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Les apports alimentaires anthropogéniques entravent le 

rôle écologique des loups : perspectives pour la 

conservation des grands prédateurs dans les paysages 

modifiés par l'homme 
 

 
 

Résumé 
Dans les écosystèmes écologiquement vierges, les effets descendants (Top-down) des 
grands prédateurs jouent un rôle fondamental dans la formation des cascades trophiques 
et la structuration des écosystèmes, mais dans les paysages modifiés par l'homme, les effets 
anthropogéniques peuvent altérer considérablement le rôle écologique des prédateurs. En 
particulier, les apports alimentaires fournies par l'homme représentent une préoccupation 
sérieuse pour la conservation des grands prédateurs, même si peu d'attention empirique a été 
accordée à cet aspect dans l'évaluation des résultats de la conservation. Pour évaluer dans 
quelle mesure les apports alimentaires anthropogéniques ont affecté l'écologie alimentaire 
d'une population protégée de loups (Canis lupus) dans un paysage modifié par l'homme, nous 
avons intégré l'analyse des excréments (n = 1141 provenant de 4 meutes ; Jan 2005-Mar 
2009) et des inspections hivernales sur le terrain des relocalisations télémétriques du Global 
Positioning System (n = 595 grappes et 96 emplacements uniques de 5 loups dans 5 meutes 
et 3 flotteurs ; 2008-2011) de loups vivant dans un parc national historique du centre de 
l'Italie hébergeant à la fois des proies sauvages et du bétail à des densités élevées. Nous avons 
révélé que le bétail dominait le régime alimentaire des loups (biomasse moyenne = 63,3 ± 
14,2% SD), secondairement complété par des proies sauvages (36,7 ± 5,3%, principalement 
des sangliers [Sus scrofa], des chevreuils [Capreolus capreolus], et des cerfs [Cervus elaphus]). 
Pendant l'hiver, nous avons révélé une plus grande propension des loups à faire les poubelles 
(72,5% ; n = 91 événements alimentaires) plutôt que de tuer les proies, et le comportement 
alimentaire a été affecté par le type de proie (c.-à-d., ongulés domestiques vs sauvages) puisque 
la grande majorité des charognes fouillées (75,8%) étaient des carcasses de bétail 
abandonnées sur le sol qui sont mortes pour des causes différentes de la prédation. Le 
comportement alimentaire des loups n'a pas été affecté par l'affiliation sociale (c'est-à-dire les 
membres de la meute par rapport aux loups solitaires), ce qui indique que les membres de la 
meute, même s'ils sont aidés par la chasse coopérative, sont tout aussi susceptibles que les 
loups solitaires de faire les poubelles plutôt que de tuer les proies ; cependant, 27,5% des 
événements alimentaires hivernaux ont impliqué la prédation, exclusivement ciblée sur les 
proies sauvages. Nos résultats indiquent que d'importants apports de charogne de bétail 
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peuvent fortement diminuer le comportement prédateur des loups, malgré l'existence d'une 
communauté abondante de proies sauvages, et ont des implications écologiques, évolutives 
et de gestion pertinente. La dépendance à l'égard des apports de charogne de bétail fournies 
par l'homme altère probablement le rôle écologique des loups en réduisant leurs effets en 
cascade sur l'écosystème, ce qui a des conséquences importantes pour la conservation des 
loups et d'autres prédateurs dans les parcs nationaux. En conséquence, nous appelons à des 
réglementations plus strictes pour régir la gestion du bétail et les pratiques et nous soutenons 
que, au moins dans les parcs nationaux, les objectifs de conservation des grands prédateurs 
doivent explicitement prendre en compte leur rôle écologique. 
© 2019 The Authors. Publié par Elsevier B.V. Il s'agit d'un article en libre accès sous la 
licence CC 
 

1. INTRODUCTION 

Les effets descendants des grands prédateurs par le biais des cascades trophiques sont de 

plus en plus reconnus comme ayant un rôle majeur dans la régulation de la structure et du 

fonctionnement des écosystèmes par le biais d'impacts directs (médiés par la densité) et 

indirects (médiés par le comportement) sur les herbivores et les mésoprédateurs (Estes et al., 

2011 ; Ripple et al., 2014 ; Newsome et Ripple, 2015a), Parallèlement, des facteurs ascendants 

tels que les caractéristiques de l'habitat et la disponibilité de la nourriture peuvent également 

affecter la dynamique trophique, en agissant en synergie avec les relations entre les grands 

prédateurs et les mésoprédateurs (Ritchie et Johnson, 2009). L'homme peut modifier le 

potentiel des cascades trophiques en ayant un impact direct ou indirect sur les grands 

prédateurs, les mésoprédateurs et leurs proies en raison d'un large éventail de facteurs 

anthropogéniques dans les paysages modifiés par l'homme (Dorresteijn et al., 2015 ; 

Newsome et Ripple, 2015a). L'homme peut interférer avec les effets descendants des grands 

prédateurs dans les populations de proies en les prélevant (Barnosky et al., 2004), en 

modifiant la perception du risque de prédation dans les paysages anthropiques par les 

prédateurs et les proies (Ordiz et al., 2013 ; Lodberg-Holm et al., 2019), ou en affectant les 

ressources alimentaires pour les proies, les mésoprédateurs et les grands prédateurs (c'est-à-

dire les effets anthropiques ascendants ; Kuijper et al., 2016). En particulier, les apports 

alimentaires fournies par l'homme aux prédateurs supérieurs, y compris le bétail facilement 

accessible, peuvent avoir des effets sur le comportement et la population qui peuvent 

potentiellement affecter les cascades trophiques et nuire au fonctionnement de 

l'écosystème (Kuijper et al., 2016). 

 

La plupart des grands prédateurs sont également des charognards facultatifs, consommant 

rapidement les charognes lorsqu'elles sont disponibles (DeVault et al., 2003 ; Selva et al., 

2005 ; Wilson et Wolkovich, 2011). Le charognage joue un rôle important dans la 

structuration des réseaux alimentaires, car il représente un transfert d'énergie entre les 

niveaux trophiques sans modification de la démographie des espèces consommées ou de la 

dépense énergétique du prédateur pour chasser et tuer sa proie (Wilson et Wolkovich, 2011). 

La disponibilité des charognes dépend essentiellement de la cause et du lieu de la mortalité 

animale, et les charognards facultatifs s'appuient souvent sur les mortalités dus aux maladies, 

à la malnutrition et aux accidents, ainsi que sur les animaux tués par d'autres prédateurs 

(DeVault et al., 2003). Dans les paysages modifiés par l'homme, des activités telles que 

l'agriculture intensive (Ripple et al., 2013) ou la chasse au gibier (Wilmers et al., 2003) peuvent 

vraisemblablement augmenter l'offre de charognes pour les charognards facultatifs, 
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renforçant ainsi d'autres formes d’apports alimentaires pour les grands prédateurs de la 

chaîne. 

 

Parmi les grands prédateurs, les loups (Canis lupus) sont bien connus pour être des carnivores 

opportunistes et des charognards facultatifs (Mech et Boitani, 2003), dont l'écologie 

alimentaire a été largement étudiée dans l'ensemble de son aire de répartition (Peterson et 

Ciucci, 2003 ; Newsome et al., 2016). Plusieurs études ont mis en évidence la plasticité des 

loups à utiliser des sources de nourriture anthropogéniques telles que les déchets et le bétail 

dans les paysages modifiés par l'homme, en particulier lorsque ces derniers ne sont pas 

correctement défendus (Salvador et Abad, 1987 ; Meriggi et al., 1991 ; Vos, 2000 ; Hosseini-

Zavarei et al., 2013). En effet, les apports alimentaires fournies par l'homme peuvent même 

représenter la principale source de nourriture pour les loups vivant dans des zones où la 

disponibilité des proies sauvages est faible (e.g., Boitani, 1982 ; Ciucci et al., 1997 ; Hovens 

et Tungalaktuja, 2005 ; Tourani et al., 2014). En conséquence, la restauration des 

communautés d'ongulés sauvages et la protection du bétail ont été considérées comme une 

stratégie efficace pour soutenir le rétablissement et la conservation des loups dans de 

nombreux pays Européens, visant également à réduire les conflits entre loups et humains 

(Imbert et al., 2016). Néanmoins, les loups et d'autres grands prédateurs peuvent être attirés 

par le bétail et d'autres apports alimentaires anthropogéniques, non seulement lorsque les 

proies sauvages sont rares, mais aussi en raison de leur plus grande rentabilité énergétique 

par rapport aux ongulés sauvages (Newsome et al., 2015). Par conséquent, les niveaux de 

déprédation des loups peuvent refléter non seulement la rareté des pré-populations sauvages 

mais aussi l'accessibilité au bétail, déterminée par les pratiques d'élevage et de surveillance en 

vigueur (Newsome et al., 2016). En outre, les communautés de proies sauvages riches et à 

forte densité auront tendance à soutenir une densité et une productivité plus élevées des 

loups (Baker et al., 2008), facilitant ainsi l'augmentation des niveaux de déprédation si le bétail 

n'est pas correctement surveillé (Treves et al., 2004). En conséquence, les efforts de 

conservation visant à réduire les déprédations des loups, et plus généralement à renforcer le 

rôle écologique des loups, devraient se concentrer non seulement sur le rétablissement des 

communautés de proies sauvages, mais aussi sur la réduction de l'accès aux apports 

alimentaires anthropogéniques, y compris le bétail (Newsome et al., 2017). Dans ce contexte, 

il est important de reconnaître que les charognes de gros bétail (c'est-à-dire les bovins, les 

chevaux), si elles ne sont pas rapidement retirées de la nature, peuvent fournir de grandes 

quantités d'aliments de haute qualité et rentables aux loups, souvent assez prévisibles dans 

l'espace et le temps là où l'élevage est régulièrement pratiqué (Ciucci et al., 2018). Non 

seulement la consommation de charognes de bétail par les loups peut augmenter les niveaux 

de déprédation mais, de la même manière que d'autres apports alimentaires fournies par 

l'homme, elle peut également altérer de manière marquée les aspects individuels et de 

population du comportement et de l'écologie des loups, entravant leur potentiel à façonner 

des effets en cascade à travers l'écosystème (Kuijper et al., 2016 ; Newsome et al., 2017). Il 

est donc essentiel d'améliorer nos connaissances sur l'utilisation des apports alimentaires 

anthropogéniques par les loups pour mieux comprendre les effets des apports alimentaires 

sur les prédateurs, leurs communautés et les écosystèmes (Oro et al., 2013 ; Newsome et al., 

2015 ; Kuijper et al., 2016). En outre, cela pourrait être utile pour informer la gestion des 

conflits, ainsi que la discussion actuelle sur les stratégies de conservation des grands 

prédateurs à l'échelle mondiale (Chapron et al., 2014 ; Gilroy et al., 2015 ; Gompper et al., 

2015 ; Lopez-Bao et al., 2015 ; Newsome et Ripple, 2015b). 



Ciucci et al. 2020   Traduction DeepL & RP – 29/10/2023 4 

Pour étudier la dépendance des loups aux apports alimentaires anthropogéniques dans un 

paysage modifié par l'homme, nous avons étudié l'écologie alimentaire des loups dans le parc 

national des Abruzzes, du Latium et du Molise (PNALM), une zone protégée du centre de 

l'Italie historiquement rapatriée avec une communauté riche et diversifiée d'ongulés sauvages 

pour renforcer la conservation des loups. Parmi les quelques bastions critiques des loups 

Italiens lorsqu'ils étaient au bord de l'extinction au début des années 70 (Zimen et Boitani, 

1975), le PNALM a été pionnier dans la conservation des loups grâce à des mesures 

d'atténuation des conflits, à la fermeture des décharges, et à la réintroduction de chevreuils 

(Careplus capreolus) et de cerfs (Cervus elaphus) (Tassi, 1976 ; Boscagli, 1985). Actuellement, les 

loups sont présents à des densités élevées (5 loups/100 km2) dans le parc et adoptent des 

schémas spatio-temporels liés à l'habitat et complémentaires à l'activité humaine pour 

améliorer leur survie et leur condition physique (Mancinelli et al., 2018, 2019). Le pâturage 

du bétail est autorisé dans le PNALM, comme le prévoit la loi nationale Italienne sur les 

zones protégées (LN 394/91 ; http://www.parks.it/federparchi/leggi/394.html), et ce 

double mandat (c'est-à-dire la conservation du loup et le pâturage du bétail) rend le PNALM 

emblématique des objectifs de gestion potentiellement conflictuels dans les zones protégées 

situées dans des paysages modifiés par l'homme. 

 

Malgré les changements écologiques et sociaux importants qui se sont produits dans le 

PNALM depuis les efforts historiques de conservation pour récupérer les loups et leurs 

populations de proies sauvages, il est surprenant qu'une seule étude ait été menée sur 

l'écologie alimentaire des loups, environ 10 ans après les premiers efforts de réintroduction 

du chevreuil et du cerf rouge (Patalano et Lovari, 1993). Dans ces conditions, lorsque les 

populations d'ongulés sauvages étaient encore relativement petites et réparties de façon 

inégale, des quantités presque égales d'ongulés domestiques et sauvages constituaient 

l'essentiel du régime alimentaire des loups (Patalano et Lovari, 1993). Dans notre étude, nous 

avons combiné l'analyse des excréments et les inspections hivernales sur le terrain des 

emplacements GPS (Global Positioning System) des loups munis d'un collier pour étudier 

l'écologie et le comportement alimentaire des loups dans le PNALM. En particulier, nos 

objectifs étaient 1) d'évaluer la mesure dans laquelle l'écologie alimentaire des loups était 

affectée par les apports alimentaires anthropogéniques, en tenant compte des variations inter-

meutes et saisonnières, dans une zone où les ongulés sauvages ont été repeuplés 

historiquement, et 2) de déterminer l'importance relative de la prédation par rapport au 

charognage par les loups, en tenant compte à la fois du type de proie (c'est-à-dire les ongulés 

sauvages par rapport aux ongulés domestiques) et de l'importance relative de la prédation par 

rapport au charognage, En particulier, étant donné que la chasse coopérative dans les meutes 

de loups est un facteur facilitant la prédation (Mech et Peterson, 2003), nous avons prédit 

que le charognage serait plus fréquent chez les flotteurs que chez les membres de meutes 

(2.a), et que les membres de meutes, par rapport aux flotteurs, tueraient plus fréquemment 

les proies sauvages que les proies domestiques (2.b). Au-delà de la documentation de 

l'écologie alimentaire d'une population de loups protégée, nos résultats ont des implications 

pertinentes pour le rôle que les parcs nationaux ont pour la conservation des prédateurs du 

sommet dans les paysages modifiés par l'homme. 
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2. MATERIELS ET METHODES 

2.1. Zone d'étude 

Notre zone d'étude était centrée sur le PNALM, comprenant le parc et sa zone tampon 

externe (1294 km2), situé dans les Apennins centraux (Italie ; Fig. 1). La zone est typiquement 

montagneuse, avec des altitudes allant de 400 à 2285 m. Les types de végétation sont dominés 

à des altitudes plus élevées par des peuplements purs de forêts de hêtres (Fagus sylvatica) et, à 

des altitudes plus basses, par des forêts mixtes où d'autres espèces (Quercus spp., Acer spp.) 

prédominent. Au-dessus de 1800 m, les forêts de hêtres cèdent la place à des prairies alpines, 

tandis que le fond des vallées est principalement couvert de champs abandonnés et de 

cultures saisonnières à proximité des établissements humains. Les températures mensuelles 

moyennes varient de 2°C en janvier à 20°C en juillet, les précipitations sont plus fréquentes 

au printemps et la couverture neigeuse s'étend généralement de la mi-décembre à mars 

(Piovesan et al., 2003). La densité humaine moyenne est de 14,6 habitants/km2, bien que la 

plupart de la population soit regroupée dans quelques petits villages (Ciucci et al., 2015). Le 

parc, créé en 1923, est le plus ancien parc national d'Italie et représente l'un des rares bastions 

où le loup a survécu pendant son minimum historique en Italie (Zimen et Boitani, 1975). 

Pendant notre étude, au moins 8 meutes de loups ont chevauché des parties de notre zone 

d'étude, chacune comprenant 2-9 loups (�̅� ± SD = 5,3 ± 2,8 loups/meute), avec une densité 

relativement élevée (>5 loups/100 km2) et une mosaïque territoriale étroite, probablement 

cohérente avec les niveaux de saturation (Mancinelli et al., 2018). Les ours bruns des 

Apennins (Ursus arctos marsicanus) sont également présents dans la région avec une densité 

d'environ 40 ours/1000 km2 (Ciucci et al., 2015). Des chiens en liberté peuvent être 

occasionnellement présents, en particulier autour des villages, soit sous la forme de chiens 

de travail, soit sous la forme de chiens en liberté appartenant à des propriétaires. Le PNALM 

présente une communauté riche et diversifiée d'ongulés sauvages, comprenant le sanglier (Sus 

scrofa), le cerf élaphe, le chamois des Apennins (Rupicapra pyrenaica ornata) et le chevreuil. Le 

cerf élaphe a été réintroduit en 1972-1987 et, depuis lors, son nombre et son aire de 

répartition n'ont cessé d'augmenter, atteignant localement des densités de plus de 14/km2 en 

2010 (Lovari et al., 2014). Cependant, les densités de cerfs rouges sont réparties de manière 

hétérogène dans le PNALM, comme le montrent les estimations printanières basées sur le 

comptage des crottes dans les territoires des quatre meutes de loups que nous avons étudiées 

(voir ci-dessous), allant de 0,6 à 4,2 cerfs rouges/km2 dans les meutes d'Iorio et d'Orsar, 

respectivement (Grottoli et Ciucci, 2008). Le sanglier était également présent à une densité 

relativement élevée, bien qu'inconnue, et était largement distribué dans la zone d'étude, tandis 

que le chevreuil était moins abondant et distribué à des altitudes plus basses (R. Latini, comm. 

pers.). Les chamois des Apennins avaient une distribution groupée à des altitudes plus 

élevées, avec un minimum de 500 comptés en 2009 (http://www.camoscioappenninico.it), 

mais montrant des tendances négatives probablement dues à la compétition avec la 

population croissante de cerfs rouges (Lovari et al., 2014 ; Ferretti et al., 2015). 

 

Les utilisations multiples sont prédominantes dans le parc, et l'élevage, la sylviculture et le 

tourisme sont des activités économiques importantes (Ciucci et al., 2014). En 2009, une 

moyenne de 67 fermes d'élevage/100 km2 dans la zone d'étude a élevé environ 28 664 têtes 

de bétail, avec les densités les plus élevées de moutons (Ovis aries ; 1359 moutons/100 km2), 

suivis par les chèvres (Capra hircus ; 351 chèvres/100 km2), les bovins (Bos taurus ; 344 

bovins/100 km2), et les chevaux (Equus caballus ; 161 chevaux/100 km2) (Galluzzi, 2014). 
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Bien qu'il soit généralement prévu que le pâturage du bétail dans les parcs nationaux soit 

compatible avec la protection des paysages et des écosystèmes, ni la loi nationale sur les zones 

protégées (LN 394/91) ni le plan de gestion du PNALM ne font explicitement référence à la 

manière dont le pâturage du bétail doit être géré. Alors que les moutons et les chèvres sont 

élevés selon des méthodes traditionnelles (surveillance active par des bergers et des chiens 

de protection du bétail, et enfermement nocturne dans des abris et des corrals à l'épreuve 

des prédateurs), les bovins et les chevaux sont généralement laissés en liberté, principalement 

pendant l'été, mais aussi, localement, pendant l'hiver. Les carcasses de bétail, y compris les 

animaux morts pour des causes différentes de la prédation, sont souvent abandonnées sur le 

sol car les autorités sanitaires locales exemptent les agriculteurs de leur enlèvement en raison 

de l'éloignement des sites et de l'inaccessibilité des terrains montagneux (Ciucci et al., 2014). 

 

 
Fig. 1. Localisation du parc national des Abruzzes, du Latium et du Molise en Italie (entrée) et distribution des 1141 
excréments de loups (points) analysés pour quantifier la composition du régime alimentaire dans 4 meutes de loups 
(colorées dans la figure), dont les territoires sont représentés en utilisant le polygone convexe minimum à 100% basé 

sur la télémétrie GPS, ou approximés par des tampons de 5 km centrés sur les sites d'origine et comprenant la plupart 
des trajectoires de suivi de la neige (meutes de Iorio et de Mainarde) 

 

2.2. Méthodes de terrain 

2.2.1. Collecte de crottes 

De janvier 2005 à mars 2009, nous avons systématiquement collecté des crottes de loups non 

usées et collectables tout au long de l'année dans quatre meutes, échantillonnées dans la zone 

d'étude pour être représentatives des différentes conditions écologiques et anthropogéniques 

(meutes de Iorio, Mainarde, Orsara et Villa ; Fig.1). En complément de la recherche 

systématique de crottes de loup le long des sentiers et des itinéraires utilisés par les loups sur 

le territoire de chaque meute, nous avons également collecté des crottes le long des 

trajectoires de neige ou à l'emplacement des loups repérés par GPS afin d'améliorer 

l'efficacité de l'échantillonnage (Ciucci et al., 2018). Dans le cadre de l'analyse, nous avons 

réduit l'autocorrélation entre les excréments collectés en utilisant un intervalle de temps de 2 

semaines entre les collectes successives, diminuant ainsi le risque d'échantillonner des 

excréments produits par le même événement alimentaire ; nous avons également fait la 

moyenne des excréments du même âge et du même contenu s'ils ont été collectés sur le 
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même site (c'est-à-dire le long de la même trajectoire de neige, le même site de mise à mort/de 

fouille ou le même poste d'odeur ; Ciucci et al., 2018). 

 

Les territoires des meutes de loups ont été délimités au moyen de la télémétrie GPS 

(Mancinelli et al., 2018), du suivi de la neige, du hurlement des loups et de l'échantillonnage 

génétique non invasif (Boggiano et al., 2013). Nous avons estimé le temps écoulé depuis le 

dépôt des excréments collectés en fonction du dernier effort d'échantillonnage, de 

l'apparence de l'excrément, de l'exposition du site de collecte et des conditions 

météorologiques (Ciucci et al., 1996) ou, pour les loups munis d'un collier GPS et les sessions 

de suivi de la neige, en fonction de la date à laquelle les loups ont fréquenté le site. Les 

excréments collectés le long d'itinéraires systématiques ont été distingués de ceux des chiens 

sur la base d'une approche conservatrice et multicritères (c'est-à-dire la taille et le contenu 

des excréments, leur emplacement, la connaissance préalable des sites de marquage olfactif, 

la présence d'autres signes et la présence saisonnière de chiens dans la région ; Ciucci et al., 

1996). Comme la présence de chiens en liberté a augmenté pendant l'été, nous avons écarté 

de manière conservatrice de nombreuses crottes, y compris un certain nombre de crottes de 

loups probables. Cette approche a considérablement réduit les chances d'inclure des 

excréments de chiens dans l'échantillon, comme le montre un sous-échantillon aléatoire de 

90 excréments collectés selon ces critères, tous attribués par la suite à des loups sur la base 

de données moléculaires (Boggiano et al., 2013). 

 

2.2.2. Contrôles des grappes GPS 

De décembre à mars, de 2008-2009 à 2010-2011, nous avons recherché des preuves de 

l'activité d'alimentation hivernale en surveillant sur le terrain les emplacements GPS des loups 

adultes, précédemment équipés de colliers GPS dans le cadre d'une étude écologique plus 

large (Mancinelli et al., 2018, 2019), y compris 5 membres de meutes appartenant à 5 meutes 

différentes et 3 flotteurs (c.-à-d. des individus solitaires et nomades ; Fuller et al., 2003) 

(Matériel supplémentaire Tableau S1). Pour identifier les sites d'alimentation des loups, nous 

avons programmé les colliers GPS pour obtenir une localisation toutes les 0,5-1 h ; pour 

prolonger la durée de vie attendue des batteries, nous avons limité ce taux d'acquisition à une 

période de 10 jours au début de chaque mois pendant l'hiver, en l'alternant avec un taux 

d'acquisition réduit de 6 fixations/jour pendant le reste du mois et de l'année (Mancinelli et 

al., 2018). Pendant la période de taux d'acquisition élevé, favorisée par la présence de la neige, 

nous avons tenté d'explorer tous les groupes de localisations de loups compatibles avec des 

événements d'alimentation. Pour ce faire, nous avons représenté (ArcGIS, version 10.2.2), 

sur une base journalière, toutes les localisations acquises au cours des 24 heures précédentes 

et, sur la base de l'hypothèse que les loups passent au moins 30 minutes sur des proies de 

taille moyenne, nous avons défini un cluster comme deux ou plusieurs localisations 

successives avec une distance maximale entre elles de 200 m (Sand et al., 2005). Pour 

confirmer l'appartenance sociale des loups munis de colliers et pour rechercher des 

indications supplémentaires sur l'activité alimentaire, en plus des grappes GPS et à l'aide de 

la couverture neigeuse, nous avons également visité occasionnellement des emplacements 

GPS individuels acquis au cours de la période précédente de 24 heures (Sand et al., 2005). 

Pour minimiser les perturbations, nous n'avons pas visité les grappes d'alimentation avant au 

moins 2 jours après la dernière position GPS sur le site et nous avons évité d'étudier les 

grappes précédemment identifiées comme des sites de repos ou des refuges. Si des restes de 

proies étaient trouvés, nous avons alors classé le site comme un site de prédation, si des 
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preuves de prédation étaient disponibles (par exemple, poursuite dans la neige, végétation 

piétinée ou cassée, sang artériel sur les rochers et les souches, blessures sur les carcasses de 

proies correspondant à des hématomes sous-cutanés ; Demma et al, 2007, Sand et al., 2005, 

2008) ; sinon, si aucune des preuves ci-dessus n'était détectée et que l'âge de la carcasse était 

estimé plus ancien que la date à laquelle les loups ont visité le site, nous avons classé le site 

comme un site de charognage. Dans tous les cas, nous avons identifié l'espèce de proie ou 

de charogne et, sur la base des restes osseux, nous avons estimé deux grandes classes d'âge 

(c'est-à-dire les juvéniles, <8-10 mois, et les adultes, >18 mois). Afin d'éviter de classer à tort 

des animaux tués plus âgés et revisités par les loups en tant que sites de charognage, nous 

n'avons pas pris en compte les carcasses fortement consommées et désarticulées dont l'âge 

était estimé à plus d'une semaine environ. De plus, nous ne sommes pas retournés sur des 

sites d'alimentation déjà étudiés si les loups les revisitaient, en supposant que les visites 

successives représentaient une utilisation répétée de la même carcasse (Webb et al., 2008). 

 

2.3. Analyses 

2.3.1. Quantification du régime alimentaire 

Nous avons utilisé des procédures de laboratoire traditionnelles (Ciucci et al., 1996) pour 

traiter les excréments, et la méthode du cadre ponctuel (Ciucci et al., 2004) pour identifier les 

restes de proies non digérés et quantifier leur présence. Les poils de mammifères présents 

dans chaque crotte ont été reconnus par examen microscopique du motif cuticulaire et de la 

moelle à l'aide d'un manuel de référence (Teerink, 1991) et par comparaison avec des poils 

de mammifères collectés dans la zone d'étude. Les espèces d'ongulés sauvages et domestiques 

ont été classées en juvéniles (4-5 mois) et en adultes (>4-5 mois) sur la base des 

caractéristiques microscopiques des poils détectables depuis la naissance jusqu'à la première 

mue d'automne (Ciucci et al., 1996). La précision des observateurs (n = 3) dans l'identification 

des poils de mammifères a été évaluée au préalable par un test à l'aveugle sur un échantillon 

de 120 poils d'espèces de mammifères collectés auprès des populations locales. Les 

observateurs ont été évalués à la fois au niveau de l'espèce et de l'âge, avec une précision 

moyenne de 99,1% (± 0,9) et 98,5% (± 0,4) pour l'identification de l'espèce et de la classe 

d'âge, respectivement. 

 

Pour quantifier le contenu des excréments, nous avons utilisé le pourcentage d'occurrence 

basé sur le nombre d'équivalents (c'est-à-dire les proportions volumétriques relatives d'une 

espèce de proie dans un excrément additionnées sur tous les excréments contenant cette 

espèce ; Floyd et al., 1978). Pour l'objectif de l'analyse, l'utilisation du nombre d'équivalents, 

au lieu d'occurrences uniques, réduit davantage l'autocorrélation entre les crottes collectées. 

Pour corriger les données de fréquence en biomasse ingérée (c'est-à-dire pour tenir compte 

du biais dû à la variation de la taille des proies ; Floyd et al., 1978), nous avons utilisé le 

modèle de régression de Weaver (1993) en utilisant les poids des espèces de proies de la 

littérature et en tenant compte des différences entre les sexes (limitées aux adultes) et les 

classes d'âge (Texte supplémentaire S1). Les éléments non alimentaires (c'est-à-dire le 

matériel végétal, le sol et les roches), ainsi que les éléments alimentaires dont l'occurrence 

saisonnière par meute est <3% ont été exclus des analyses ultérieures (Ciucci et al., 1996). 
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2.3.2. Modélisation statistique 

Nous avons utilisé des modèles log-linéaires pour évaluer les effets spatiaux (meute de loups) 

et temporels (saison) sur la composition du régime alimentaire à partir des données 

d'excréments (Ciucci et al., 2018). Les modèles log-linéaires sont l'un des cas spécialisés des 

modèles linéaires généralisés (GLM) pour les données distribuées de Poisson et représentent 

un outil précieux pour analyser les tableaux de contingence à plusieurs voies (Agresti, 1990). 

Nous avons limité la modélisation log-linéaire aux scats collectés d'octobre 2006 à septembre 

2008 en raison d'une taille d'échantillon insuffisante obtenue au cours des autres saisons et 

années (Tableau S2). Comme nous ne pouvions pas tenir compte d'un effet annuel en raison 

de la taille limitée de l'échantillon, nous avons regroupé les données sur plusieurs années et, 

de la même manière, nous avons agrégé les espèces de bétail en deux grandes catégories, le 

gros bétail (bovins et chevaux) et les ovins/caprins. Dans le cadre de la modélisation, nous 

avons distingué deux saisons, l'été (Apr-Sep) et l'hiver (Oct-Mar), pour tenir compte des 

différences dans le cycle de vie annuel des loups et de leurs proies sauvages, et d'une plus 

grande disponibilité du bétail pendant l'été. En utilisant le package Rats (R Core Team, 2019) 

avec une fonction log-link, nous avons appliqué une modélisation log-linéaire basée sur un 

tableau tridimensionnel (i.e.., meute, saison et catégorie de proies), avec le nombre 

d'équivalents pour chaque catégorie de proies comme variable de réponse (Ciucci et al., 

2018). Pour trouver le modèle le plus parcimonieux sur la base du critère d'information 

d'Akaike (AIC ; Anderson et Burnham, 2002), nous avons utilisé le package R AICcmodavg 

(Mazerolle, 2019) en suivant une procédure par étapes, du modèle saturé au modèle à effet 

principal. Enfin, nous avons utilisé l'estimation pseudo-R2 (Nagelkerke, 1991) pour fournir 

une mesure de la qualité de l'ajustement du modèle le mieux soutenu. Sur la base des données 

de vérification des grappes GPS, et en utilisant les mêmes paquets R ci-dessus, nous avons 

également appliqué des GLM en utilisant un lien logit et l'ID du loup comme facteur aléatoire 

pour évaluer si la probabilité de charognage (0) ou de prédation (1) était affectée par le type 

de proie (domestique ou sauvage), l'affiliation sociale (solitaire ou membre de la meute), ou 

les deux à la fois. 

 

3. RESULTATS 

3.1. Régime alimentaire des loups basé sur l'analyse des crottes 

Nous avons collecté un total de 1232 crottes de loups, dont 146 ont été considérées comme 

non indépendantes, contribuant à hauteur de 55 crottes à l'ensemble des données finales, 

pour un échantillon final de 1141 crottes pour l'analyse. La taille moyenne de l'échantillon 

annuel par meute était de 73 ± 52 SD crottes, et la taille de l'échantillon saisonnier était en 

moyenne de 43 ± 29 SD et 40 ± 26 SD crottes par meute pendant l'été et l'hiver, 

respectivement (Tableau S2). Dans l'ensemble, nous avons identifié un total de 19 catégories 

d'aliments dans l'échantillon d'excréments, comprenant 10 espèces de mammifères sauvages 

et 6 de mammifères domestiques, plus des traces d'oiseaux, de fruits, d'insectes, de matériel 

végétal et d'ordures (matériel supplémentaire ; Tableau S3). Bien que les ongulés sauvages et 

domestiques aient été consommés dans des proportions similaires, ces derniers ont 

prédominé en termes de biomasse (Tableau 1). 

 

Plus précisément, les bovins et les chevaux ont prédominé dans le régime alimentaire global, 

suivis par les sangliers, les chevreuils et les cerfs dans des proportions similaires (Tableau 1). 

Les moutons et les chèvres, même s'ils sont fréquemment consommés, contribuent 



Ciucci et al. 2020   Traduction DeepL & RP – 29/10/2023 10 

cumulativement à moins de 10% de la biomasse consommée, et les chamois des Apennins 

ne sont consommés que de façon marginale (Tableau 1). Le modèle global était le plus 

soutenu (Pseudo-R2 = 0,73 ; voir le Tableau S4 pour la sélection du modèle) et, en tenant 

compte des différences dans la taille de l'échantillon, il a révélé que les ongulés sauvages et 

les moutons/chèvres étaient moins fréquemment consommés par les loups que les bovins et 

les chevaux (Tableau 2). 

 
Tableau 1. Consommation (%) d'ongulés sauvages et domestiques par quatre meutes de loups dans le Parc National 

des Abruzzes, du Latium et du Molise (PNALM), Italie centrale, janvier 2006-mars 2009, rapportée à l'échelle annuelle 
et saisonnière (été vs hiver) (la taille de l'échantillon se réfère au nombre d'équivalents, voir le texte). La consommation 
d'espèces proies est rapportée selon le pourcentage d'occurrence (nombre d'équivalents) et la biomasse ingérée 
(Weaver, 1993), en moyenne sur les meutes, les saisons et les années, et triée par biomasse annuelle des principales 
catégories 

 
a Sur la base du nombre d'équivalents 

 
Tableau 2. Coefficients du modèle, erreurs standard et valeurs P, y compris les effets alimentaires et non alimentaires 
du modèle log-linéaire le plus soutenu de la consommation de proies par les loups dans le parc national des Abruzzes, 
du Latium et du Molise, Apennins centraux, Italie (oct. 2006-sept. 2008). Voir le Tableau S5 pour la structure et la 
sélection du modèle 

 
a Les effets non alimentaires (par exemple, Winter, Orsara, Winter x Villa) tiennent compte de la différence de taille 

de l'échantillon entre les unités d'échantillonnage ; b Référence = pack Iorio ; c Référence = été 
d Référence = bovins/chevaux 
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La composition du régime alimentaire a varié considérablement d'une meute à l'autre (Fig. 2, 

Tableau S5) et, dans une moindre mesure, selon les saisons dans certaines des meutes que 

nous avons étudiées (Tableau S6). 

 

 
Fig. 2. Consommation des principales catégories de proies par 4 meutes de loups dans le parc national des Abruzzes, 
du Latium et du Molise (Apennins centraux, Italie) d'après l'analyse des excréments (2005e2007). La biomasse est 
estimée à partir du nombre d'équivalents selon le modèle de Weaver (1993). Les données sont regroupées sur plusieurs 
années et les résultats sont exprimés en pourcentages moyens (± SD) pour chaque unité d'échantillonnage (c.-à-d. 
meute/année) 

 

Par rapport aux loups de la meute de Iorio, les loups des meutes d'Orsara et de Villa étaient 

plus enclins à consommer des chevreuils, des cerfs et des sangliers plutôt que du gros bétail 

(Fig. 3, Tableau 2), la même chose étant vraie pour la meute de Mainarde mais limitée aux 

sangliers. En particulier, par rapport à la meute de Iorio, la probabilité de consommer du 

chevreuil plutôt que du gros bétail était la plus élevée dans les meutes d'Orsara et de Villa 

(Tableau 2), où le chevreuil représentait respectivement 26% et 6% de la biomasse ingérée 

(Figure 2, Tableau S5). La probabilité de consommer des sangliers était la plus élevée dans 

les meutes de Mainarde et de Villa (Tableau 2), où elle représentait respectivement 21% et 

17 % de la biomasse ingérée (Figure 2, Tableau S5), et, de même, la probabilité de consommer 

des chevreuils était la plus élevée dans les meutes de Villa et d'Orsara (Tableau 2), où elle 

représentait respectivement 19% et 17% de la biomasse ingérée. Par rapport à la meute Iori, 

les loups des meutes Mainarde, Orsara et Villa ont également montré des probabilités plus 

élevées de consommer des moutons/chèvres plutôt que du gros bétail (Tableau 2). Dans 

toutes ces meutes, cependant, les bovins et les chevaux prédominent toujours (meutes 

Mainarde et Villa) ou contribuent de manière similaire aux ongulés sauvages (meute Orsara) 

en termes de biomasse (Fig. 2). Les interactions alimentaires à deux et trois voies n'ont pas 

révélé de différences saisonnières appréciables dans la composition du régime alimentaire 

(Tableau 2), à la seule exception d'une plus grande consommation estivale de cerfs dans la 

meute de Villa, où ils représentaient la principale proie des ongulés sauvages, et de 

moutons/chèvres dans la meute d'Orsara (Tableau S6). 

 

Les juvéniles d'ongulés sauvages et domestiques représentaient une part importante du 

régime alimentaire des loups pendant l'été (Tableau S6), les marcassins représentant 58% des 

restes de sangliers, les faons 43% des restes de chevreuils, et les faons 52% des restes de cerfs 

rouges (matériel supplémentaire, Fig. S1). 
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Fig. 3. Distribution des sites d'alimentation (c'est-à-dire, sites de charognage et de prédation) déterminée par l'étude 

sur le terrain de groupes de positions GPS de 7 loups adultes, dont 4 membres de meutes (A : meute de Bisegna ; B : 
meute de Canneto ; C : meute de Iorio ; D : meute d'Orsara) et 3 loups flottants (E : loup F21 ; F : loup F29 ; G : loup 
M22) suivis pendant l'hiver (oct-mars, 2008-2010) dans le parc national des Abruzzes, du Latium et du Molise (voir Fig. 
1). Dans chaque panneau, les points gris représentent des localisations GPS individuelles et les contours épais les 
territoires de la meute de loups (membres de la meute) ou la zone maximale utilisée (flotteurs), délimités par la méthode 

du polygone convexe minimal (MCP ; notez que l'échelle varie d'un panneau à l'autre). Dans le panneau C, le MCP 
délimite la zone maximale utilisée par le loup M27, étant donné que la période de suivi limitée (17 Nov 2009-4 Jan 
2010) était insuffisante pour estimer le territoire de la meute 
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Fig. 4. Distribution des espèces proies en fonction du comportement alimentaire, déterminée à partir d'enquêtes de 
terrain sur les emplacements regroupés et uniques du système de positionnement global de 7 loups adultes suivis pendant 
l'hiver (octobre-mars) dans le parc national des Abruzzes, du Latium et du Molise (2008-2010) 

 

 
Fig. 5. Comportement alimentaire des loups vis-à-vis des ongulés domestiques et sauvages basé sur les sites 
d'alimentation (n = 91) détectés grâce à des enquêtes de terrain portant sur les emplacements regroupés et uniques du 
Global Positioning System de 7 loups adultes pendant l'hiver (octobre-mars) dans le parc national des Abruzzes, du 

Latium et du Molise (2008-2010) 

 

3.2. Contrôles des grappes GPS 

Nous avons identifié 702 grappes sur 8314 positions GPS (1454 positions horaires et 6860 

positions demi-horaires) collectées au cours des périodes hivernales de 10 jours (Tableau S1). 

Nous avons inspecté sur le terrain un total de 595 (84,8%) grappes, qui étaient constituées 

d'une moyenne de 9,8 (± 13,1 SD) positions GPS (gamme : 2-137). Au cours de la même 

période, nous avons également inspecté sur le terrain 74 (5,6%) positions GPS individuelles. 

Au total, nous avons trouvé 95 sites d'alimentation (87 au sein de groupes et 8 sur des sites 

individuels), dont 25 sites de prédation, 66 sites de charognage et 4 sites où les loups se 

nourrissaient de déchets de boucherie illégaux (Fig. 3 et matériel supplémentaire, Tableau 

S1). 

 

Dans l'ensemble, nous avons trouvé 12 espèces de mammifères sauvages et domestiques 

consommées par les loups (Tableau S7) ; à l'exception du hérisson (Erinaceous europaeus), 

toutes ces espèces ont déjà été identifiées dans les restes d'excréments. Si l'on exclut 

l'alimentation sur les déchets de boucherie, la plupart des comportements alimentaires des 

loups (n = 91 événements alimentaires) impliquent des charognes (72,5%), dont la grande 

majorité concerne des carcasses de bétail (75,8% ; principalement des moutons et des 

chevaux, suivis par des bovins et des chèvres ; Fig. 4). 
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Comme l'indique le meilleur modèle sélectionné, le comportement alimentaire hivernal est 

essentiellement déterminé par le type de proie (Tableau S8), les ongulés sauvages ayant, par 

rapport aux ongulés domestiques, beaucoup plus de chances d'être prédatés plutôt que 

charognés (β = 4,27 ± 1,01 SE, p < 0,001) par les loups. En conséquence, tous les animaux 

tués en hiver (n = 25) étaient des proies sauvages, principalement des cerfs rouges, suivis par 

des sangliers et des chevreuils (Tableau S7) ; les sangliers tués (n = 7) comprenaient 85,7% 

de juvéniles (6-12 mois), tandis que les faons représentaient 20% des chevreuils (n = 5) et 

des cerfs rouges (n = 10) tués en hiver, respectivement. L'appartenance sociale n'a pas affecté 

l'activité alimentaire (Tableau S8), car le charognage prédominait à la fois chez les flotteurs 

et les membres de la meute (88,0% et 66,7%, respectivement) et les deux ont charrié du bétail 

(72,7% et 75,0%, respectivement) plus fréquemment que des carcasses de proies sauvages 

(Fig. 5). 

 

4. DISCUSSION 

Le PNALM, un bastion critique pour les loups en Italie lorsqu'ils étaient le plus exposés au 

risque d'extinction (Zimen et Boitani, 1975), a adopté depuis les années 1970 des mesures de 

conservation clairvoyantes visant à améliorer les conditions écologiques pour les loups ; ces 

mesures comprenaient la protection stricte du chamois des Apennins et la réintroduction du 

chevreuil et du cerf élaphe précédemment disparus (Tassi, 1976). Ceci, en plus des lâchers 

assistés par les chasseurs et de l'expansion successive du sanglier dans toute la région, a facilité 

le rétablissement de la communauté de proies sauvages riche et diversifiée à laquelle les loups 

sont actuellement exposés. En conséquence, nous avons confirmé que le chevreuil, le sanglier 

et le cerf sont tous activement prédatés par les loups dans le PNALM. Néanmoins, au-delà 

de nos attentes, nous avons également révélé que le bétail, et en particulier les carcasses de 

bovins et de chevaux, a largement influencé le comportement alimentaire des loups et a 

prédominé leur régime en termes de biomasse. 

 

La consommation d'ongulés sauvages par les loups dans le PNALM souligne une différence 

remarquable avec l'écologie alimentaire de l'espèce documentée dans les Apennins centraux 

il y a quelques décennies, lorsque les loups se nourrissaient essentiellement sur les décharges 

et que leurs seules proies vivantes étaient occasionnellement du bétail (Macdonald et al., 

1980 ; Boitani, 1982 ; Ciucci et al., 1997). Cependant, la situation que nous avons rapportée 

pour le PNALM n'a pas changé de manière substantielle par rapport au début des années 80 

lorsque les loups consommaient des quantités similaires d'ongulés domestiques et sauvages 

(Patalano et Lovari, 1993), si ce n'est pour la plus grande consommation de sangliers et de 

chevreuils que nous avons révélée et peut-être en raison de l'augmentation récente de ces 

deux espèces d'ongulés. Ceci indique que l'augmentation de l'abondance des ongulés 

sauvages dans l'écosystème du PNALM depuis le début des années 80 ne s'est pas traduite 

par leur préférence attendue sur le bétail par les meutes de loups locales, ni par une réduction 

marquée des conflits entre loups et bétail (voir ci-dessous). La préférence pour les proies 

sauvages par rapport au bétail, associée au rétablissement naturel ou à la réintroduction de 

populations de proies sauvages, a été observée dans les populations de loups en Italie et 

ailleurs en Europe (Meriggi et Lovari, 1996 ; Zlatanova et al., 2014 ; Newsome et al., 2016). 

Dans le PNALM, cependant, même si les proies sauvages et le bétail ont été consommés à 

des fréquences comparables, le bétail a prédominé en termes de biomasse, allant en moyenne 
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de 44% à 87% dans les meutes d'Orsara et d'Iorio, respectivement, et dépassant 50% dans 

trois des quatre meutes que nous avons étudiées. Néanmoins, la communauté diversifiée 

d'ongulés sauvages a profondément façonné les habitudes alimentaires des loups dans le 

PNALM, avec le sanglier, le chevreuil et le cerf rouge contribuant à des quantités 

comparables de biomasse au régime alimentaire des loups, bien qu'avec des différences 

marquées entre les meutes. Bien que nous n'ayons pas pu comparer la consommation par les 

loups des différentes espèces d'ongulés sauvages avec leur abondance relative à l'échelle de 

la meute, il est probable que ces différences aient affecté les schémas de sélection des proies 

dans une certaine mesure ; ceci est suggéré par la consommation la plus élevée et la plus 

faible de cerfs rouges dans les meutes d'Orsara et d'Iorio, respectivement, dont les territoires 

ont accueilli la densité la plus élevée et la plus faible de cerfs rouges, respectivement, parmi 

les quatre meutes que nous avons étudiées (voir la zone d'étude). Cependant, d'autres facteurs 

peuvent éventuellement composer la sélection des proies par les loups (par exemple, la taille 

et la composition de la meute, les traditions de chasse, les caractéristiques de l'habitat ; Mech 

et Peterson, 2003) au point que l'évaluation des modèles de sélection exclusivement par des 

indices d'abondance relative des proies sauvages pourrait être trop simpliste et peut-être 

trompeuse (Huggard, 1993) ; ceci est particulièrement vrai dans notre cas spécifique, car 

l'analyse des excréments aurait encore plus confondu la prédation avec le charognage, qui a 

largement dominé le comportement alimentaire des loups. En outre, nous pensons que la 

présence fréquente de grandes carcasses de bétail aurait probablement brouillé toute 

déduction quantitative des schémas de sélection sur les ongulés sauvages. En fait, les 

sangliers, les cerfs et les chevreuils ont été plus consommés dans les meutes de loups où la 

consommation de bétail et/ou de chevaux était plus faible (meutes de Villa, Orsara et 

Mainarde), et une tendance similaire a également été observée pour les moutons et les 

chèvres. Cela suggère que la consommation importante de bétail par les loups, très 

probablement par le biais de charognage, a modifié leur comportement prédateur, réduisant 

la nécessité de tuer des ongulés sauvages. Le chamois, probablement en raison de sa 

distribution groupée dans des zones riches en terrains de fuite, a été consommé en quantités 

négligeables par toutes les meutes de loups, comme prévu sur la base d'une réponse 

fonctionnelle de type III (Huggard, 1993). 

 

Nous avons rapporté une consommation remarquable de juvéniles d'ongulés sauvages et 

domestiques par les loups dans le PNALM pendant l'été, un schéma largement documenté 

ailleurs (Olsson et al., 1997 ; Mattioli et al., 2004). Conformément aux rapports précédents, 

tant en Italie (par exemple, Gazzola et al., 2005 ; Ciucci et al., 2018) qu'ailleurs en Europe 

(Nores et al., 2008), les marcassins de sangliers, en particulier, étaient une composante 

importante du régime alimentaire des loups, probablement en raison de leur plus grande 

vulnérabilité par rapport aux adultes (Ciucci et al., 2018). De même, les faons de cerfs rouges 

et les faons de chevreuils représentaient pendant l'été une proportion constante des 

occurrences de ces espèces de proies dans le régime alimentaire du loup. Les faons 

nécessitent une manipulation minimale, et les risques de blessures en cas d'attaque sont 

négligeables ; on s'attend donc à ce qu'ils maximisent le gain d'énergie pendant le temps de 

manipulation (Stephens et Krebs, 1986). En particulier, les veaux de bovins sont largement 

disponibles pour les loups dans le PNALM dès les premières semaines de leur vie car les 

naissances sont livrées sans aucun contrôle dans les troupeaux en liberté (Fico et al., 1993), 

à des endroits prévisibles souvent sur des pâturages qui chevauchent ou sont à proximité 

des tanières et des sites de rendez-vous des loups (P. Ciucci, données non-publiées). 
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Plusieurs autres études en Italie ont rapporté une utilisation importante du bétail par les loups 

dans différents contextes écologiques (par exemple, Meriggi et al., 1996 ; Capitani et al., 

2004 ; Gazzola et al., 2005, 2008 ; Ciucci et al., 2018). Par rapport aux systèmes à proie 

unique, où les fluctuations temporaires de la proie principale peuvent entraîner une pression 

accrue sur le bétail (par exemple, Salvador et Abad, 1987 ; Meriggi et al., 1996 ; Ciucci et al, 

2018), les systèmes multi-proies peuvent offrir aux loups des espèces tampons pendant 

les saisons et les années où la proie principale est moins accessible (Sidorovich et al., 2003 ; 

Mattioli et al., 2011 ; Meriggi et al., 2011, 2015), réduisant ainsi potentiellement la prédation 

des loups sur le bétail (Meriggi et Lovari, 1996). En conséquence, l'enrichissement des 

communautés de proies sauvages devrait réduire la prédation sur le bétail. Sur la base de ce 

raisonnement, des réintroductions de cervidés (c'est-à-dire de chevreuils et de cerfs élaphes) 

ont été effectuées il y a des décennies dans le PNALM pour réduire la dépendance des loups 

à l'égard du bétail (Tassi, 1976 ; Boscagli, 1985). Cependant, nos résultats, en accord avec des 

études antérieures menées ailleurs en Italie (par exemple, Capitani et al, 2015 ; Imbert et al., 

2016), indiquent que ce n'est pas nécessairement le cas, car la disponibilité du bétail et 

l'accessibilité aux loups, y compris les apports de carcasses, semblent être le principal 

déterminant de la dépendance des loups à l'égard du bétail, même si des communautés de 

proies sauvages abondantes et diversifiées sont disponibles (Salvador et Abad, 1987 ; 

Sidorovich et al., 2003 ; Gazzola et al., 2005 ; Migli et al., 2005). Dans les situations rares où 

les loups, dans un paysage modifié par l'homme, se nourrissent presque entièrement d'une 

communauté d'ongulés sauvages (par exemple, Mattioli et al., 2004, 2011), la disponibilité et 

l'accessibilité du bétail au niveau local semblent être nettement réduites. Ces conditions ne 

sont pas réunies dans le PNALM, où le remplacement du pâturage des moutons en faveur 

d'une production économiquement plus rentable de bovins et de chevaux en liberté a eu lieu 

au cours des dernières années, ainsi que la perte progressive des pratiques traditionnelles 

d'élevage et de défense (Fico et al., 1993 ; Latini et al., 2005 ; Galluzzi, 2014). Actuellement, 

la forte densité d'élevages et de têtes de bétail, le chevauchement important entre les zones 

de pâturage du bétail et l'habitat critique du loup et, en particulier, l'abandon fréquent de 

grandes carcasses de bétail sur le sol, tendent à expliquer la consommation marquée de bétail 

par les loups dans le PNALM, malgré une communauté abondante et restaurée de longue 

date de quatre espèces d'ongulés sauvages. 

 

Le charognage a largement prévalu sur la prédation par les loups dans le PNALM pendant 

l'hiver, lorsque nous avons révélé que le comportement alimentaire des loups était nettement 

orienté vers le charognage des ongulés domestiques ; bien que dans une moindre mesure, le 

charognage a également impliqué des proies sauvages, en particulier des cerfs rouges. 

Notamment, nous n'avons jamais trouvé de bétail prédaté par les loups pendant l'hiver, ce 

qui indique la grande disponibilité de carcasses de bétail dues à d'autres causes de mortalité 

(par exemple, la maladie, les conditions climatiques, les blessures en terrain accidenté, la 

famine). Conformément à leur densité la plus élevée dans le PNALM, les moutons ont été 

charognés plus fréquemment que les autres espèces de bétail ; les chevaux, cependant, même 

s'ils sont présents à une densité inférieure à celle des bovins, ont été charognés plus 

fréquemment que les bovins (Fig. 4) et ont contribué à une quantité plus importante ou 

comparable de biomasse alimentaire annuelle par rapport aux bovins dans 2 des 4 meutes 

(Fig. 2). Les chevaux en liberté sont très fréquents dans les Apennins centraux et méridionaux 

et, plus que les bovins, sont abandonnés dans les pâturages de montagne tout au long de 
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l'année, y compris dans des conditions climatiques très rudes pendant l'hiver ; en outre, les 

femelles plus âgées, appréciées par les agriculteurs plus pour leur potentiel de reproduction 

que pour leur rencontre, sont laissées dans les troupeaux jusqu'à ce qu'elles soient en mesure 

de reproduire. Ces deux conditions peuvent rendre les chevaux en liberté plus sensibles aux 

causes de mortalité naturelle que le bétail, augmentant ainsi la disponibilité de leurs carcasses 

pour les loups et autres charognards. Cependant, nous avertissons que la fréquence globale 

de charognage sur les différentes espèces de bétail que nous avons révélée ne tient pas 

compte des différences de distribution et de densité des espèces de bétail à l'échelle de la 

meute, et que des études supplémentaires sont nécessaires pour évaluer quantitativement 

l'effet de ces variables dans l'élaboration des schémas de charognage par les loups. 

 

Contrairement à notre prédiction impliquant l'affiliation sociale (2.a), le charognage par les 

loups dans le PNALM était comparativement commun entre les membres de la meute et les 

solitaires flottants, suggérant que, étant donné la grande disponibilité de carcasses de bétail 

que nous avons documentée, la chasse coopérative dans les meutes de loups ne semble pas 

fournir une valeur ajoutée en améliorant l'accessibilité des proies sauvages pour les membres 

de la meute. Bien que ces résultats ne concernent que la saison hivernale, ils fournissent une 

indication claire de la façon dont les apports aux carcasses de bétail peuvent diminuer le 

comportement prédateur des loups, réduisant ainsi leur rôle écologique par le biais d'effets 

d'entraînement sur les populations locales d'ongulés sauvages. Néanmoins, la prédation par 

les loups représentait encore 27,5% des événements d'alimentation en hiver et était 

uniquement dirigée vers les proies sauvages ; nous avons vérifié la prédation sur tous les 

ongulés sauvages dans le PNALM à l'exception du chamois. Étant donné que pendant l'hiver, 

les membres de la meute et les flotteurs ont tué uniquement des proies sauvages, ce qui reflète 

peut-être une accessibilité relativement plus faible du bétail par rapport à l'été, nous n'avons 

pas pu tester notre deuxième prédiction (2.b), et un échantillon plus large et multi-saisonnier 

d'événements prédateurs serait nécessaire pour tester l'effet de l'affiliation sociale sur les 

schémas de prédation des loups. 

 

Basés sur une approche complémentaire utilisant l'analyse des excréments et les vérifications 

par GPS, nos résultats ont des implications sur l'écologie de la reproduction des loups qui 

vont au-delà de notre étude de cas spécifique. Tout d'abord, d'un point de vue 

méthodologique, ils nous rappellent que l'interprétation des restes de proies dans les 

excréments en termes de prédation est erronée et peut largement induire en erreur (Peterson 

et Ciucci, 2003), en particulier si l'utilisation des proies par les loups est comparée 

quantitativement à l'abondance des proies pour faire des déductions sur les schémas de 

sélection des proies. Les loups sont des prédateurs efficaces mais, si l'occasion se présente, 

ils sont également des charognards compétents, car les charognes des grands ongulés 

fournissent une grande quantité de biomasse comestible sans coût énergétique ni risque de 

soumettre les proies. Deuxièmement, d'un point de vue écologique, une disponibilité 

constante de grandes charognes de bétail peut détourner le comportement alimentaire des 

loups vers les charognards, réduisant ainsi la prédation et entravant les effets en cascade 

potentiels des loups. Les grandes carcasses de bétail sont souvent abandonnées dans les 

pâturages de notre zone d'étude en raison de l'inaccessibilité des sites et des coûts élevés 

associés à leur enlèvement (Fico et al., 1993), mais nous soutenons que les coûts écologiques 

de cette pratique peuvent dépasser de loin ceux qui sont considérés comme acceptables dans 

un parc national. Troisièmement, en relation avec le conflit entre le loup et le bétail, la 
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disponibilité de carcasses de bétail sur les pâturages peut attirer les loups, renforçant ainsi 

leur dépendance vis-à-vis du bétail (c'est-à-dire le conservatisme de la déprédation). En 

conséquence, même si le PNALM adopte des programmes de compensation depuis le début 

des années 70, l'impact du loup sur le bétail reste substantiel et la compensation absorbe 

constamment une part importante des fonds de conservation (Latini et al., 2005 ; Galluzzi, 

2014). Pendant les années de notre étude, une moyenne de 390 (± 128 SD) déprédations de 

loups revendiquées a été vérifiée par le personnel du parc chaque année, correspondant à 

environ 628 têtes de bétail déprédatées (60,5% moutons, 16,1% chèvres, 13,7% bovins, 9,7% 

chevaux) et 130 496 € (± 38 453 €) indemnisés par l'autorité du parc (Galluzzi, 2014). 

 

La recherche dominante sur les cascades trophiques des grands prédateurs se rapporte à des 

environnements écologiques relativement vierges et intacts, mais dans les paysages modifiés 

par l'homme, le rôle écologique des grands prédateurs peut être profondément altéré par les 

effets anthropogéniques (Dorresteijn et al., 2015 ; Kuijper et al., 2016). En particulier, les 

apports alimentaires fournies par l'homme sont très problématiques pour la conservation 

(Gompper et Vanak, 2008 ; Newsome et al., 2015). Que ce soit sous la forme de déchets 

humains, de bétail facilement accessible, de restes de boucherie ou de charognes de grands 

mammifères, les apports alimentaires anthropogéniques devraient toutes exercer des impacts 

profonds à la fois au niveau individuel et au niveau de la population, avec des réflexions à 

l'échelle de la communauté et de l'écosystème (Oro et al., 2013). En conséquence, nous 

supposons que la grande disponibilité de charognes de gros bétail pour les loups dans le 

PNALM n'affecte pas seulement leur comportement d'alimentation et de chasse, mais peut 

également modifier leur densité, leur démographie, leurs relations sociales, ainsi que leur 

comportement territorial et leur dispersion, avec de profondes implications écologiques et 

évolutives. En outre, la disponibilité de charognes de bétail peut potentiellement maintenir 

un état permanent de dépendance des loups vis-à-vis du bétail, générant des niveaux élevés 

de prédation et, à son tour, augmentant le risque de mortalité des loups causée par l'homme 

en raison de meurtres de représailles (Newsome et al., 2015). Environ 54% des loups 

retrouvés morts dans le PNALM et les zones adjacentes entre 2003 et 2013 (n = 80, mortalité 

minimale connue) avaient été tués intentionnellement ou accidentellement par l'homme, dont 

62,6% par empoisonnement ou tir (L. Gentile, comm. pers.). En outre, la disponibilité de 

grandes carcasses de bétail, associée à la perturbation de la cohésion sociale dans les meutes 

de loups en raison de la mortalité causée par l'homme (Rutledge et al., 2010), peut également 

faciliter les rencontres affiliatives entre les loups et les chiens, contribuant à deux sources 

supplémentaires d'interférence anthropique ; à savoir, des chances accrues d'hybridation 

introgressive entre les loups et les chiens, une menace redoutable et croissante pour la 

conservation des loups à la fois en Italie (Galaverni et al., 2017 ; Salvatori et al., 2019) et 

ailleurs en Europe (Salvatori et Ciucci, 2018), et un plus grand potentiel de diffusion des 

maladies typiquement hébergées par les chiens domestiques (Corrain et al., 2007), comme 

cela a également été récemment documenté dans le PNALM (Di Sabatino et al., 2014 ; 

Molnar et al., 2014). 
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5. CONCLUSIONS 

Les loups du PNALM dépendent de façon marquée des charognes de bétail fournies par 

l'homme et du bétail, malgré une communauté de proies sauvages abondante et rétablie 

depuis longtemps. Cela soulève la question de l'efficacité de la conservation dans les parcs 

nationaux pour faciliter le rôle écologique des prédateurs du sommet de la chaîne. Dans les 

paysages modifiés par l'homme, nous soutenons que la conservation des grands prédateurs 

devrait être évaluée non seulement en termes de présence ou de démographie (par exemple, 

la densité des loups), mais peut-être aussi en fonction de leur écologie et de leur 

comportement, en particulier dans les parcs nationaux où le rôle écologique des grands 

prédateurs devrait être nourri et facilité dans la mesure du possible (Dorresteijn et al., 2015 ; 

Newsome et al., 2015). Du point de vue de la conservation, la forte dépendance des 

prédateurs à l'égard des apports alimentaires anthropiques est un indicateur de la dégradation 

de l'écosystème (Newsome et al., 2017). Dans ces conditions, affirmer qu'il faut garantir le 

rôle écologique des grands prédateurs est un argument non étayé qui découle de politiques 

de conservation essentiellement axées sur la simple présence de prédateurs plutôt que sur la 

facilitation du fonctionnement de l'écosystème (Newsome et Ripple, 2015b). En soulignant 

comment les pratiques d'élevage peuvent affecter la conservation des loups, nos résultats 

appellent à une reconsidération des objectifs de conservation des grands prédateurs dans les 

parcs nationaux. En particulier, nous soutenons que les politiques et les règles de 

conservation concernant la gestion du bétail devraient être profondément revues, y compris 

(mais sans s'y limiter) l'enlèvement des charognes du bétail. En particulier dans les parcs 

nationaux situés dans des paysages modifiés par l'homme, la minimisation de l'accessibilité 

au bétail et à d'autres apports alimentaires anthropogéniques par les prédateurs de haut 

niveau doit être considérée comme une priorité afin de préserver plus efficacement leur rôle 

écologique. Dans cette perspective, il serait fondamental de surveiller les effets à court et à 

long terme de l'enlèvement correct des carcasses de bétail, car leur disponibilité réduite 

devrait déclencher des réponses fonctionnelles chez les loups qui sont importantes sur le 

plan écologique et de la gestion. 

 

 


