sur une espece donnée
d'ongulés dans plusieurs localités européennes. I -valeurs réelles de l'indice d'Ivlev pour une espéce
donnée dans diverses localités, — -indice de sélection moyen pour une espece donnée, * -indice
d'Ivlev pour le cerf rouge dans la réserve MordovskiV (Russie), *-sélection moyenne pour le cerf
rouge avec une valeur pour la réserve Mordovskii (*) incluse. Les sources des données sont
indiquées dans le Tableau 1. 1 -Bison bonasus, 2 - Alces alces, 3 - Cervus elaphus, 4 -Capreolus capreolus, 5
-Sus scrofa, 6 - Rangifer tarandus, T - Cervus nippon.

Les bisons d'Europe ne sont généralement pas la proie des loups. Actuellement, les bisons vivent
en petites populations isolées (Pucek 1994), ne constituent qu'un faible pourcentage des
communautés locales d'ongulés, obtiennent une alimentation complémentaire en hiver et forment
de grands rassemblements autour des sites d'alimentation (Krasifiski 1967, 1978, Krasinski et al.
1994). Kudaktin (1986) a rapporté qu'un petit pourcentage de crottes de loups dans la réserve
Caucasienne, contenait des poils d'hybrides de bisons Européens x Américains. Le bison,
cependant, a pu étre consommé comme une charogne. Dans les temps historiques en Europe, la
prédation des loups sur les bisons était probablement faible, car ils coexistaient dans des
communautés mixtes d'ongulés avec d'autres ongulés de taille moyenne et nombreux qui étaient
des proies plus faciles pour les loups que les bisons. En revanche, en Amérique du Nord, le bison
est I'un des principaux aliments des loups dans le parc national de Wood Buffalo ; les veaux sont
sélectionnés de maniere disproportionnée pat rapport a leur disponibilité. Seuls le bison et 'orignal
sont présents 2 Wood Buffalo, et les bisons sont plus nombreux (Carbyn ei al. 1993).
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En général, les sangliers sont évités par les loups (Belyanin 1979, Rykovskii 1980, Nesterenko
1988, Filonov 1989, Jedrzejewska et al. 1994, Okarma et al. 19954) (Fig. 19). Les sangliers ne sont
sélectionnés positivement que dans quelques endroits en Russie (Kudaktin 1978, Litvinov et al.
1981, Kochetkov 1988) et en Italie (Mattioli et al. 1995), ce qui peut étre le résultat de conditions
locales spécifiques (par exemple, quelques especes d'ongulés disponibles, principalement 1'élan et
le sanglier, et leurs densités relatives). Les sangliers peuvent également étre localement vulnérables
aux loups (en raison de conditions d'habitat spécifiques ou d'une prépondérance de jeunes, ou de
préférences de proies distinctes de certaines meutes de loups). La prédation intensive sur le sanglier
dans certaines régions peut indiquer 'importance potentielle du sanglier comme proie du loup dans
toute I'Europe en raison du taux de reproduction élevé et de la densité potentielle du sanglier.

Une préférence des loups pour les cervidés est également évidente dans les données sur la
mortalité des ongulés. La prédation par les loups représente une part importante de la prédation
totale chez toutes les especes d'ongulés, a I'exception du bison d'Europe, qui n'est généralement
pas la proie des loups (Fig. 20). Seuls les sangliers sont affectés par les loups dans une mesure
relativement faible par rapport aux autres prédateurs (ours brun, glouton Gulo gulo, lynx), sauf dans
les zones ou le loup était le seul prédateur (Fig. 20). Un schéma similaire (une préférence pour les
cervidés) a été obtenu en analysant la contribution de la prédation par le loup a la mortalité naturelle
totale des ongulés, soit 42,5% pour le cerf rouge, 34,5% pour I'élan, 25,7% pour le chevreuil et
16% pour le sanglier (Fig. 21).
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Fig. 20. Pourcentage de contribution de la prédation par le loup a la mortalité totale causée par les prédateurs de 7

especes d'ongulés en Europe. La hauteur des batres indique la contribution moyenne du loup pour une espece donnée,
@®- les valeurs réelles de la prédation par le loup en pourcentage de la prédation totale sur une espece donnée dans

diverses localités. Les sources des données sont indiquées dans le tableau 1. Explications comme dans la Fig. 19

La prédation par les loups est également sélective au sein d'une espéce d'ongulés donnée. Dans
toutes les localités d'Eutrope, les loups ont tué principalement de jeunes sangliers (Gavrin et
Donaurov 1954, Lavov 1972, Ryabov 1974, Gatikh 1979, Rusakov 19794, Kuzmin et Khakhin
1980, Litvinov 1981, Kudaktin 1982, Brtek et Voskar 1987, Kochetkov 1988, Jedrzejewski et al.
1992, Smietana et Klimek 1993, Kuchmel 1994, Mattioli et al. 1995). Un schéma similaire de
prédation des loups sur les sangliers a été rapporté en Asie (Abdunazarov et Taryannikov 1991).
Les sangliers adultes sont capables de se défendre efficacement contre les loups et tuent
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occasionnellement des loups (Vyrypaev 1980) ou s'échappent dans des fourrés denses ou les loups
ne peuvent pas les attaquer facilement (Kudaktin 1982).

% of total predation

x 0 748 70.7 613 513 412 741
(SD 0 302 217 233 425 436 259

Fig. 21. Pourcentage de contribution de la prédation par le loup a la mortalité naturelle totale de 5 especes d'ongulés
en Europe. La hauteur des bartres indique la contribution moyenne du loup pour une espéce donnée, @ - les valeurs
réelles de la prédation par le loup en tant que pourcentage de la mortalité naturelle totale pour une espece donnée dans
diverses localités, Les sources des données sont indiquées dans le Tableau 1.1 - Bison bonasus, 2 - Alces alces, 3 - Cervus
elaphus, 4 - Capreolus capreolus, 5 -Sus scrofa

Chez les élans, les males sont tués moins souvent que prévu, alors que les faons, les jeunes d'un an
et les spécimens plus agés sont la proie de beaucoup plus de gens que prévu (Kaletskaya 1973,
Makridin 1979, Rusakov 19794, Kuzmin et Khakhin 1980, Rykovskii 1980, Litvinov et al. 1981,
Filonov 1989). Des résultats similaires ont été obtenus dans des études sur la prédation des loups
sur les élans en Amérique du Nord, qui ont démontré une sélection pour les faons (Mech 1966,
Fuller et Keith 1980, Peterson et al. 1984). Une telle sélection est attendue car les faons d'orignaux
sont inexpérimentés avec les loups et moins dangereux et plus lents a s'échapper que les adultes

(Mech 1970).

Les faons et les femelles de cerfs rouges sont généralement sélectionnés (Bubenik 1966, Okarma
1991, Gordiyuk 1991, Bobek et al. 1992, Jedrzejewski et al. 1992). Seuls Kudaktin (1978) et Bobek
et al. (1992) ont trouvé que les loups tuaient de fagon disproportionnée plus de males adultes que
leur disponibilité. En Asie, les loups s'attaquent le plus intensivement aux faons de Cervus elaphus
sibiriens (Fedosenko et al. 1978). Cependant, dans l'ouest des Monts Sayan (Russie), plus d'adultes
que de faons ont été tués en hiver. Parmi les animaux adultes tués par les loups, les males
prédominaient certaines années (Zavatskii 1986). Au Canada, les loups ont tué une plus grande
proportion de faons et d'animaux plus agés que prévu (Carbyn 1983, Paquet 1989, Huggard 19934,
Paquet 1993, Boyd et al. 1994, Weaver 1994). Néanmoins, il peut y avoir des différences
saisonnieres et annuelles considérables dans la prédation par les loups sur une espece donnée
d'ongulés (Gavrin et Donaurov 1954, Kochetkov et Sokolov 1979, Kochetkov 1988, Jedrzejewski
et al. 1992, Smietana et Klimek 1993), ce qui a été confirmé en Amérique du Nord (Mech 1970,
Fuller 1989, Carbyn et al. 1993, Huggard 19934).

La largeur de la niche alimentaire (B) des loups en Europe, calculée uniquement pour les ongulés
considérés dans cette étude - le bison Européen, I'élan, le cerf rouge, le chevreuil et le sanglier
(valeur maximale 5) - augmentait avec le nombre d'especes d'ongulés dans la communauté (Fig.
22A). Il existe une relation statistiquement significative entre I'étendue de la communauté d'ongulés
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etl'étendue de la niche alimentaire des loups (Fig. 22B) ; cependant, I'étendue de la niche alimentaire
des loups n'a pas atteint les valeurs maximales méme dans les communautés d'ongulés les plus
riches (5 especes). La seule exception est la réserve naturelle du Caucase ou la largeur de niche
calculée a atteint 4,18. 11 s'agit toutefois d'une localité spéciale avec une forte contribution d'autres
ongulés qui n'ont pas été pris en compte dans cette étude, notamment le chamois et le tur du
Caucase occidental (Golgofskaya 1970).

Cette valeur élevée peut également résulter du regroupement des données de différentes meutes
ayant des préférences de proies diverses (Kudaktin 1978). Les faibles valeurs de I'étendue de la
niche alimentaire, tant par rapport au nombre d'especes d'ongulés dans la communauté que par
rapport a I'étendue de la communauté d'ongulés, indiquent que, malgré la large gamme d'espéces
disponibles, les loups ne se concentrent que sur quelques especes de proies.

1 (A)

Y= 0504 +0614X
R’=0.292, p=0.01
n=20

Food niche breadth

Food niche breadth

Number of ungulates Ungulate community
in community breadth

Fig. 22 : L'étendue de la niche alimentaire des loups pour 24 sites Européens en relation avec (A) le nombre d'ongulés
dans la communauté : les chiffres a l'intérieur des batres sont les moyennes et les écarts-type (entre parenthéses) ; et
avec (B) I'étendue de la communauté d'ongulés pour 20 sites : la ligne pointillée est la lighe y = x, la ligne pleine est la
ligne de régression. ® - Valeurs réelles de la largeur de la niche alimentaire dans divers endroits. Largeur de la niche
alimentaire B calculée d'apres Levins (1968) pour un maximum de 5 especes d'ongulés : B =1/ Y2, ou pi -pourcentage
d'occurrence d'une proie patticuliere. La largeur de la communauté des ongulés est calculée selon une formule
identique, mais p7 - poutrcentage d'occurrence d'une espece particuliere dans la communauté des ongulés. Les soutces
de données sont indiquées dans le Tableau 1

La prédation par les loups sur les especes d'ongulés étrangeres ou introduites peut étre importante.
Les cerfs Sika introduits dans plusieurs endroits de Russie sont devenus une nourriture de base
pour les loups et ont été fortement sélectionnés dans les communautés d'ongulés (Ryabov 1974,
Kazenevskii 1979, Filonov 1989). Le daim était une espece proie importante dans certaines régions
d'Italie (Matteucci 1992, Centofanti 1994). Le mouflon est une proie importante pour les loups
(Lequette et al. 1994, données inédites de l'auteur) et peut étre completement éradiqué (M.
Apollonio, comm. pers.). On peut supposer que ces especes sont particulierement vulnérables
parce qu'elles n'ont pas coexisté avec le loup au cours des derniers siecles et qu'elles n'ont peut-
¢tre pas de comportement anti-prédateur (par exemple le mouflon) ; ou bien elles ont été
introduites dans des endroits ou les communautés d'ongulés étaient relativement simples et sont
ainsi devenues la cible d'une prédation intense par le loup.
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Disponibilité de nourriture d'origine anthropique

Les ongulés sauvages sont rares dans certaines régions d'Europe, mais les ressources alimentaires
pour les loups créées par les activités humaines peuvent étre abondantes (bétail, carcasses et
déchets). Les loups ont été capables de s'adapter a une nourriture d'origine anthropique localement
abondante (Magalhaes et Fonseca 1982, Bibikov et al. 1985, Reiget al. 1985, Salvador et Abad 1987,
Cuesta et al. 1991, Ryabov 1993). Des études menées en Espagne (Telleria et Saez-Royuela 1989),
en Russie (Ryabov 1974) et en Amérique du Nord (Fritts et Mech 1981) ont suggéré que la
prédation sur le bétail était généralement tres limitée dans les zones ou la nourriture naturelle est
abondante. Cependant, dans le sud (Blanco et al. 1992, Patalano et Lovari 1993) et le nord de
I'Europe (Nieminen et Leppaluoto 1988) ou les ongulés sauvages et le bétail non gardé sont
largement disponibles, les pertes de bétail sont courantes. Ainsi, on pourrait suggérer que le niveau
de prédation sur le bétail ne dépend pas principalement de la densité des proies naturelles, mais des
pratiques d'élevage (par exemple I'utilisation de chiens de protection pour défendre le bétail, le
logement du bétail la nuit) et de la localisation des paturages par rapport aux zones centrales du
loup.

Factenrs influencant le succés de chasse des lonps

Plusieurs auteurs ont mis en évidence l'effet des conditions climatiques en hiver sur la prédation
des loups (Formozov 1946, Gavrin et Donaurov 1954, Smietana et Klimek 1993, Okarma et al.
19954). La profondeur de la neige influence la mobilité et le comportement des loups et de leurs
proies (Formozov 1946, Nasimovich 1955, Telfer et Kelsall 1984, Fuller 1991). En général, le
succes de chasse des loups est plus élevé pendant les hivers ou la neige est profonde (Gorbiyuk
1986, Bobek et al. 1992, Okarma et al. 19954) car les loups sont plus légers que les grands ongulés
(Nasimovich 1955, Mech et al. 1971, Telfer et Kelsall 1984).

Des observations similaires ont été faites dans plusieurs études en Asie (Fedosenko et al. 1978) et
en Amérique du Nord (Mech et Frenzel 1971, Peterson et Allen 1974, Gasaway et al. 1983, Nelson
et Mech 1986, Paquet 1989, 1993, Huggard 1993, Boyd et al. 1994).

Des conditions météorologiques hivernales spécifiques (par exemple la fonte et le regel de la neige)
peuvent limiter I'acces des ongulés a la nourriture, et par conséquent, leur condition physique se
détériore (Gavrin et Donaurov 1954), ce qui peut faciliter la chasse pour les loups. Les hivers
rigoureux peuvent conduire a une mortalité massive de sangliers et d'autres ongulés dans de grandes
parties de I'Europe (Caboh 1958, Kazenevskii 1961, Kotov 1969, Gunchak 1980, Nesterenko 1988)
et dans les montagnes (Fedosenko et al. 1978), les steppes et les semi-déserts d'Asie (Sludskii 1963).
Dans de telles conditions spécifiques, de nombreuses carcasses d'ongulés sont disponibles pour les
loups, bien que les loups ne fouillent pas toujours et préferent chasser activement (données non
publiées de l'auteur). Les paramétres démographiques des populations de proies (par exemple
le nombre de juvéniles par rapport aux adultes) et la condition physique des individus au sein des
populations de proies peuvent modifier de fagon significative le succes de chasse des loups. Un
pourcentage élevé de juvéniles dans les populations de sangliers offre une abondance de proies
relativement faciles pour les loups (Gavrin et Donaurov 1954). Vers la fin de I'hiver, la condition
physique des ongulés diminue généralement, et le pourcentage d'individus affaiblis parmi les proies
des loups est plus élevé qu'au début de l'hiver (Okarma 1984, 1991). En Amérique du Notd, les
cerfs a queue blanche et les orignaux tués par les loups sont souvent en mauvaise condition (Mech
et Frenzel 1971, Fuller et Keith 1980, Messier et Créte 1985, Potvin et al. 1988, Paquet 1989, Forbes
et Theberge 1992). Cependant, les loups ne prennent pas toujours de maniere disproportionnée
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plus d'animaux malades et faibles que prévu. Plusieurs études n'ont révélé aucune différence dans
le taux de graisse du fémur entre les individus tués par les loups et ceux de la population générale
pour les élans (Ballard et al. 1987), les cerfs de Virginie (Mech et Frenzel 1971, Fritts et Mech 1981)
et les cerfs rouges (Carbyn 1983).

Les conditions hivernales n'affectent pas seulement les ongulés pendant I'hiver en cours, mais
peuvent également affecter les populations d'ongulés a long terme. Mech et al. (1987) ont démontré
un effet cumulatif des hivers précédents sur certains parametres de reproduction du cerf de Virginie
et de l'orignal et sur la vulnérabilité hivernale des faons d'orignal aux loups.

Le succés de la chasse par les loups sur une espece particuliere peut également étre affecté par
les modeles de regroupement des loups. Kochetkov (1988) a constaté des différences considérables
dans le régime alimentaire des loups chassant en meute ou en couple. Les meutes consommaient
plus d'orignaux ; les couples consommaient plus de petites proies (lievre bleu et rongeurs) (Tableau
7).

Tableau 7. Régime alimentaire hivernal (% de l'occurrence) des loups (meutes vs paires) dans la Réserve d'Frtat de
Central Forest (Russie) tel que révélé par les analyses des excréments de 1975 a 1985 (d'apres Kochetkov 1988).
L'auteur a collecté des excréments de meutes de deux loups seulement et de meutes de trois loups ou plus (le nombre
d'individus dans une meute a été déterminé par le suivi de la neige)

. Packs Pairs
Food item n =328 =98
Moose 74.1 59.7
Wild boar 9.9 104
Blue hare 8.3 11.7
Rodents 0.9 2.6
Other mammals 0.0 2.6
Livestock {sheep, cows, pigs, goats) 3.6 7.8
Birds 3.2 5.2

Holleman et Stephenson (1981) ont suggéré que certaines meutes de loups pouvaient présenter des
préférences alimentaires distinctes. La spécialisation alimentaire des meutes de loups dépend
de leur taille, de I'abondance et de la disponibilité des especes proies, de la densité relative ou de la
biomasse des especes proies potentielles, et des conditions environnementales au sein des
territoires des meutes. Kudaktin (1978) a trouvé des différences significatives dans les régimes
alimentaires de trois meutes de loups dans la réserve naturelle du Caucase en 1972-1976 (Tableau
8). Kochetkov (1988) a analysé le régime alimentaire de huit meutes de loups dans une région de la
Réserve d'Etat de la Forét Centrale, en Russie, en 1975-1985 et a trouvé des différences distinctes
dans le régime alimentaire. Les occurrences des proies variaient considérablement d'une année a
l'autre : élan (30-90%), sanglier (4-25%) et lievre bleu (3-25%).

La préférence pour un type particulier de proie peut se perpétuer d'une génération a 1'autre, ce
qui peut contribuer a expliquer I'absence de réponse immédiate a de nouvelles espéces de proies.
Dans de telles conditions, un nouveau comportement de chasse doit étre développé, ainsi malgré
la présence de nouvelles especes de proies, les loups ont toujours tendance a chasser les especes
traditionnelles (Rusakov et Timofeeva 1984). Avant les années 1960, dans I'oblast de Pskovskaya
(nord-Est de la Russie), les loups chassaient principalement 1'élan et le lievre bleu ; les sangliers
étaient rares et tués sporadiquement. Depuis le début des années 1970, la densité de sangliers a
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considérablement augmenté. Les restes de sangliers sont régulicrement présents dans les crottes de
loup depuis cette époque, mais seulement en petites quantités. De 1977 a 1980, la proportion de
sangliers dans le régime alimentaire des loups a augmenté rapidement pour atteindre >40%
(Rusakov et Timofeeva 1984) (Fig. 23). Nesterenko (1988) et Filonov (1989) ont déclaré que les
loups de la réserve de Darvinskn (Russie) s'attaquaient principalement aux élans malgré
l'augmentation constante de la densité des sangliers au point qu'ils étaient plus abondants que les
¢lans. Un tel « conservatisme de chasse » peut étre I'une des raisons de la réponse tardive des loups
aux changements des modeles démographiques des especes proies (Mech et Karns 1978, Gasaway
et al. 1983).

Les activités humaines, autres que la fourniture de noutriture d'origine anthropique, peuvent
également modifier la prédation des loups. Zalozny (1980) a constaté que les réseaux routiers
déneigés permettaient aux loups de se déplacer plus loin et d'augmenter ainsi 'acces aux proies sur
une plus grande surface. Des observations similaires ont été faites par P. Paquet (1994, pers. comm)
dans le parc national de Banff, au Canada. Dans les régions ou les loups sont fortement exploités,
leur nombre peut étre considérablement réduit et la structure des meutes brisée (Bunevich 1988,
Filonov 1989, Ryabov 1993). Cela peut diminuer l'impact de la prédation des loups sur les ongulés
(en particulier sur les cerfs rouges ; Okarma et al. 19954) et modifier le schéma de sélection

d'especes particulieres au sein de la communauté d'ongulés disponible.

Tableau 8. Régime alimentaire (% d'occurrence) de trois meutes de loups dans la réserve naturelle du Caucase en
1972-1976, tel que révélé par l'analyse des excréments (7 = 514) (d'apres Kudaktin 1978). * p < 0,05, *** p < 0,001
(test G pour I'homogénéité des poutrcentages)

Food item Packs ____ Significance
Urushten Alous Umpyr level
Red deer 39.7 60.5 417 G =537 ns
West Caucasian tur 33.3 56 7.9 G = 2827 *++
Chamois 3.2 28 1.8 G=042 ns
Wild boar 6.5 19.7 208 G=938 *

La prédation par le loup comme facteur limitant possible de la densité des ongulés en Europe

11 est difficile de généraliser sur I'effet limitatif de la prédation par le loup sur les densités d'ongulés
en Europe. La plupart des écosystemes forestiers d'Europe ont été modifiés et les ongulés comme
les loups ont fait l'objet d'une gestion intensive du gibier, ce qui a entrainé des densités élevées
d'ongulés et des densités faibles de loups. La chasse humaine est le principal facteur de mortalité et
détermine la dynamique des populations d'ongulés dans la majeure partie de I'Europe. Certaines
années, des hivers rigoureux réduisent les densités d'ongulés (sangliers, cerfs rouges, chevreuils) en
Europe centrale et septentrionale (Cabon 1958, Kotov 1969, Okarma et al. 19954).

Les données disponibles sur la prédation par le loup, notamment dans des zones relativement peu
perturbées (par exemple la forét primaire de Bialowieza), révelent des effets potentiels de la
prédation par le loup sur les communautés d'ongulés en Europe. Le cerf rouge est le plus affecté
par la prédation du loup (Okarma et al. 19954), et cette prédation peut probablement limiter les
populations dans le cas de relations loups-cetfs rouges intactes. L'impact du loup sur 1'élan est
important dans certaines régions d'Europe (>40% de la mortalité naturelle totale) et concerne
principalement les faons et les jeunes d'un an. On peut donc en conclure que le nombre d'élans
peut étre limité localement s'ils sont présents dans une communauté d'ongulés simple.
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Fig. 23. Régime alimentaire des loups en hiver et au début du printemps (analyses des feces, » = 978) dans la région
de Pskovskaya (Russie) de 1968 a4 1982 (d'apres Rusakov et Timofeeva 1984)

Les chevreuils, surtout lorsqu'ils sont nombreux, pourraient également étre fortement affectés patr
les loups (par exemple lorsqu'ils sont abondants et si les cerfs rouges ne sont pas présents).
Cependant, la prédation du lynx est probablement le facteur le plus important de la mortalité
naturelle du chevreuil (Jedrzejewski et al. 1993).

Les loups et autres prédateurs n'ont généralement aucun effet sur les effectifs de sangliers, sauf
dans les localités ou le sanglier est le seul ongulé (Litvinov 1981). La mortalité des sangliers dépend
essentiellement de la récolte de glands et, dans une moindre mesure, de I'épaisseur de la neige
(Okarma et al. 19954). La production de glands de chéne est synchronisée sur les foréts tempérées
a feuilles caduques en Europe (revue dans Pucek et al. 1993), et donc, les changements de
population des sangliers a l'origine doivent également étre corrélés avec la production de glands.
Dans les montagnes, les fruits de hétre ont un effet similaire sur les sangliers ; une forte production
de graines de hétre se produit tous les 3 a 5 ans (Gunchak 1980). A I'heure actuelle, les foréts de
chénes et de hétres ne survivent que par petites parcelles dans un paysage Européen par ailleurs
fortement modifié, et ne jouent donc qu'un réle mineur dans le faconnement de la démographie

des sangliers.
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